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В Волжском бассейне впервые за последние 90 лет зарегистрирован реликтовый североевропейский ар-
кто-бореальный вид Mysis relicta Lovén, 1862, ранее единожды найденный в пищевом тракте речного оку-
ня. В июле 2021 г. в малом оз. Святозеро, Вашкинский р-н Вологодской обл. (60°26′ с.ш., 37°49′ в.д.) на
глубине 26.5 и 32.9 м обнаружены 10 экз. вида. Приведены данные о его местообитании в оз. Свято-
зеро, анализируются возможности обнаружения вида в других малых озерах юго-восточной части
ареала. Рекомендуется включить M. relicta в новую редакцию Красной книги Вологодской обл. со
статусом охраны 1/CR/I.

Ключевые слова: ареал, ледниковые реликты, виды мизид, малые озера, Вологодская обл.
DOI: 10.31857/S0320965222050072

ВВЕДЕНИЕ
Мизида реликтовая Mysis relicta Lovén, 1862 –

североевропейский аркто-бореальный вид прес-
ных и солоноватых вод (Audzijonyte, Väinölä,
2005; Петряшев, 2009). Ряд исследователей
(Lovén, 1862; Ekman, 1915; Segerstråle, 1956; Ку-
дерский, 1971) указывают на морское происхож-
дение M. relicta, включая ее в группу ледниковых
реликтов, однако, согласно молекулярно-генети-
ческим исследованиям, отщепление данного ви-
да от исходной морской формы произошло за-
долго до оледенения (Väinölä, 1990). В настоящее
время под ледниковыми реликтами подразумева-
ют холодолюбивые виды, чье распространение
связано с ледниковым событиями (границами
послеледниковых озер) (Кауфман, 2011). До не-
давнего времени M. relicta считали одним цир-
кумполярным видом, однако, опираясь на анализ
морфологических и молекулярно-генетических
признаков, он был разделен на четыре отдельных
вида (Audzijonyte, Väinölä, 2005). Так, в пресных
водах Европы распространен M. relicta s.str., в
пресных водах Северной Америки – M. diluviana
Audzijonyte & Väinölä, 2005, в солоноватых водах
(в том числе в устьевых участках северных рек)
они сменяются M. salemaai Audzijonyte & Vainola,
2005 и M. segerstralei Audzijonyte & Vainola, 2005.

На основании обобщения имеющейся литера-
туры, можно утверждать, что на территории Ев-

ропейской части России виды группы M. relicta
зафиксированы в >90 водных объектах (Philip-
pov et al., 2021), расположенных на территории
девяти субъектов РФ (Архангельская, Вологод-
ская, Калининградская, Ленинградская, Мур-
манская, Новгородская, Псковская области, Рес-
публика Карелия, Ненецкий автономный округ)
(рис. 1).

В России M. relicta s.str. распространен исклю-
чительно в Европейской части, встречается в ос-
новном аллопатрически в относительно глубоких
поздне- или послеледниковых озерах (Кесслер,
1868; Поляков, 1886; Верещагин, 1921; Valle, 1927;
Герд, 1949; Segerstråle, 1956; Гордеев, 1959; Алек-
сандров, 1963; Деньгина, Стальмакова, 1968; Ку-
дерский, 1972; Hakala et al., 1993; Audzijonyte,
Väinölä, 2005; Берестовский, Фролов, 2008; Ка-
линкина, 2015; Baryshev, 2017). Основная доля на-
ходок относится к бассейну Балтийского (Ладож-
ское и Онежское озера, малые озера Карельского
перешейка, южной Карелии, Бежаницкой возвы-
шенности) и Белого (озера северной Карелии и
Кольского п-ва, Кенозерская группа озер) морей.
Также зарегистрированы случаи симпатрическо-
го обитания M. relicta s.str. с M. salemaai (Финский
залив, оз. Пертозеро) и с M. segerstralei (побережье
Белого и Баренцева морей) (Audzijonyte, Väinölä,
2005).

УДК 595.36(470.12)

ВОДНАЯ ФЛОРА
И ФАУНА

EDN: DQZWMT
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В начале 1930-х годов M. relicta зафиксирован
единожды в бассейне р. Волга (бассейн Каспий-
ского моря). Один экземпляр данного вида най-
ден в пищеварительном тракте речного окуня Per-
ca fluviatilis Linnaeus, 1758), выловленном в Пол-
новском плесе оз. Селигер (Демьянский р-н,
Новгородская обл.) (Белогуров, 1936). Однако,
специальные гидробиологические исследования
1932–1933 гг. в этом плесе и других частях оз. Се-
лигер не привели к обнаружению M. relicta в бен-
тосных и планктонных пробах (Дексбах, 1936).
Долгое время данная находка, оставаясь един-
ственной для Каспийского бассейна, несколько
выбивалась из общей картины распространения
вида в России, пока спустя почти 90 лет M. relicta
не был найден нами в оз. Святозеро (западная
часть Вологодской обл.).

Цель работы – описать современную находку
M. relicta в Волжском бассейне, представляющую
значительный интерес для изучения данного вида
в России и возможности его обитания в условиях
юго-восточной части ареала.

МАТЕРИАЛ И МЕТОДЫ ИССЛЕДОВАНИЯ

В середине июля 2021 г. проведены гидробио-
логические исследования малых озер Ананьино,
Святозеро, Корбозеро, расположенных в Ваш-
кинском р-не Вологодской обл. Озера связаны
между собой протоками и образуют единую Свя-
тозерскую группу. Корбозеро служит истоком
р. Киуй, относящейся к водной системе оз. Белое
(Шекснинское водохранилище) – р. Волга – Кас-
пийское море. Граница водораздела бассейна
Каспийского моря с бассейнами Белого и Бал-
тийского морей находится на расстоянии 20 и 70 км
от исследуемых озер, соответственно. Анализиру-
емые водоемы слабозарастающие, с очень низкой
минерализацией, слабощелочные, с небольши-
ми, умеренно заболоченными водосборами, ис-
пытывающими слабую антропогенную нагрузку
(табл. 1). Святозеро характеризуется наибольшими
максимальными и средними глубинами, наиболь-
шей прозрачностью, наименьшими по мощности
иловыми отложениями (поверх плотного песчано-
глинистого грунта). Водосбор оз. Святозеро имеет
небольшую площадь (табл. 1) и умеренную сте-

Рис. 1. Распространение видов группы Mysis relicta в Европейской части России. d – находки вида, m – возможные
места нахождения вида на территории Вологодской обл., косой штриховкой обозначен бассейн р. Волги.

10� 20� 30� 40� 50�

30� 40� 50�

65�

60�

65�

55�

ПСКОВПСКОВПСКОВ

КАЛИНИНГРАДКАЛИНИНГРАДКАЛИНИНГРАД ЯРОСЛАВЛЬЯРОСЛАВЛЬЯРОСЛАВЛЬ

ВОЛОГДАВОЛОГДАВОЛОГДА

АРХАНГЕЛЬСКАРХАНГЕЛЬСКАРХАНГЕЛЬСК

МУРМАНСКМУРМАНСКМУРМАНСК

НАРЬЯНМАРНАРЬЯНМАРНАРЬЯНМАР

САНКТПЕТЕРБУРГСАНКТПЕТЕРБУРГСАНКТПЕТЕРБУРГ

ХЕЛЬСИНКИХЕЛЬСИНКИХЕЛЬСИНКИ

60�



БИОЛОГИЯ ВНУТРЕННИХ ВОД  № 5  2022

НАХОДКА Mysis relicta (Malacostraca, Mysidae) В ВОЛЖСКОМ БАССЕЙНЕ 469

пень антропогенного воздействия (слабо освоен в
сельскохозяйственном отношении, нет крупных
населенных пунктов, промышленных предприя-
тий, а отсутствие крупных болот и развитой до-
рожной сети (в особенности железной дороги)
уберегло территорию от торфодобычи и мелиора-
ции). Святозеро характеризуется гораздо мень-
шей (по сравнению с оз. Корбозеро) величиной
удельного водосбора, что свидетельствует о мень-
шем влиянии водосбора на осадконакопление в
водоеме.

Гидробиологические пробы собирали в днев-
ное время (с 12 до 15 ч) при температуре воздуха
28°C и воды у дна от 7.2 до 15°C (в зависимости от
глубины конкретного озера). Пробы зообентоса в
профундали водоема отбирали с помощью дночер-
пателя Ван-Вина (площадь захвата 0.025 м2), в лито-
рали – гидробиологическим скребком (0.0625 м2). В
полевых условиях пробы промывали через сито с
размером ячеи 250 мкм и фиксировали 4%-ным
формалином. В камеральных условиях пробы от-
мывали от фиксатора, всех организмов извлека-

ли, идентифицировали до максимально опреде-
ляемого таксона и взвешивали на аналитических
весах Госметр ВЛ-124В (точность до 0.0001 г,
внутренняя калибровка), затем помещали их в
микропробирки.

Гидрохимические параметры измеряли рН-мет-
ром Ohaus Starter300, кондуктометром Марк 603/1,
анализатором содержания кислорода Самара-
2рН. В наиболее глубоких частях водоемов темпе-
ратуру воды и содержание в ней кислорода изме-
ряли для всей водной толщи с интервалом 1 м. Ба-
тиметрическую съемку проводили картплоттером
Garmin echoMAP 72sv с трансдьюсером GT40-TM.
Информацию о морфометрии водоемов, степени
их зарастания и характере водосборной площади
получали по цифровой модели рельефа Aster
GDEM v3, снимкам1 спутника Sentinel-2 и Google
Maps. Обработку данных картплоттера и работу с

1 USGS Global Visualization Viewer (GloVis) [Электронный
ресурс]. Режим доступа: http://glovis.usgs.gov. Дата обраще-
ния: 15.09.2021.

Таблица 1. Характеристика озер Святозерской группы (Вологодская обл.)

Примечание. N – численность макробеспозвоночных, B – биомасса. 
* Данные приведены по материалам 1969 г. (Антипов и др., 1981).

Показатели
Озеро

Боровское Ананьино Святозеро Корбозеро
Координаты, с.ш.,

 в.д.
60.4659, 
37.8611

60.4460, 
37.8695

60.4363, 
37.8234

60.4231, 
37.7976

Площадь, км2 1.52 2.40 0.91 0.18
Площадь водосбора, км2 20.34 25.16 30.77 39.32
Удельный водосбор 13.3 10.5 33.7 219.9
Коэффициент извилистости береговой линии 2.3 1.8 2.2 1.7
Глубина, м:

максимальная 7.5* 22.9 33 15.8
средняя 2.5* 8.6 8.2 8.4

Зарастание (доля гелофитов), % 15.4 17.1 16.5 18.9
Заболоченность водосбора, % 5.6 5.0 9.2 4.7
Содержание кислорода, мг/л:

у поверхности – 7.8 7.4 7.7
у дна – 6.2 3.5 1.2

Температура воды, °С:
у поверхности – 27.4 28.6 27.9
у дна (глубина измерения, м) – 15 (16) 7.2 (26) 9.8 (12)

Электропроводность, мкСм/См – 62.57 87.05 117.7
Минерализация, мг/л 51.7* 29.3 40.4 55.5
рН 5.7* 7.9 7.7 7.8
Прозрачность, м – 2.5 3.0 2.1
Количество видов водных макробеспозвоночных – 28 33 23
N, экз./м2

в профундали – 77 124 25
в литорали – 1040 592 635

В, г/м2

в профундали 0.3 0.2 0.01
в литорали 4.1 1.0 1.3
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данными дистанционного зондирования прово-
дили в ArcGis10 и Saga8.

Микрофотографии получены с помощью сте-
реомикроскопа Leica M165C и цифровой камеры
Leica MC170 HD (Leica Microsystems, Германия).

РЕЗУЛЬТАТЫ ИССЛЕДОВАНИЯ

Бентосные сообщества озер Святозерской
группы характеризуются невысокими значения-
ми видового богатства (зафиксировано 47 видов
макробеспозвоночных; в отдельных водоемах от
23 до 33) и низкими количественными показате-
лями (табл. 1). Зообентос профундали всех трех
озер крайне беден и представлен исключительно
Chironomidae и Bivalvia. В литорали отмечены
разнообразные группы донных беспозвоночных
(Gastropoda, Hirudinea, Trichoptera, Ephemerop-
tera, Odonata, Coleoptera, Heteroptera, Megalop-
tera, Ceratopagonidae). Отдельно стоит обратить
внимание на находку в прибрежье оз. Святозеро
редкого в Вологодской обл. рачка Gammarus lacus-
tris G.O. Sars, 1863.

Самой значимой находкой был Mysis relicta в
оз. Святозеро (рис. 1). Он обнаружен 13 июля 2021 г.
И.В. Филоненко в центральной, наиболее глубо-
ководной части озера дважды — 60.4365 с.ш.,
37.8253 в.д., на глубине 26.5 м (3 экз.) и 60.4338 с.ш.,
37.8227 в.д., на глубине 32.9 м (7 экз.). Температу-
ра воды в придонных слоях достигала 7.2–7.5°C.
Профундаль оз. Святозеро характеризовалась
мелкодисперсным илом в незначительных коли-
чествах (в отличие от других озер данной группы,
где в донных отложениях встречены крупные рас-
тительные фрагменты, при сходных показателях
температуры и кислорода (табл. 1)). При подня-
тии проб на поверхность и помещении рачков в
емкости объемом 100 мл, они погибали в течение
нескольких минут, предположительно, из-за по-
вышения температуры воды и уменьшения со-
держания кислорода в ней. Общий вид выловлен-
ных особей различался ‒ масса варьировала в
пределах 0.0019–0.0160 г, длина – 6.7–16.3 мм.
Присутствовали половозрелые особи (4) прошло-
го года и молодь (6) текущего года. Для централь-
ной части Святозера, где был отмечен M. relicta,
расчетная численность данного вида достигала
116 экз./м2, биомасса – 0.3 г/м2. В пробах с M. rel-
icta, как правило, почти отсутствовали другие
бентосные организмы, однако, всегда сопутство-
вал планктонный рачок – Limnocalanus macrurus
macrurus Sars G.O., 1863, относящийся также к
ледниковым реликтам.

ОБСУЖДЕНИЕ РЕЗУЛЬТАТОВ

Находка Mysis relicta в оз. Святозеро – самая
северная в пределах Волжского бассейна, зареги-
стрирована на расстоянии ~430 км от ранее из-
вестного местонахождения в оз. Селигер (Белогу-
ров, 1936). Это первое современное обнаружение
данного вида в бассейне р. Волга с момента его
учета в пищеварительном тракте речного окуня и
первое указание на встречаемость вида в составе
бентоса. Находка вида служит доказательством
его обитания не только в бассейнах Атлантиче-
ского и Северного Ледовитого океанов, но и в во-
доемах бассейна внутреннего стока.

На территории Вологодской обл. вид досто-
верно известен лишь из южной части Онежского
озера (Вытегорский р-н) (Александров, 1963).
Имеется указание на обитание M. relicta в оз. Ку-
бенское (Дулькин, 1941), которое позднее неодно-
кратно отмечалось в обобщающих работах по рас-
пространению ледниковых реликтов (Segerstråle,
1956; Кудерский, 1972). Однако, вслед за Ф.Д. Мор-
духай-Болтовским (1960) и И.И. Николаевым
(1977), мы склонны считать это указание ошиб-
кой, поскольку несмотря на ледниково-тектони-
ческое происхождение и существенные размеры
озера (400 км2), оно мелководное (средняя глуби-
на 2.5 м, максимальная глубина на фарватере
4.5 м) (Веселова, 1977) и хорошо прогреваемое (в
летние месяцы вода в придонном горизонте 19–
27°C) (Жехновская, 1977). Кроме того, глубоко-
водная часть этого озера занята отложениями
алевритовых илов, местами присутствует силь-
ный запах сероводорода (Курочкина, 1977), также
надо отметить дефицит кислорода в конце зимы
(до 0.84 мг/л) (Жехновская, 1977). В условиях Ка-
релии вид встречается в озерах с глубиной ≥7–8 м,
температурный оптимум для него составляет 6–
12°C, в летние месяцы ≤17°C (Гордеев, 1965).
Именно температура воды – наиболее значимый
лимитирующий фактор для M. relicta (Griffits,
2007), на втором месте – содержание кислорода
(Сущеня и др., 1986). Поэтому следует констати-
ровать, что обитание M. relicta в оз. Кубенское
вряд ли возможно. Ежеквартальные исследова-
ния зообентоса этого озера в 2005–2021 гг. также
не подтверждали присутствия в нем M. relicta.

Реликтовые ракообразные в водоемах Воло-
годской обл. – редкое явление, лишь в оз. Онеж-
ское отмечен весь их комплекс (Gammaracanthus
lacustris Sars, 1867, Monoporeia affinis (Lindström,
1855), Pallaseopsis quadrispinosa (G.O. Sars, 1867),
Limnocalanus macrurus, Mysis relicta). Все перечис-
ленные виды имеют сильно ограниченное число
находок в области. Так, к настоящему времени
Limnocalanus macrurus обнаружен, помимо Онеж-
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ского озера и двух его притоков (Александров,
1963; Лобуничева, Филиппов, 2012), только в озе-
рах Святозеро, Корбозеро, Бородаевское (Анти-
пов и др., 1981; Ривьер, 2012). Эти три озера отно-
сятся к Волжскому бассейну. Наличие видов лед-
никовых реликтов указывает на водные объекты
для успешных поисков других реликтовых видов.
Например, в оз. Селигер сначала был найден Pal-
laseopsis quadrispinosa, а потом обнаружен Mysis
relicta (Дексбах, 1936).

При поиске M. relicta необходимо учитывать
его специфические требования к среде обитания
(особенно, температурный режим и содержание
кислорода). Эти условия могут соблюдаться в во-
доемах с достаточными глубинами, либо имею-
щими донные выходы родниковых вод (Гордеев,
1965; Калинкина, 2015). По морфофизиологиче-
ским адаптациям M. relicta относится к нектобен-
тическим организмам, занимая редкую для север-
ных водоемов экологическую нишу. Рачки совер-
шают суточные вертикальные миграции вслед за
своим основным кормом (Gal et al., 2004), чаще
всего зоопланктоном (Cooper, Goldman, 1980), но
им не ограничиваются (Parker, 1980). Есть пред-
положение, что Mysis relicta, питается Limnocala-
nus macrurus. Такое взаимоотношение двух релик-
товых видов ранее уже было описано в работах
(Сущеня и др., 1986; Nero, Sprules, 1986), а при-
сутствие в наших пробах Limnocalanus macrurus
подтверждает эту вероятность.

Анализ находки M. relicta в оз. Святозеро и
условий обитаний в нем позволяет предполо-
жить, что на близлежащей территории (в грани-
цах Вологодской обл.) вид мог сохраниться лишь
в наиболее глубоких озерах (≥20 м). Всего для об-
ласти (помимо оз. Святозеро) известно 11 таких
озер (рис. 1). В плане бассейновой принадлежно-
сти четыре (Дмитровское, Косковское, Мунское,
Святое) относятся к бассейну Белого моря,
остальные семь (Ананьино, Маслозеро, Остоло-
повское, Сиверское, Содошное, Сюргозеро, Фе-
рапонтовское) – к бассейну Каспийского моря. 

Принимая во внимание экологические пред-
почтения M. relicta, наиболее вероятен выбор им
оз. Маслозеро. Это глубокое, малое, проточное
озеро со слабо трансформированным водосбо-
ром, имеет более северное положение по сравне-
нию с оз. Святозеро. Эти особенности должны
положительно сказываться на содержании кисло-
рода в воде и не позволять озеру сильно прогре-
ваться. Маслозеро может стать не привлекатель-
ным для M. relicta из-за максимальной известной
глубины 20.5 м (Антипов и др., 1981), однако, по
даннным батиметрических исследований с помо-
щью современных приборов, эти значения кор-
ректируется в сторону увеличения. Достаточно

хороший шанс обнаружить M. relicta в оз. Ананьи-
но (входит в Святозерскую группу). В целом, со-
храняется вероятность нахождения M. relicta по
юго-восточной границе ареала в еще нескольких
(помимо оз. Святозеро) глубоководных озерах,
однако, решение этой задачи требует неодно-
кратных дополнительных специализированных
иcследований (в особенности с использованием
трала Сигсби).

В последние годы наблюдается явная тенден-
ция к снижению численности популяций M. relic-
ta, вызванная, прежде всего, органическим и токси-
ческим загрязнениями водоемов (Сущеня и др.,
1986; Griffits, 2007; Балушкина, Голубков, 2017) и
глобальным потеплением климата (Алексеев,
2018). На территории России вид охраняется в Ле-
нинградской обл. (категория 3 – редкий вид)
(Красная…, 2018). В силу крайне ограниченного
числа местонахождений, низкой численности по-
пуляций, нахождения на границе ареала, особен-
ностей биологии и экологии (оксифильный холо-
долюбивый олигосапробный вид) и реликтового
генезиса M. relicta заслуживает охраны и в Воло-
годской обл. Необходимо отметить, что ранее
данный вид был внесен в не имеющий юридиче-
ской силы список видов, требующих зоологиче-
ского контроля на территории Вологодской обл.
(Красная…, 2010). В свете новых данных, M. relicta
следует включить в основной список Красной
книги Вологодской обл. с категориями статуса
редкости – 1, статуса угрозы исчезновения – CR,
статуса приоритета природоохранных мер – I, но
при обязательном условии – “за исключением
популяций Онежского озера”. В качестве основ-
ной меры охраны рекомендуется создание регио-
нального заказника в Вашкинском р-не Вологод-
ской обл. “Озеро Святозеро” c целью сохранения
в естественном состоянии уникальной озерной
экосистемы – местообитания комплекса леднико-
вых реликтов и редких видов беспозвоночных (My-
sis relicta, Limnocalanus macrurus, Gammarus lacustris) и
макрофитов (Nymphaea candida C. Presl) (Philippov
et al., 2022). Из-за небольших площадей озер Свято-
зерской группы, существенным риском для выпа-
дения из состава фауны холодолюбивых окси-
фильных видов является создание рыбоводного
хозяйства на любом из них (в особенности на
оз. Святозеро), которое приведет к многократно-
му дополнительному органическому загрязне-
нию отходами аквакультуры, увеличению осадко-
накопления и уменьшению содержания кислоро-
да в придонных слоях.

Выводы. Находка M. relicta в оз. Святозеро поз-
волила засвидетельствовать присутствие  вида и
предположить, что он сохранился здесь со времен
послеледниковых трансгрессий Белого и Балтий-
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ФИЛОНЕНКО и др.

Рис. 2. Морфология Mysis relicta из оз. Святозеро (Вологодская обл.): a – общий вид; б – антеннальная чешуйка (an-
tennal scale); в, г – максилла (maxilla); д – мандибула (mandibular palp); е – головной отдел (anterior body part); ж – ан-
теннулы (antennulae); з – тельсон (telson).
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ского морей. В настоящее время это самая юго-
восточная точка распространения M. relicta в Рос-
сии. Анализ святозерской находки дал основание
полагать о существовании вида еще в 11 глубоко-
водных озерах юго-восточной части ареала (cемь
из них относятся к Волжскому бассейну), однако,
более реально обнаружить вид лишь в нескольких
озерах. В связи с этим, популяция M. relicta
оз. Святозеро требует дальнейшего особого вни-
мания и заслуживает охраны – включение в регио-
нальную Красную книгу и создание особо охраня-
емой природной территории “Озеро Святозеро”.
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New Record of Mysis relicta (Malacostraca, Mysidae) in the Volga River Basin, Russia

I. V. Filonenko1, K. N. Ivicheva1, and D. A. Philippov2, *
1Vologda Branch of the Russian Federal Research Institute of Fisheries and Oceanography, Vologda, Russia

2Papanin Institute for Biology of Inland Waters Russian Academy of Sciences,
Borok, Nekouzskii raion, Yaroslavl oblast, Russia

*e-mail: philippov_d@mail.ru

In July 2021, in the small lake Svyatozero, Vashkinsky district of the Vologda Region (60°26′ N, 37°49′ E),
ten specimens of a relict north-European arctic-boreal aquatic species Mysis relicta Lovén, 1862 were found
at depths of 26.5 and 32.9 m. For the first time in the last 90 years, the species was found in the Volga River
basin and first recorded there as benthos; previously, it was recorded once only in the food tract of river perch.
The article provides data on the species habitat in the Svyatozero Lake and the possibilities of finding M. rel-
icta in other small lakes in the southeastern part of its range. It is recommended to include this relict species
in the new edition of the Red Data Book of the Vologda Region with the 1/CR/I protection status.

Keywords: species range, glacial relicts, opossum shrimp, small lakes, Vologda Region
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На примере озер Карелии показано, что по мере повышения цветности воды увеличение содержа-
ния общего фосфора в воде приводит к более медленному нарастанию концентрации хлорофилла а
по сравнению с общепринятой зависимостью Диллона–Риглера. Это объясняется тем, что значи-
тельная часть фосфора связана с железом в комплексах с гумусовыми веществами, что косвенно
подтверждается достоверной зависимостью концентрации общего фосфора от цветности воды.
Впервые предложено уравнение для расчета концентрации хлорофилла а по содержанию общего фос-
фора для водоемов Карелии, не затронутых антропогенной деятельностью. Завышение реального тро-
фического статуса высокоцветных вод, определенного по содержанию общего фосфора, может приве-
сти к неоправданно высокой допустимой антропогенной фосфорной нагрузке на водоемы.

Ключевые слова: озера Карелии, продуктивность водоема, хлорофилл а, общий фосфор, цветность воды
DOI: 10.31857/S0320965222050138

ВВЕДЕНИЕ
Генеральные зависимости между гидрофизи-

ческими, химическими и биологическими пара-
метрами водных экосистем к настоящему време-
ни хорошо изучены. Однако, они определены для
большого количества водоемов из разных геогра-
фических зон и конкретная ситуация или геохи-
мические особенности региона, например цвет-
ность, мутность воды (Carlson, Havens, 2005) и со-
отношение биогенных элементов (Трифонова,
1993), могут модифицировать зависимости между
содержанием фосфора, прозрачностью и биоло-
гическими показателями.

Геохимические особенности Карельского ре-
гиона определяют сток в водоемы аллохтонного
органического вещества (ОВ) с заболоченных во-
досборов, которое на 90% состоит из гумусовых
веществ (Зобкова и др., 2015). Фосфор поступает
в водоемы преимущественно в составе гумусовых
веществ в связанной с железом форме (Lozovik,
2013). Характерная черта большинства озер – по-
вышенная цветность воды. Кроме того, для высо-
коцветных вод Карелии отмечено несоответствие
между концентрацией общего фосфора и уров-

нем трофии. В этом случае содержание фосфора
соответствует уровню мезотрофных водоемов, а
другие показатели продуктивности остаются в
пределах олиготрофии (Lozovik, 2013). Эти осо-
бенности наряду с низкой температурой воды
определяют невысокий уровень развития биоты в
большинстве озер Карелии (Озера…, 2013).

На примере Онежского озера показано, что в
условиях потепления климата возросло поступ-
ление в водоем аллохтонных веществ, в том чис-
ле, гумусовых. Это привело к возрастанию цвет-
ности воды, концентрации железа, общего фос-
фора и углекислого газа (Kalinkina et al., 2020). В
связи с этим важно получить представление об
особенностях формирования продуктивности во-
доемов при повышении цветности воды в совре-
менных условиях потепления климата.

Цель работы – выявить зависимости продук-
тивности не испытывающих антропогенную на-
грузку озер Карелии с разной цветностью воды от
содержания в воде общего фосфора.

МАТЕРИАЛ И МЕТОДЫ ИССЛЕДОВАНИЯ
Исследования проводили на разнотипных во-

доемах Карелии (Онежское озеро, Выгозерское
водохранилище, озера Мунозеро и Урозеро) в

Сокращения: ОВ ‒ органические вещества; Хл а – хлоро-
филл а; n ‒ объем выборки.

УДК 556.11:[546.18+547.979.7]:556.113.4(470.22)

ФИТОПЛАНКТОН, ФИТОБЕНТОС,
ФИТОПЕРИФИТОН

EDN: HLYPPT
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летний период. Все данные получены для поверх-
ностного слоя воды. В качестве показателя продук-
тивности водоема измеряли концентрацию Хл а
спектрофотометрическим методом при длинах
волн λ = 663 нм, λ = 645 нм, λ = 630 нм (SCOR-
UNESCO…, 1966). Кроме того, в работе исполь-
зовали данные по цветности воды (платиново-
кобальтовая шкала) и содержанию общего фос-
фора, полученные в лаборатории гидрохимии и
гидрогеологии Института водных проблем Севе-
ра Карельского научного центра РАН, и ранее
опубликованные (Теканова и др., 2011; Сабылина,
Икко, 2019; Сабылина и др., 2020; Kalinkina et al.,
2020). Цветность воды определяли спектрофото-
метрическим методом при длине волны λ = 410 нм,
содержание общего фосфора – методом персуль-
фатного окисления. Зависимости концентрации
Хл а от фосфора в озерах Карелии изучали на ос-
нове данных параллельных измерений в водоемах
с разным содержанием общего фосфора. Для рас-
четов использовали два массива данных. В
первую группу вошли незагрязненные или с не-
значительной антропогенной нагрузкой водоемы
(Урозеро, Мунозеро, Петрозаводская губа и цен-
тральный район Онежского озера, Выгозерское
водохранилище), во вторую группу – Кондопож-
ская губа Онежского озера, где расположены фо-
релевые хозяйства (табл. 1).

РЕЗУЛЬТАТЫ ИССЛЕДОВАНИЯ
Анализ данных по незагрязненным озерам вы-

явил значимую зависимость содержания в воде
Хл а от концентрации общего фосфора (рис. 1а).
Коэффициент ранговой корреляции Спирмена –
0.87 (n = 31, р < 0.05). Эта зависимость описана
уравнением (1):

(1)

где Chl – концентрация Хл а (мкг/л), TP – кон-
центрация общего фосфора (мкг/л).

( ) ±= ± 0.97 0.11( )0.22 0.07 TP ,Chl

Полученный нами в уравнении (1) показатель
степени оказался почти в 2 раза ниже, чем в клас-
сическом уравнении (2) Диллона–Риглера (Dil-
lon, Rigler, 1974). Показатель степени в уравнении
Диллона–Риглера (2) находится за пределами до-
верительного интервала для показателя степени в
уравнении (1).

(2)

где обозначения те же, что и для уравнения (1).
На рис. 1а видно, что по мере увеличения со-

держания фосфора в воде изученных незагряз-
ненных озер концентрация Хл а нарастает более
медленно по сравнению с расчетными значениями
по уравнению Диллона–Риглера. В то же время,
следует подчеркнуть, что полученная зависимость
справедлива только для изученного диапазона кон-
центраций общего фосфора (3–30 мкг/л). В водое-
мах Карелии, не затронутых антропогенной дея-
тельностью, верхний предел концентрации обще-
го фосфора достигает ~80 мкг/л (Озера …, 2013).

Более низкие прогнозируемые концентрации
Хл а в полученной зависимости объясняются тем,
что в озерах с повышенной цветностью воды фос-
фор связан с железом в составе гумусового ОВ. На
фосфаты, доступные для быстрой биохимиче-
ской трансформации и потребления фитопланк-
тоном, обычно приходится лишь ~10% общего
фосфора в незагрязненных озерах Карелии (За-
личева, Волков, 1994).

Для подтверждения этого предположения бы-
ла изучена связь между цветностью воды как кос-
венным показателем наличия гумусового вещества
и концентрацией общего фосфора. Зависимость
изучали по данным параллельных измерений в тех
же водоемах, что и при выявлении связи “общий
фосфор–хлорофилл а”. Цветность воды в неза-
грязненных водоемах находилась в пределах оли-
го- и мезогумозных вод (Lozovik, 2013) (табл. 1).

= 1.450.073TP ,Chl

Таблица 1. Цветность воды, концентрации хлорофилла а (Хл а) и общего фосфора (TP) в изученных водоемах
Карелии

Примечание. COL – цветность воды; n ‒ объем выборки.

Водоем n COL, град TP, мкг/л Хл а, мкг/л

оз. Урозеро 3 5 4 1.1
оз. Мунозеро

северный плес 3 11 8 1.5
южный плес 3 12 11 2.5

Онежское озеро
центральный плес 9 31 ± 3 9 ± 1 2.3 ± 0.2
Петрозаводская губа 7 43 ± 2 13 ± 1 3.3 ± 0.4
Кондопожская губа 12 43 ± 1 28 ± 2 10.1 ± 1.0

Выгозерское водохранилище 6 84 ± 6 21 ± 1 4.6 ± 0.9
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По результатам анализа, достоверная зависи-
мость концентрации общего фосфора от показа-
теля цветности воды (коэффициент ранговой
корреляции Спирмена 0.85, n = 46, р < 0.05)
(рис. 1б), описана уравнением (3). Такая тесная
связь подтверждает, что большая часть фосфора по-
ступает в водоемы в составе гумусового вещества.

(3)

где COL – цветность воды (град), TP – концен-
трация общего фосфора (мкг/л).

ОБСУЖДЕНИЕ РЕЗУЛЬТАТОВ
Следует отметить, что даже при высоких пока-

зателях цветности воды (100 град) и, соответ-
ственно, повышенном содержании гумусовых ве-
ществ, концентрации общего фосфора в неза-
грязненных водах невысоки и не превышают
пределов для мезотрофных вод. Это может указы-
вать на невысокий эвтрофирующий эффект для
водоема даже при большом стоке высокоцветных
речных вод.

Еще одной причиной, по которой замедляется
нарастание концентраций Хл а по мере увеличе-
ния содержания общего фосфора в незагрязнен-
ных водах, может быть ухудшение оптических
свойств воды. В карельских водоемах прозрач-
ность воды является, главным образом, функци-
ей ее цветности в условиях слабого развития
планктона (Озера…, 2013). Кроме цветности во-

( ) ( )= ± + ±0.19 0.02 TP 5.0 ,6 1.0COL

ды, содержание в воде гумусовых веществ отра-
жает растворенный органический углерод. На-
пример, его средняя концентрация в Петрозавод-
ской губе Онежского озера достигает летом
8.7 мг/л при цветности воды ~37 град. В литерату-
ре приводятся пороговые значения растворенно-
го органического углерода 11 мг/л (Senar et al.,
2019, 15 мг/л (Robidoux et al., 2015), выше которых
даже стимуляция биогенными веществами не вы-
зывает повышения первичной продукции. В та-
ких условиях недостаток света выступает глав-
ным фактором в лимитировании фитопланктона.

Оставалось неизвестным, подчиняется ли со-
отношение концентрации общего фосфора и Хл а
в водоемах Карелии, испытывающих антропоген-
ную нагрузку фосфором, выявленной зависимо-
сти для незагрязненных вод. Ранее показано, что
в таких водоемах доля минерального фосфора в
его общем содержании в воде увеличивается при-
близительно до 70% (Лозовик, 2017). В качестве
объекта был выбран участок Кондопожской губы
Онежского озера, где расположено множество
форелевых садков. В этом случае концентрации
Хл а и фосфора тесно связаны (коэффициент ран-
говой корреляции Спирмена 0.74, n = 12, р < 0.05)
(рис. 1а). Однако эта связь полностью соответ-
ствует генеральной зависимости Диллона–Риг-
лера уравнение (2) и описывается уравнением (4):

(4)

где обозначения те же, что и в уравнении (1).
( ) ±= ± 1.38 0.43( )0.10 0.15 TP ,Chl

Рис. 1. Связь между концентрацией Хл а, содержанием общего фосфора и цветностью воды в озерах Карелии: а – за-
висимость концентрации хлорофилла а от общего фосфора; б – зависимость содержания общего фосфора от цветно-
сти воды. s ‒ Эмпирические данные для незагрязненных вод, m ‒ эмпирические данные для вод под влиянием фо-
релевых хозяйств. 1 ‒ линия тренда для эмпирических данных в незагрязненных водах, 2 ‒ линия тренда для эмпири-
ческих данных при влиянии форелевых хозяйств, 3 ‒ расчетная зависимость по уравнению Диллона–Риглера.
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Выводы. Таким образом, геохимические осо-
бенности Карельского региона определяют от-
личную от генеральной зависимости Диллона–
Риглера связь концентрации Хл а с содержанием
общего фосфора в водоемах. Это проявляется в
замедлении нарастания концентрации Хл а по
мере увеличения в воде общего фосфора из-за не-
доступности большей его части, связанной с же-
лезом в гумусовом веществе, и ухудшения опти-
ческих свойств воды. В водных объектах Каре-
лии, находящихся под влиянием фосфорной
антропогенной нагрузки, зависимость концен-
трации Хл а от содержания общего фосфора под-
чиняется общепринятому уравнению Диллона–
Риглера. Оценка трофического статуса высоко-
цветных вод по концентрации общего фосфора
может быть завышена из-за малой доли мине-
рального фосфора в общем содержании этого
элемента в воде. Такое несоответствие может
привести к неоправданно большой допустимой
антропогенной нагрузке минеральным фосфо-
ром. Согласно современным нормативам каче-
ства воды водных объектов рыбохозяйственного
значения в России, допустимую нагрузку мине-
ральным фосфором на водоем рассчитывают, ис-
ходя из трофического статуса водоема на основе
концентрации общего фосфора в воде. Возраста-
ние стока в водоемы Карелии гумусовых веществ
при современном потеплении климата повышает
неопределенность в оценке их трофического ста-
туса по концентрации общего фосфора. Получен-
ные результаты вполне могут быть применимы и
для озер с повышенной цветностью воды в других
регионах.
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The Dependence of Chlorophyll a Concentration on Total Phosphorus
in Water Bodies with Water Color Increasing

N. M. Kalinkina1, * and E. V. Tekanova1

1Northern Water Problems Institute, Karelian Research Centre of the Russian Academy of Sciences, 
Petrozavodsk, Republic of Karelia, Russia

*e-mail: cerioda@mail.ru

Compared to the generally equation by Dillon–Riegler an increase in total phosphorus in the water of Kare-
lian lakes leads to a slower growth in chlorophyll a due to the high water color. The reason for this delay is the
specific form as a iron-bound phosphorus with humic substance. This is indirectly confirmed by the signifi-
cant dependence of total phosphorus on the water color. The equation has been proposed for calculating of
chlorophyll a concentration using the total phosphorus value for water bodies of Karelia not affected by an-
thropogenic influence for the first time. It is discussed that the overestimation of the real trophic state of water
bodies in Karelia based on the total phosphorus value can lead to an unreasonably high permissible anthro-
pogenic phosphorus load on water bodies in Karelia.

Keywords: lakes of Karelia, water body productivity, chlorophyll a, total phosphorus, water color
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Дана характеристика таксономической, эколого-географической структуре и межгодовой динами-
ке альгофлоры планктона и количественных показателей альгоценозов пелагиали уникального по
морфометрии и происхождению оз. Светлояр (Нижегородская обл.), имеющего статус памятника
природы федерального значения. Видовое богатство альгофлоры достигало 225 видовых и внутри-
видовых таксонов водорослей из восьми отделов, среди которых преобладали зеленые (36% общего
состава), диатомовые (18%) водоросли и цианобактерии (15%). По составу структурообразующих
видов и уровню средневегетационной биомассы трофический статус водоема определен как олиго-
трофный (биомасса <1 г/м3), в жаркие годы – как мезотрофный (>4 г/м3). К основным изменениям,
вызванным прогрессирующей эвтрофикацией вод и потеплением климата, относили возрастание
таксономического разнообразия эвгленовых водорослей и цианобактерий, а также усиление цено-
тической роли последних до уровня интенсивного “цветения” воды дизазотрофными представите-
лями в условиях аномально жаркого года с антициклональным типом погоды.

Ключевые слова: фитопланктон, состав, структура, многолетняя динамика, рекреационная нагрузка
DOI: 10.31857/S0320965222050199

ВВЕДЕНИЕ
Водные экосистемы, своеобразные по своим

лимнологическим характеристикам и составу
биоты, в том числе озера карстового и ледниково-
го происхождения, обычно считаются объектами
охраны как местообитания редких и исчезающих
видов растений и животных. В бассейне Средней
Волги к таким объектам, имеющим статус феде-
рально охраняемых, относится уникальное по
происхождению оз. Светлояр (Бакка, Киселева,
2009). Оно характеризуется рядом параметров
(прежде всего морфометрических – аномально
большая глубина при небольшой площади), поз-
воляющих предположить своеобразие состава и
организации водных сообществ, в том числе и
фитопланктона. Экосистемы данного типа пред-
ставляют несомненный интерес при выявлении
закономерностей реагирования биоты на ком-
плекс факторов, определяющих структуру биоти-
ческих сообществ. Результаты комплексных иссле-
дований на похожих водоемах, расположенных в
Испании, Литве (Kalytyte et al., 2002) и России
(Среднее Поволжье) (Палагушкина, 2004), выяви-
ли ряд специфических особенностей гидрологиче-
ского и гидрохимического режимов, оказывающих

прямое влияние на их обитателей (Корнева и др.,
2004). Изучение структурно-функциональных
характеристик фитопланктона позволяет оце-
нить многие показатели биологического разно-
образия, уровень продуктивности, установить
экологическое состояние водоема и оценить ка-
чество воды.

Исследования необычных по лимнологиче-
ским и биологическим параметрам озер в бассей-
не р. Волга немногочисленны (Озера…, 1976;
Есырева, Юлова, 1977; Охапкин, 1981; Юлова,
2001; Воденеева, 2007, 2008; Гусев, 2007, 2011; Ба-
янов, Юлова, 2001;). Предыдущие работы по со-
ставу и структуре альгоценозов планктона кар-
стовых озер проводили преимущественно на вы-
сокоминерализованных водоемах, в том числе с
сульфатным классом вод (Уникальные…, 2001;
Тарасова, 2010; Genkal et al., 2019; Vodeneeva et al.,
2020), однако низкоминерализованные озера в
этом отношении мало изучены (Корнева, 2000;
Gusev, 2008а, 2008b; Горохова, Паутова, 2009). В
ряду этих исследований данных по структурно-
функциональным показателям фитопланктона
оз. Светлояр крайне недостаточно (Охапкин и др.,

УДК 574.583/582.26

ФИТОПЛАНКТОН, ФИТОБЕНТОС,
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2004; Воденеева, 2008; Баянов и др., 2009; Воде-
неева и др., 2021).

Цель работы – определить состав фитопланк-
тона, его таксономическую и экологическую
структуру, сезонную и межгодовую динамику ко-
личественных показателей. Выявить изменения
параметров альгоценозов в связи с изменением
климата и ростом рекреационной нагрузки на
экосистему оз. Светлояр.

МАТЕРИАЛ И МЕТОДЫ ИССЛЕДОВАНИЯ
Озеро Светлояр расположено в низинном ле-

вобережном Заволжье, в 130 км к северо-востоку
от г. Нижний Новгород и в 1–1.5 км западнее се-
ла Владимирского Воскресенского р-на
(56°49′09″ с.ш., 45°05′30″ в.д.), в пределах при-
родного парка Воскресенское Поветлужье. Озеро
является памятником природы федерального
значения, включено в Единый государственный
реестр объектов культурного наследия (памятни-
ков истории и культуры) народов РФ (Бакка, Ки-
селева, 2009). Светлояр – место активного палом-
ничества христиан и интенсивного туризма.

Происхождение озера дискуссионно: в литера-
туре обсуждается ледниковое, вулканическое,
карстовое, аллювиальное, тектоническое и ме-
теоритное (Баянов, Никишина, 2005). Уникаль-
ность озера в том, что при диаметре лишь ~350–
400 м, его глубина достигает 33.4 м, что является
явной аномалией, свидетельствующей в пользу
метеоритной гипотезы, и выделяет его среди со-
седних озер (Енгалычев, 2009a, 2009б). Водоем
расположен в правобережье р. Люнды, питается
холодными водами родников и имеет постоян-
ный уровень. Берега слабо заболочены. Объем
котловины водоема – 1.5 км3, площадь водного
зеркала 14.83 га, мощность донных отложений
~8 м (Енгалычев, 2009а, 2009б). Основные мор-
фометрические характеристики озера по данным
Баянова и др. (2009) и Науменко и др., (2014) при-
ведены в табл. 1.

Материалом для работы послужили пробы фи-
топланктона объемом 0.5 л, отобранные в пелаги-
ческой части озера (рис. 1) в зоне максимальных
глубин на нескольких горизонтах фотического
слоя (поверхность, 0.5, 1.0, 2.0 и 3.0 величины про-
зрачности по диску Секки) в которых, как правило,
концентрируется основная масса водорослей. Бато-
метрические пробы отбирали 1–2 раза в месяц с
мая по декабрь 2010 и с января по ноябрь 2011 г.
Для оценки динамики показателей фитопланкто-
на привлечены данные более ранних исследова-
ний (за 2000–2002 гг.) (Баянов и др., 2009). Всего
проанализировано 90 проб. Одновременно изме-
ряли температуру, прозрачность и рН воды. Ме-
тоды отбора, качественной и количественной об-
работки альгологических проб даны в работе
Воденеевой (Е.Л. Vodeneeva et al., 2020).

Изучены следующие структурные показатели
фитопланктона: общее, относительное и удель-
ное видовое богатство, численность и биомасса
альгоценозов. Количественные показатели за пе-
риод 2000–2002 гг. охарактеризованы для по-
верхностного (0–0.5 м) и фотического слоя
(средневзвешенные численность и биомасса для
слоя 0 м – величина прозрачности по диску Сек-
ки (м) умноженная на 3) (Методика…, 1975). Оце-
нены состав и динамика структурообразующих
видов (доминанты с биомассой ≥10% общей и
субдоминанты с 5‒10% общей биомассы). Для
определения трофности водоема применена шка-
ла И.С. Трифоновой (1990). Размерную структуру
альгоценозов оценивали по средним ценотиче-
ским объемам клетки в пробе (Vц, мкм3 × 10‒3,
B/N). Для оценки межгодовых различий показа-
телей использовали критерий Манна–Уитни
(U-критерий) (Шитиков и др., 2003). Также при-
ведены статистически значимые (p < 0.05) коэф-
фициенты корреляции Спирмена (Rsp) и коэффи-
циенты аппроксимации (R2) уравнений линей-
ной регрессии анализируемых параметров.
Сходство альгоценозов оценивали по видовому

Таблица 1. Основные морфометрические характеристики оз. Светлояр, по данным разных лет исследований

Параметр
Литературный источник

Баянов и др., 2009 Науменко и др., 2014

Длина, м 454 472
Ширина, м (max/средняя) 348/316 338/ –
Площадь зеркала, км 0.13 0.12

Объем, тыс. м3 1500 1150

Глубина, м (max /средняя) 33.2/10.3 32.7/9.5
Длина береговой линии, м 1324 1328
Изрезанность береговой линии 1.01 1.04
Коэффициент формы 1.02 1.40
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составу и биомассе методом попарных сравнений
с использованием качественной меры Серенсена.

Озеро относится к группе димиктических озер
с короткими периодами весеннего и осеннего пе-
ремешивания и длительной зимней и летней стаг-
нацией, с наличием четкой обратной и прямой
температурной стратификации и анаэробного
всегда холодного гиполимниона. Воды Светлояра
гидрокарбонатного класса группы кальция летом
или магния зимой с незначительной минерализа-
цией и низкой цветностью, прозрачность поряд-
ка 5 м (табл. 2). Концентрация минерального азо-

та свойственна мезотрофно-эвтрофным водам
(особенно у дна), общего фосфора – гипертроф-
ным (Баянов, 2008; Козлов и др., 2019).

РЕЗУЛЬТАТЫ ИССЛЕДОВАНИЯ

Видовое богатство фитопланктона озера по
обобщенным данным 2000‒2011 гг. представлено
225 таксонами водорослей рангом ниже рода из
восьми отделов: Cyanobacteria, Euglenophyta, Di-
nophyta, Cryptophyta, Ochrophyta, Bacillariophyta,
Chlorophyta и Charophyta (табл. 3). По богатству

Рис. 1. Карта-схема оз. Светлояр с указанием станции отбора проб. Цифрами обозначены глубины (м).
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видами отделов альгофлора характеризуется как
зелено-диатомово-цианофитная с высокой долей
охрофитовых (золотистых) в ее формировании.

Среди ведущих порядков выделялись
Sphaeropleales (41 вид); Chromulinales (21), Syn-
echococcales (18), Chlorellales, Euglenales (по 17) и
Chlamydomonadales (15), другие порядки менее
представлены (по 6–9). Перечень таксономиче-

ски значимых родов водорослей включал Trachel-
omonas (15 видовых и внутривидовых таксонов),
Dinobryon, Kephyrion, Monoraphidium (по 7), Apha-
nocapsa, Oocystis (по 5), Dolichospermum, Mallo-
monas, Scenedesmus, Cosmarium, Chlamydomonas и
Desmodesmus (по 4). На виды этих родов приходи-
лось 31.1% общего богатства флоры водорослей
пелагических сообществ.

В фитопланктоне озера отмечены редкие и не-
часто встречающиеся в водных объектах бассейна
Средней Волги виды водорослей: Vacuolaria sp.
(Raphidophyceae, Ochrophyta), Kephyrion amphoru-
la Conr., K. cupuliforme Conr., K. parvulum (Schmid)
Bourelly, Pseudokephiryon polonicum Conr., Dinobry-
on pediforme (Lemm.) Steineckle, D. koršikovii Matv.
ex Kapustin, Lagynion scheffelii Pasch. (Chrysophyce-
ae), Peroniella minuta M.F. Rich (Xanthophyceae),
Gymnodinium simile Skuja (Dinophyta), Phacotus len-
ticularis (Ehr.) Dies., P. coccifer Korsch., Dictyochlo-
rella reniformis (Korsch.) Silva, Desmatractum indutum
(Geitl.) Pasch., Quadricoccus ellipticus Hortob.
(Chlorophyta), Staurodesmus mammulatus (Nordst.)
Teil., S. megacanthus (Lund.) Thurn. (Charophyta).

Число таксонов различного ранга в альгофло-
ре озера (табл. 3) имеет слабую тенденцию к воз-
растанию с 2000 к 2011 гг., более выраженную у

Таблица 2. Основные гидрохимические параметры вод озера (апрель 2000, январь и август 2001 г.)

Примечание. Приведены min–max, в скобках – среднее по: (Баянов, 2008) с изменениями и сокращениями.

Показатель Поверхность Дно

Цветность, Pt-Co, град. 9–40(25.3) –
Взвешенные вещества, мг/л 0.6–1.8(1.0) 1.0–13.6(6.8)

Ca2+, мг/л 6.1–12.2(9.6) 5.8–13.8(10.3)

Mg2+, мг/л 4.1–7.9(5.5) 5.6–6.7(6.2)

Na+ + K+, мг/л 0.0–20.7(9.4) 6.8–33.2(17.1)

HC , мг/л 31.0–85.48(61.2) 82.4–153.0(105.9)

S , мг/л 2.0–5.0(3.6) 1.0–2.2(1.7)

Cl–, мг/л 1.1–3.7(2.6) 1.2–4.0(3.0)
Сумма ионов, мг/л 58.0–119.4(94.4) 109.5–208.7(144.2)
Общая жесткость, мг-экв./л 0.64–1.16(0.93) 0.84–1.15(1.02)

N , мг N/л 0.00–1.15(0.43) 0.01–0.12(0.05)

N , мг N/л 0.019–0.026(0.023) 0.001–0.069(0.046)

N , мг N/л 0.00–1.05(0.05) 0.14–3.26(2.10)

Сумма минеральных форм азота, мг N/л 0.02–1.31(0.50) 1.17–3.34(2.20)

P , мкг P/л 16–30(25) 10–536(272)

Pобщ., мкг P/л 26–160(105) 120–622(347)
Si, мг/л 0.5–3.4(1.6) 7.2–8.0(7.5)
ХПК, мг O2/л 23.9–34.1(29.8) 20–31.5(27.2)

−
3O

−2
4O

−
3O
−
2O
+
4H

−2
4O

Таблица 3. Видовое богатство водорослей отделов аль-
гофлоры оз. Светлояр

Отдел
Число видов

2000–2002 г. 2010–2011 г. 2000–2011 г.

Cyanobacteria 15 26 34
Euglenophyta 10 15 18
Dinophyta 7 7 10
Cryptophyta 2 3 3
Ochrophyta 21 18 29
Bacillariophyta 30 24 40
Chlorophyta 48 52 80
Charophyta 7 7 11
Общий состав 140 152 225
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цианобактерий и зеленых водорослей. На уровне
отделов общая характеристика альгофлоры поме-
нялась с зелено-диатомово-охрофитовой (с уча-
стием цианобактерий и эвгленовых) на зелено-
цианобактериально-диатомовую (с участием
охрофитовых и эвгленовых). Изменения претер-
пели и ранговые позиции ведущих таксонов фло-
ры – порядков, семейств и родов, демонстрируя
постепенный рост за 10 лет разнообразия ци-
анобактерий и эвгленид и депрессию богатства
охрофит (золотистых) и диатомей.

Характеристика индикаторных возможностей
представителей альгофлоры наряду с таксономи-
ческим анализом видового состава позволили вы-
явить многолетние изменения некоторых пара-
метров среды обитания. Общая эколого-геогра-
фическая структура видового состава водорослей
пелагиали озера дана на рис. 2. По приуроченно-
сти к биотопу отмечено преобладание истинно
планктонных форм (58% списка видов) и компо-
нентов, встречающихся и в пелагиали, и в обраста-
ниях разных субстратов (16%). Доля бентосных, ли-
торальных видов и эпибионтов невелика (0.03–
0.07%), однако участие эвритопных водорослей
оказалось весомым, достигая ~25% общего видо-
вого состава.

По отношению к содержанию NaCl в воде весь
перечень индикаторов образован пресноводны-
ми видами с низкой соленостью – олигогалоба-
ми. Более 80% перечня индикаторных видов –
индифференты – типичные обитатели пресных
вод с заметным обилием, но в небольших количе-
ствах встречающиеся в водах с низкой солено-
стью. Галофилы, вегетирующие в пресноводных
или слегка солоновато водных местообитаниях, а
также галофобы, погибающие даже от незначи-
тельного повышения содержания NaСl в воде со-
ставляли 4–5% состава индикаторов солености
воды, мезогалобы не отмечены.

По отношению к степени кислотности водных
масс состав показательных в этом отношении ви-
дов водорослей на 67% сформирован индиффе-
рентами, одну его четверть образуют алкалифилы
и только 8% – представителями кислых вод –
ацидобионтами.

Доля видов индикаторов сапробности, разви-
вающихся в водах среднего и низкого органиче-
ского загрязнения (суммарно) за 10 лет измени-
лась незначительно (с 38% в 2000–2002 гг. до 36%
в 2010–2011 гг.), тогда как относительное видовое
богатство индикаторов более загрязненных вод
(β–α-мезосапробных, α–β-мезосапробных,
α-мезосапробных и α-мезо-полисапробных вод)
в сумме выросло в 1.44 раза – с 9 до 13%, что мо-
жет свидетельствовать о возрастании эвтрофиро-
вания водоема. Анализ динамики географиче-
ских элементов альгофлоры продемонстрировал
почти полное преобладание широко распростра-

ненных в водоемах видов, достигающих 95% со-
става водорослей и неизменность этого показате-
ля их состава в изученный период времени.

Количественное развитие планктонных альго-
ценозов фотической зоны озера во все годы (кро-
ме 2010 г.) было свойственно водоемам олиго-
трофного типа (рис. 3, табл. 4). В начальный пе-
риод исследований, как правило, численность
фитопланктона не превышала 1.0 млн кл./л с
подъемами в середине или конце лета из-за веге-
тации цианобактерий. В 2002 г. в поверхностном
горизонте пелагиали отмечали весенний (за счет
зеленых) и летний (за счет цианобактерий) пики
фитопланктона. Аномально жаркий с антицикло-
нальным типом погоды 2010 г. отличался от других
лет исследований интенсивным летним и осенним
“цветением” воды, вызванном цианобактериями,
их концентрация у поверхности превышала
900 млн кл./л. Численное развитие альгоценозов
в 2011г. определялось вегетацией зеленых и было
на один–два порядка выше, чем таковое в первые
годы XXI в.

Динамика биомассы фитопланктона в поверх-
ностном слое в целом повторяла таковую числен-
ности (табл. 4), хотя ее структура отличалась.
Наибольший вклад в структуру биомассы вноси-
ли, как правило, крупноклеточные динофитовые,
формирующие летние подъемы (рис. 3). В пер-
вый год наблюдений за фитопланктоном озера
его биомасса была крайне низка с более заметны-
ми значениями для золотистых (весной) и дино-
фитовых (летом) водорослей. В 2010 г. в период
позднелетнего–раннеосеннего “цветения” воды
цианобактериями их биомасса превышала 30 г/м3

и была свойственна водоемам эвтрофного типа.
Развитие динофитовых в поверхностном гори-
зонте озера во второй период наблюдений отме-
чалось в конце весны – первой половине лета.

Структура количественных показателей фито-
планктона, рассчитанная как средневзвешенная
для фотического слоя, оказалась более сложной,
чем в поверхностном горизонте водной толщи
(0–0.5 м), что косвенно отразило наличие замет-
ной его вертикальной стратификации в пределах
зоны фотосинтеза. Концентрация фитопланкто-
на, особенно цианобактерий, в поверхностном
горизонте в период их наибольшего развития 2010
г. в 3.5 по численности и 8 раз по биомассе превы-
шали средневзвешенные показатели для всей зо-
ны фотосинтеза (табл. 4).

Уровень количественного развития водорос-
лей планктона в первый период наблюдений был
характерным для водоемов олиготрофно-мезо-
трофного типа и в поверхностном горизонте
определялся золотистыми и зелеными или ци-
анобактериями (численность 1–9 млн кл./л), зо-
лотистыми и диатомовыми, либо динофитовыми
(биомасса 0.7–4.0 г/м3). Десятилетием позже чис-
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ленность водорослей достигала 193–970 млн кл./л
(у поверхности) и 106–262 млн кл./л (средневзве-
шенная для фотического слоя) всегда в период
массовой вегетации цианобактерий. Биомасса в
отличие от численности наибольшими значения-

ми характеризовалась в период максимального
прогрева воды в аномально жарком 2010 г.
(32.9 г/м3, цианобактерии). В 2011 г. биомасса –
(0.53–2.1 г/м3) существенно не отличалась от та-
ковой 2000–2002 гг. и определялась развитием

Рис. 2. Доля основных экологических групп водорослей в альгофлоре оз. Светлояр в разные периоды исследования.
Биотопические группы: пл. – планктонная, б. – бентосная, л. – литоральная, эп. – эпибионтная, эв. – эвритопная.
Географический элемент флоры: косм. – космополит, бор. – бореальный, с-а – североальпийский, с-т – субтропиче-
ский. Индикаторы солености: ог. – олигогалоб, гб. – галофоб, гл. – галлофил, инд. – индифферент. Индикаторы рН:
ал. – алкалифил, ац. – ацидофил + ацидобионт, инд. – индифферент. Индикаторы сапробности: χ ‒ ксеносапроб, o –
олигосапроб, o–β – олиго-бета-мезосапроб, β–o – бета-олиго-мезосапроб, β – бета-мезосапроб, α–β – альфа-бета-
мезосапроб, α- – альфа-мезосапроб, α–ρ –альфа-поли-мезосапроб., β–α – бета-альфа-мезосапроб., неуст. – приуро-
ченность к группе не установлена.

2000–2002 2000–20122010–2012

пл.

б.

косм. с-т

с-а

бор.

ог. гл.

гб

инд.

инд.

эв.

неуст.

неуст.

неуст.

неуст.

α–ρ

α–β

ο–β

β–ο

ο

α

β–α

β χ

неуст.

ац.

ал.

л.

эп.

Биотопические
группы

Географический
элемент
флоры

Индикаторы
солености

Индикаторы
сапробности

Индикаторы
pH



486

БИОЛОГИЯ ВНУТРЕННИХ ВОД  № 5  2022

ОХАПКИН и др.

динофитовых (у поверхности) с сопутствием эв-
гленовых и диатомовых (в столбе слоя фотосин-
теза).

Весной 2010 г., когда максимальные показате-
ли численности водорослей приходились на вто-
рую половину мая и были приурочены к нижней
части металимниона, доминировала зеленая во-
доросль Dictyosphaerium subsolitarium Van Goor
(60.4 млн кл./л – 0.21 г/м3). Основной вклад в
формирование биомассы в этот период вносили
динофитовые Ceratium hirundinella (1.39 г/м3) и
Peridinium cinctum (0.16 г/м3), максимальные пока-
затели их биомассы были приурочены к поверх-
ностному горизонту. Присутствие этих структу-
рообразующих видов в весенних и летних альго-
ценозах отмечали и в 2000–2002 гг. (табл. 5).

Летний сезон 2000–2002 гг. в развитии фито-
планктона отличался вегетацией цианобактерий
Snowella sp. (в июле–августе), видов рода Micro-
cystis (в августе – первой декаде сентября) и Apha-
nothece clathrata (по численности, в первой декаде
сентября). В 2010 г. впервые за период исследова-
ний фитопланктона озеро “зацвело” Dolichosper-
mum circinale (Rabenh. ex Born. et Flah.) Wacklin et al.,
максимальная биомасса которого от лета к осени
возрастала с 4.06 до 31.4 г/м3 (рис. 2). В июне и
июле 2010 г. в качестве сопутствующих по био-
массе видов выступали динофитовые (в июле до

2.82 г/м3 за счет Ceracium hirundinella). В предыду-
щие годы C. hirundinella и Peridinium cinctum отно-
сились к преобладающим по биомассе компонен-
там (в сумме до 3.98 г/м3) летнего фитопланктона.
Осенью руководящая роль цианобактерий посте-
пенно переходила к динофитовым, эвгленовым
или золотистым.

Состав массовых видов фитопланктона и его
сезонные изменения (табл. 5) имел свои особен-
ности в различные периоды исследований озера.
В 2000–2002 гг. он был сформирован, главным
образом, водорослями монадной структуры (ди-
нофитовыми, эвгленовыми, золотистыми и зеле-
ными вольвоксовыми). Десятилетием позже он
заметно обогатился, особенно в летне-осенний
период за счет диазотрофных цианобактерий, а
также хлорококковых и диатомовых, увеличив-
ших не только разнообразие массовых форм в
альгоценозах, но и их количественное развитие.

ОБСУЖДЕНИЕ РЕЗУЛЬТАТОВ
Озеро Светлояр относится к группе димикти-

ческих с хорошо выраженными периодами весен-
него и осеннего перемешивания, зимней обрат-
ной и летней прямой температурной стратифика-
цией (Баянов, 2008; Баянов, Ананьев, 2015). Его
водная толща четко делится на две части: пример-
но до половины глубины – освещенная, заметно

Рис. 3. Многолетняя сезонная динамика биомассы (г/м3) разных систематических групп фитопланктона в поверх-
ностном слое оз. Светлояр.
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Таблица 4. Значения чсленности (N) и биомассы (В) фитопланктона в поверхностном (I) и фотическом (II) 
горизонте озера

Примечание. Приведены над чертой min‒max (медиана), под чертой ‒ M ± m (среднее и его ошибка).

I II

N, млн кл./л B, г/м3 N, млн кл./л B, г/м3

2000 г.

  

2001 г.

  

2002 г.

2010 г.

    

2011 г.

    

( )−
±

0.19 0.94 0.54
0.56 0.15

( )−
±

0.08 0.70 0.16
0.31 0.11

( )−
±

0.01 1.03 0.08
0.25 0.10

( )−
±

0.01 2.54 0.04
0.57 0.28

−
±

0.01 9.11(0.33)
1.37 0.89

−
±

0.01 3.96(0.11)
0.58 0.39

( )−
±

0.03 969.7 4.40
865 57.8

( )−
±

0.03 32.9 1.25
3.19 1.88

( )−
±

0.03 262.0 10.0
40.3 20.3

( )−
±

0.03 4.0 0.62
1.06 0.27

( )−
±

0.03 192.9 0.61
16.7 12.9

( )−
±

0.02 2.06 0.13
0.26 0.13

( )−
±

0.02 106.5 0.79
9.10 6.99

( )−
±

0.02 0.53 0.16
0.23 0.05

Таблица 5. Сезонная сукцессия состава доминирующих видов фитопланктона в разные периоды исследований

Примечание. В скобках – максимальная биомасса вида, г/м3 в фотическом горизонте.

Доминанты

зима весна лето осень

2000–2002 г.
Peridinium cinctum (0.03),
Trachelomonas volvocina 
(0.03), 
Pandorina mourn (0.03), 
Chlamydomonas sp. (0.02)

Dinobryon divergens (0.36), 
Trachelomonas volvocina 
(0.03), 
Chrysococcus biporus (0.02),
Mallomonas sp. (0.02), 
Chlamydo-monas sp. (0.02)

Ceratium hirundinella (2.61), 
Peridinium cinctum (1.03), 
P. willei (0.29)

Ceratium hirundinella (0.16), 
Trachelomonas spp. (0.05)

2010–2011 г.
Trachelomonas volvocina 
(0.45), 
Trachelomonas oblonga (0.09), 
T. bacillifera (0.06), 
T. hispida (0.06),
Ceratium hirundinella (0.26)

Ceratium hirundinella (1.39),
Cyclotella sp. (0.31), 
Dinobryon spp. (0.21), 
Dictyosphaerium subsolitarium 
(0.21), 
Peridinium cinctum (0.16), 
Chlamydomonas sp. (0.12),
Asterionella formosa (0.11)

Dolichospermum circinale 
(31.4), 
Ceratium hirundinella (2.82),
Dictyosphaerium subsoiltarium 
0.64),
Cyclotella sp. (0.42),
Trachelomonas volvocina 
(0.42), 
Аsterionella formosa (0.32), 
Peridinium cinctum (0.23), 
Snowella spp. (0.30), 
Microcystis aeruginosa (0.12),
Microcystis wesenbergii (0.12),
Chlamydomonas sp. (0.12)

Ceratium hirundinella (1.23), 
Microcystis aeruginosa (0.61),
Uroglena sp. (0.58),
Ochromonas sp. (0.23),
Trachelomonas volvocina 
(0.18), 
Peridinium cinctum (0.14), 
Cyclotella sp. (0.11)
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прогреваемая летом с хорошим кислородным ре-
жимом зона развития фитопланктона и продуци-
рования органического вещества, и вторая –
аноксигенная, с восстановительными условиями
и признаками наличия сероводорода, гиполим-
ниальная афотическая зона. За десятилетие гра-
ница аэробной и анаэробной частей пелагиали
озера сдвинулась вверх, к поверхности, примерно
на 3 м (Баянов, Ананьев, 2015).

Особенность термического режима озера – от-
сутствие весеннего и осеннего перемешивания
водной толщи до дна и наличие всегда холодного
(4°С) стабильного анаэробного гиполимниона.
Это препятствует активному выносу биогенных
элементов на поверхность (разница поверхност-
ных и придонных концентраций общего фосфора
достигает 3.3–4.6 раз, минеральных форм азота –
2.3–58.5 раз, кремния – 2.4–14.4 раз), что дли-
тельное время определяло незначительный или
средний уровень продуктивности фитопланкто-
на. Косвенным доказательством этого была вели-
чина максимальной прозрачности вод пелагиали,
достигавшая в 1970-х–начале 2000 гг. 6.0–6.2 м
(Баянов, 2008).

Ретроспективный анализ динамики таксоно-
мической структуры альгофлоры планктона озе-
ра доказывает наличие значительных сукцесси-
онных изменений, связанных с прогрессирую-
щей эвтрофикацией и потеплением климата.
Состав фитопланктона в 2010–2012 гг. по общему
видовому богатству (152 вида, разновидностей и
форм водорослей из восьми отделов) незначи-
тельно отличался от такового (140 таксонов из
восьми отделов) десятилетием ранее, в 2000–2002
годы (Охапкин и др., 2004; Воденеева, 2008; Бая-
нов и др., 2009). Для каждого периода наблюде-
ний состав водорослей характеризовался относи-
тельной бедностью. Это может служить показате-
лем достаточно небольшой экологической
емкости (способности поддерживать жизнедея-
тельность не любого, а определенного числа ви-
дов со свойственными для их популяций уровнем
и динамикой численности) пелагиали озера. При
незначительных изменениях качественного со-
става ведущих порядков и семейств, перечень ве-
дущих родов претерпел более серьезные транс-
формации.

За первое десятилетие 21-го века состав альго-
флоры заметно поменялся (коэффициент флори-
стической общности Серенсена 0.45), сменившись
более чем наполовину (57%). Отмечался заметный
рост разнообразия цианобактерий (в 1.73 раза) и эв-
гленовых (в 1.5 раза), и отчетливое обеднение со-
става охрофит (Chrysophyceae) (на 24%). Наблюда-
лась тенденция к росту числа таксонов с монадной
организацией таллома (в 1.33 раз) – представителей
с миксотрофным, в том числе и голозойным типа-
ми питания.

Среди экологических характеристик альго-
флоры ее оценка по типу местообитания и геогра-
фическому распространению из всех прочих (га-
лобность, рН, сапробность, органическое загряз-
нение и др.) оказались наиболее стабильными. За
десятилетний период соотношение видов по типу
местообитаний не изменилось. Основу списка ин-
дикаторов формировали планктонные формы –
обитатели пелагиали, доля которых варьировала
крайне незначительно: 60% 2000–2002 гг. и 58%
спустя десять лет. Доля бентосных, литоральных
и эпифитных форм водорослей была от 3% (эпи-
бионты) до 7% (литоральные) в общем списке.
Такие небольшие межгодовые колебания отража-
ли стабильность биотопической структуры озера,
косвенным подтверждением которой может быть
постоянство основных морфометрических пара-
метров озера, оцененных разными авторами и в
разные годы (табл. 1).

На фоне малой изменчивости во времени отно-
сительного видового богатства галофилов разнооб-
разие олигогалобов за 10 лет выросло в 2.5 раза, зна-
чимость индифферентов и галофобов снизилась в
1.06 и в 2.5 раза соответственно). Такие измене-
ния могут быть связаны с постепенным ростом
минерализации и эвтрофирования водных масс
озера. Анализ индикаторных видов по отноше-
нию к рН водных масс показал, что доля индиф-
ферентов – наиболее многочисленной по составу
группы водорослей планктона озера – имела тен-
денцию к слабому возрастанию (в 1.2 раза), алка-
лифилов, наоборот, к снижению (в 1.16 разa) на
фоне более заметного уменьшения доли ацидо-
бионтов (в 3.7 раз). За десять лет заметно (в 1.44 ра-
за) увеличилось относительное видовое богатство
водорослей, развивающихся в водах с более высо-
кой, чем β-мезосапробной степенью загрязнения
вод органическими соединениями. Эта тенден-
ция, несомненно, определялась постепенным ро-
стом эвтрофирования и загрязнения вод пелагиа-
ли легко окисляемым органическим веществом, в
основном, планктоногенного происхождения.

Состав доминант в начале века был сформиро-
ван главным образом крупными жгутиковыми
формами с незначительными показателями оби-
лия в подледный период и возрастанием биомас-
сы весной (золотистые, вольвоксовые) и особен-
но летом за счет развития динофлагеллят (Cerati-
um, Peridinium). Десятилетием позже он стал
разнообразнее с заметным усилением ценотиче-
ской роли трахеломонад зимой, динофитовых,
диатомей и коккоидных зеленых весной, разви-
тием цианобактерий и динофитовых летом, золо-
тистых и эвгленовых осенью.

Устойчивая температурная стратификация
способствовала постоянному направленному вы-
носу биогенов в составе планктоногенного детри-
та с поверхности на дно и формированию мощ-
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ных жидких органических отложений, толщина
которых достигала 8 м (Енгалычев, 2009а, 2009b).
Наличие хорошо развитой системы фильтраторов
в составе метазойного планктона (Баянов, Маке-
ев, 2016; Кузнецова и др., 2017) способствовало
селективному преимуществу крупноклеточных и
колониальных форм в альгоценозах и снижению
их биомассы. Это сдерживало развитие фито-
планктона на уровне слабо продуктивных водое-
мов и заметного «цветения» воды, как правило,
не отмечалось. Усиление рекреационного ис-
пользования озера (интенсивный туризм и па-
ломничество), особенно в жаркий 2010 г. (до
100 тыс. человек за летний сезон) (Баянов, Ана-
ньев, 2015) постепенно привело к развитию про-
цессов типичного антропогенного эвтрофирования
за счет поступления фосфора и азота с площади во-
досбора в водоем в период максимального его про-
грева. Рост средних за безледный период темпера-
тур (с 14.4 ± 3.5°С в 2000 г. до 18.1 ± 2.1°С в 2011г.)
имел линейный характер (R2 = 0.66). Эти факто-
ры, на фоне увеличения продолжительности и
интенсивности солнечных дней в летний сезон
2010 г., способствовало формированию в поверх-
ностных слоях водоема “цветения” воды диазо-
трофными цианобактериями Dolichospermum) и
общей перестройке комплекса альгоценозов. Ко-
личественные показатели фитопланктона в це-
лом и отдельных его групп были положительно
связаны с температурой (численность (Rsp= 0.73),
биомасса (Rsp= 0.53)), кроме эвгленовых, доля ко-
торых в численности и биомассе (Rsp= –0.67) уси-
ливалась в более низкотемпературных условиях.
При этом прозрачность за безледный период ста-
тистически значимо снижалась с 4.78 ± 0.63 м в
2000 г. до 3.38 ± 0.24 м в 2011 г. (U = 57). Прозрач-
ность продемонстрировала слабую отрицатель-
ную связь с общей численностью фитопланктона
(Rsp= –0.5) и развитием цианобактерий (Rsp= –0.42
(с численностью) и Rsp= –0.37 (с биомассой)), с дан-
ными 2010 г. эта связь проявлялась более четко.

Постепенное уменьшение размеров клеток во-
дорослей (с 5880.34 ± 1672.9 мкм3 в 2000–2002 гг.
до 2737.54 ± 418.6 мкм3 в 2010–2011 гг.) и увеличе-
ние суммарной фотосинтетической поверхности
к биомассе при сохранении тенденции формиро-
вания жизненной формы крупных колониальных
мелкоклеточных (сетный планктон, >64 мкм –
цианобактерии, золотистые, ценобиальные хло-
рококковые) типично для антропогенного эвтро-
фирования (Reynolds, 2006).

При резком (в >40 раз) достоверном снижении
(U = 302) среднеценотического объема клетки во-
дорослей отмечался отчетливый рост внутригодо-
вых изменений количественных показателей аль-
гоценозов. Так, отношение максимальных значе-
ний численности к средним за 10 лет выросло в
2.8 раз, к минимальным – в 75 раз, аналогичные

изменения в динамике биомассы были соответ-
ственно в 2.5 и 2.7 раза. Известно, что эти соотно-
шения можно рассматривать как показатель ста-
бильности функционирующих в водоемах сооб-
ществ, а их направленный рост свидетельствует о
постепенной дестабилизации экологического
равновесия из-за влияния эвтрофирования (Али-
мов, 2017).

Преобладание монадных представителей фи-
топланктона, осуществляющих заметные верти-
кальные миграции в пределах фотического слоя,
косвенно свидетельствует о наличии высокой
трофической базы (бактериопланктона, планкто-
ногенного детрита, растворенного органического
вещества) для водорослей-миксотрофов и фаго-
трофов и постепенного перехода характера пище-
вых цепей от пастбищных к детритным с усиле-
нием выноса органического углерода и биогенов
в зону их депонирования.

Незначительная, по сравнению с другими глубо-
кими озерами (Jasprica, Hafner, 2005; Ternjej et al.,
2010; Udovič et al., 2017), роль диатомовых в фор-
мировании видового богатства и обилия фито-
планктона (доля диатомей в средневегетацион-
ной биомассе была 4.64–30.42%), по всей види-
мости, также связана с четким разделением
водной толщи на оксигенную и аноксигенную со-
ставляющие, выносом кремния, находящегося в
составе панцирей Bacillariophyta, из трофогенно-
го слоя на дно и незначительным его поступлени-
ем с водосбора. В летний сезон процессы биосили-
цификации могут сдерживаться в период ци-
анобактериального “цветения” воды и возрастания
в это время значений рН (Zepernick, 2021). Доста-
точно скромная роль диатомей как ценозообразо-
вателей и компонентов флористического разно-
образия планктона известна для низкоцветных
водных объектов с незначительной минерализа-
цией (Лаврентьева, 1986; Гусев, 2007; Корнева,
2015). Кроме того, это может определяться неопти-
мальным для Bacillariophyta солевым и темпера-
турным режимами вод. В озере периоды переме-
шивания скоротечны (примерно две недели),
прямая температурная стратификация устанав-
ливается быстро и воды поверхностного слоя ин-
тенсивно прогреваются, т.е. нет протяженных для
достижения заметных численности и биомассы
Bacillariophyta периодов пониженной температу-
ры (5–15°С) и турбуленции вод, характерных, на-
пример, для волжских водохранилищ, где диато-
мовые доминируют над остальными компонента-
ми фитопланктона (Корнева, 2015).

Выводы. При относительно небольшом видо-
вом богатстве (140–152 таксона) фитопланктона
озера в отдельные периоды наблюдений отмече-
ны его сильные межгодовые изменения, особен-
но заметные среди цианобактерий, зеленых, эв-
гленовых, харофитовых, динофитовых, охрофи-
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товых и диатомовых. За первое десятилетие 21-го
века в 1.33 раза возросло число таксонов с монад-
ной организацией таллома – представителей с
миксотрофным, в том числе и голозойным, ти-
пом питания (с 61 до 81), индикаторов высокой
трофности и сапробности вод. Изменения эколо-
гических характеристик фитопланктона оказались
менее выражены, особенно по типу местообитания
и соотношению географических элементов флоры.
Динамика показателей галобности, рН и сапробно-
сти водных масс отразила постепенные изменения
этих индикационных свойств альгофлоры в связи
с прогрессирующим антропогенным эвтрофиро-
ванием. В составе фитопланктона оз. Светлояр
отмечено семь видов водорослей, редко или еди-
нично встреченных в водоемах бассейна Чебок-
сарского водохранилища, что еще раз подтвер-
ждает его статус как охраняемого объекта. Усиле-
ние рекреационной нагрузки на пелагический
комплекс озера и постепенное возрастание тем-
пературы поверхностных вод (с 14.4 до 18.1°С)
привели к смене массовых видов и возрастанию
численности, а в аномально жаркие годы и био-
массы фитопланктона, и формированию интен-
сивного “цветения” воды диазотрофными ци-
анобактериями. Трофический статус озера по
средневегетационной биомассе оценивается как
олиготрофный, в годы с антициклональным ти-
пом погоды – мезотрофный. Отмеченные нега-
тивные изменения состава и структуры фито-
планктона озера служат основанием для ужесточе-
ния мероприятий по организации и ограничению
туризма и паломничества на его водосборе и про-
ведения дополнительных водоохранных меро-
приятий, которые позволят сохранить уникаль-
ный природный комплекс от общеизвестных ка-
тастрофических последствий.
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Composition and Structure of the Phytoplankton of the Lake Svetloyar (Russia)
А. G. Okhapkin1, Е. L. Vodeneeva1, 2, *, E. M. Sharagina1, and P. V. Kulizin1

1Lobachevsky University, Institute of Biology and Biomedicine, Nizhny Novgorod, Russia
2Nizhny Novgorod Institute of Fisheries and Oceanography, Nizhny Novgorod, Russia

*e-mail: vodeneeva@mail.ru

The taxonomical and ecological-geographical structure, interannual dynamics of planktonic algoflora and
quantitative indicators of algocoenoses in the lake Svetloyar pelagial area (Nizhny Novgorod region) are char-
acterized during the present research. The lake is unique in morphometry and it’s origin and has the status of
a natural monument of federal significance. The taxonomical diversity of algoflora were formed by 225 spe-
cies and intraspecific taxa of algae from 8 groups with predominance of green algae (36% of the total species
list), diatoms (18%) and cyanobacteria (15%). According to the composition of dominant species and the lev-
el of average biomass, the trophic status of the lake was determined as oligotrophic (biomass less than 1 g/m3),
in hot years – as mesotrophic (more than 4 g/m3). It was noted the indicator parameters of phytoplankton
structure caused by progressive eutrophication of waters and climate warming. They are an increasing in tax-
onomical diversity of Euglenophyta and Cyanobacteria as well as an increase in the coenotic role of the latter
to the level of intense “blooming” of water by diazotrophic representatives especially in abnormally hot year
with an anticyclonic type of weather.

Keywords: phytoplankton, composition, structure, long-term dynamics, recreational load, Lake Svetloyar
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Дана характеристика видовому составу и таксономической структуре альгоценозов бентали в устье
р. Оки в период после спада половодья. В сравнительном аспекте определены особенности этих по-
казателей в сообществах микрофитобентоса мягких грунтов, перифитона каменистых субстратов и
водных макрофитов. Выделены доминирующие комплексы ценозов, определена их пространствен-
ная и субстратная неоднородность. Установлены связи флористических параметров (удельного ви-
дового богатства, числа доминирующих видов сообществ) с некоторыми факторами среды обита-
ния (прозрачностью, электропроводностью, температурой и pH воды).

Ключевые слова: альгоценозы бентали, альгофлора, таксономическая структура, доминирующие ви-
ды, пространственная неоднородность, факторы среды, устье
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ВВЕДЕНИЕ
Водоросли бентали – важнейший компонент

биотической структуры водных экосистем, фор-
мирующий их биологическое разнообразие и ак-
тивно участвующий в организации потоков веще-
ства и энергии, в процессах самоочищения вод-
ных масс и служащий пищевым ресурсом для
беспозвоночных и рыб (Allan, Castillo, 2007).
Большое разнообразие, присутствие во всех ти-
пах водных экосистем, короткий жизненный
цикл, быстрая реакция на изменения окружаю-
щей среды позволяют широко использовать орга-
низмы фитобентоса для целей мониторинга каче-
ства воды и экологического состояния речных
экосистем (Bere, Tundisi, 2010; Оксиюк, Давыдов,
2011; Chaïb, Tison-Rosebery, 2012; Laplace-Treyture
et al., 2014).

Состав и структурные характеристики альго-
ценозов дна, их связи с типом водоема и фактора-
ми среды исследованы для многих речных экоси-
стем различных регионов Европы (Rivers…, 2021).
Для крупных рек России детальные сведения о

микрофитобентосе известны в основном для
р. Днепр (Владимирова, 1978) и р. Енисей (Левад-
ная, 1986), но эти обобщения касаются 50–70-х го-
дов прошлого века. Подробно закономерности
формирования состава и структуры фитоперифи-
тона охарактеризованы для водных объектов Ка-
релии (Комулайнен, 2004, 2005, 2019), Пермского
края (Беляева, 2014), притоков Ладожского озера
(Станиславская, 2006; Rusanov et al., 2012). Альго-
ценозы бентали водоемов бассейна р. Волги изу-
чены фрагментарно (Метелева, Девяткин, 2005;
Метелева, 2013).

Несмотря на почти столетний период изуче-
ния водорослей р. Оки, результаты касаются в ос-
новном фитопланктона (Rivers…, 2021), для сооб-
ществ бентали имеются рекогносцировочные
сведения о таксономической и экологической
структуре диатомей различных донных субстра-
тов и оценка пространственно-временной дина-
мики качества воды в устье (Охапкин, Хедаириа,
2019; Хедаириа, Охапкин, 2021).

Цель работы – выявить особенности видового
состава, дать его таксономическую характеристи-
ку, выделить доминирующие комплексы альго-
ценозов и определить пространственное распре-

Сокращения: ВВТ – внутривидовой таксон; Elect ‒ элек-
тропроводность; S ‒ число видов в пробе; Sd ‒ число до-
минирующих видов сообществ; Temp ‒ температура воды.

УДК 574.586+574.587

ФИТОПЛАНКТОН, ФИТОБЕНТОС,
ФИТОПЕРИФИТОН

EDN: DVNUUS
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деление этих показателей в устьевом участке эв-
трофно-гипертрофной р. Оки весной 2019 г.

МАТЕРИАЛ И МЕТОДЫ ИССЛЕДОВАНИЯ

В третьей декаде мая 2019 г. на 10 станциях,
расположенных в рипали устья р. Оки в пределах
г. Нижний Новгород (рис. 1), отобрано 65 каче-
ственных и количественных проб, из них фито-
бентоса мягких грунтов (эпипелон) – 18, перифи-
тона – 47 (эпилитон – 20, эпифитон – 27). Стан-
ции 1‒5 располагались вдоль правого берега на
расстоянии 4.0 км от впадения реки в р. Волгу,
ст. 6–10 – вдоль левого (соответственно 6.6 км).
Пробы отбирали в прибрежной мелководной зо-
не на глубине 1.0–1.5 м, величины прозрачности
определяли по диску Секки (Transp). Температу-
ра воды (Temp) на разных станциях колебалась от
17.5 до 21.8°С, прозрачность воды была стабильно
низкой (0.4–0.8 м), электропроводность (Elect)

изменялась в пределах 522–568 μS/cm. Активная
реакция среды (рН) достигала 8.3–8.7.

Грунты изученного участка реки представлены
в основном илами и сильно заиленными песками
с вкраплением каменистого субстрата, сформи-
рованного преимущественно известняками. Вод-
ные макрофиты весной были развиты слабо и
представлены в основном отдельными экземпля-
рами стрелолиста, ежеголовника и немногочис-
ленными особями кубышки и рдеста.

Образцы бентосных альгоценозов собирали с
поверхности донных отложений (эпипелон) и ка-
менистого субстрата (эпилитон), а также водных
макрофитов (эпифитон) с использованием при-
нятых методических подходов (Водоросли…,
1989; Комулайнен, 2003, 2005; Неврова и др.,
2015). Для каждого субстрата отбирали не менее
трех образцов с последующим их микроскопиро-
ванием в живом и фиксированном состоянии
(йодно-формалиновый фиксатор) под световым
микроскопом Meiji Techno (Япония) при увели-
чении ×1000 с применением масляной иммерсии.
При анализе сообществ эпилитона камни с выра-
женным обрастанием зеленых нитчаток (в основ-
ном, Cladophora glomerana (L.) Kütz.) в этой работе
не рассматривали, чтобы охарактеризовать соб-
ственно “микрофитобентосную” составляющую
этого типа донных альгоценозов. Диатомовые для
светового и электронно-микроскопического ис-
следования (метод растровой электронной микро-
скопии, микроскоп JSM-IT300LV (JEOL (Япония)
обрабатывали путем горячего окисления переки-
сью водорода. Постоянные препараты готовили с
применением среды Naphrax (показатель прелом-
ления 1.74, Brunel Microscopes Ltd). Пособия для
идентификации видового состава водорослей
указаны ранее (Охапкин, 1998; Неврова и др.,
2015). Наименование таксонов соответствующих
систематических групп водорослей приведены по
Algaebase (Guiry, Guiry, 2019). Рассмотрены пока-
затели общего и удельного (S, число видов в про-
бе) видового богатства, а также число доминиру-
ющих видов сообществ (Sd).

Численность (N) фитобентоса и преобладаю-
щих компонентов альгоценозов подсчитывали в
камере Учинского высотой 0.1 мм и рассчитывали
в млн клеток на 10 см2, биомассу (B, мг/10 см2)
определяли счетно-объемным методом по рабо-
там (Комулайнен, 2003; Метелeва, 2013. Домини-
рующими считали таксоны, биомасса или чис-
ленность которых была ≥10% суммарных вели-
чин. Для них определяли частоту встречаемости и
частоту доминирования. Полученные данные об-
рабатывали в среде R – открытой программной
среде для статистических вычислений и модели-
рования (R Core Team, 2020).

Река Ока, второй по величине русла и объему
стока крупный приток р. Волги (длина 1500 км,

Рис. 1. Карта-схема устья р. Ока. 1–10 – станции от-
бора проб.
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площадь водосбора 24500 км2), имеющий на про-
тяжении последних десятилетий стабильно низ-
кое качество вод, оцениваемое четвертым клас-
сом. Как и прежде, воды ее устьевого участка от-
личались высокими мутностью, концентрациями
минеральных форм азота, фосфора, органическо-
го вещества, тяжелых металлов и других компо-
нентов загрязнения, поступающие с площади во-
досбора, так и с организованным стоком (Охап-
кин и др., 2015; Джамалов и др., 2017; Rivers…,
2021; Хедаириа, Охапкин, 2021).

РЕЗУЛЬТАТЫ ИССЛЕДОВАНИЯ

В составе альгофлоры макрофитов, камней и
мягких грунтов выявлено 198 таксонов (видов,
включая номенклатурный тип вида, разновидно-
стей, форм и определенных только до рода, ВВТ)
из трех отделов, 25 порядков и 66 родов водорос-
лей (табл. 1). Видовое богатство альгообрастаний
и бентоса представляли водоросли трех отделов:
Bacillariophyta (111 ВВТ), Chlorophyta (79), разно-
образие цианопрокариот (Cyanophyta) было зна-
чительно ниже – 8.

Среди трех классов диатомовых водорослей
(Bacillariophyceae, Coscinodiscophyceae и Medio-
phyceae) доминировал класс Bacillariophyceae,
наибольшим видовым богатством (25 родов в пра-
вобережье и 38 – в левобережье) выделялись шов-
ные диатомовые. Разнообразнее прочих оказались
роды Nitzschia (правобережные станции – 7 таксо-
нов рангом ниже рода, левобережные – 12), Navicu-
la (соответственно 6 и 6), Fragilaria (4 и 5), Gompho-
nema (3 и 5), Pinnularia и Placoneis (0 и 5), Staurosira (2
и 4); богатство других родов невелико (1–3 ВВТ).
Перечень Coscinodiscophyceae и Mediophyceae
включал представителей четырех порядков: Aula-
coseirales, главным образом родом Aulacoseira
(4, 3), Stephanodiscales с двумя родами Cyclotella
(2, 0) и Stephanodiscus (2, 3), Melosirales и Thalassi-
osirales по одному Melosira (2, 1) и Skeletonema (1, 1).
Большинство перечисленных Bacillariophyta от-
носится к обрастателям различных субстратов и
истинно донным организмам, определяющим
физиономичность альгоценозов бентали.

Среди зеленых водорослей, второго по видо-
вому богатству отдела (6 порядков), наиболее раз-
нообразен Sphaeropleales (48 и 50 ВВТ соответ-
ственно вдоль правого и левого берегов), внутри
него – род Scenedesmus (26, 34), менее богатые ви-
дами роды Monoraphidium (6, 4), Tetrastrum (5, 4),
Pediastrum (3, 3) и Tetraedron (2, 2). В бентосе и об-
растаниях порядок Chlorellales сформирован ро-
дами Dictyosphaerium (3, 2 вида), Actinastrum (1, 1) и
Siderocelis (1, 0). Видовое богатство Trebouxiophy-
ceae ordo incertae sedis (Crucigenia), Chaetophorales
(Stigeoclonium), Oedogoniales (Oedogonium) и Chlam-
ydomonadales (Chlorococcum, Chlamydomonas) неве-
лико (1–3 ВВТ в каждом роде). Состав цианопро-
кариот весной не был богат и включал роды Oscilla-
toria, Phormidium, Pseudoanabaena, Limnothrix,
Aphnocapsa, Planktolyngbya, Planktothrix и Gloeocapsa.

Группа 10 наиболее насыщенных видами поряд-
ков сформирована Naviculales (11 родов, 28 ВВТ),
Sphaeropleales (соответственно 8, 64), Cymbellales
(6, 19), Chlorellales (5, 9), Bacillariales (3, 16), Syn-
echococcales (4, 4), Fragilariales (3, 13), Rhabdone-
matales (3, 5), Oscillatoriales (2, 6) и Thalassiophys-
ales (2, 4). Головную часть родового перечня аль-
гофлоры представляли Scenedesmus (39 ВВТ),
Nitzschia (14), Navicula (8), Fragilaria (7), Gompho-
nema (7), Tetrastrum (6), Monoraphidium (6), Pinnu-
laria (5), Placoneis (5) и Pediastrum (4).

Таким образом, окская альгофлора микрофи-
тобентоса мягких грунтов, обрастаний камени-
стого субстрата и водных макрофитов в конце ве-
сеннего сезона может быть охарактеризована как
диатомово-зеленая с незначительным участием
цианопрокариот.

Наиболее богатым видовым составом отлича-
лись альгоценозы эпипелона (142 ВВТ или 71.4%
общего видового богатства альгоценозов бента-
ли) и эпифитона (65.8%), наименьшим – альго-
обрастания эпилитона (58.3%) (рис. 2). Видовой
состав альгоценозов на левом берегу (77.9% обще-
го перечня) разнообразнее, чем на правом
(62.8%), что свидетельствует о достаточно высо-
кой степени таксономических различий между
сообществами бентали в право- и левобережном
потоках, связанных с неоднородностью условий

Таблица 1. Структура таксономического состава донных сообществ

Примечание. 1 – ст. 1–5, 2 – ст. 6–10, 3 – все станции.

Отдел
Классы Порядки Роды Виды ВВТ Индентифи-

цировано до рода
Всего таксонов 

рангом ниже рода

1 2 3 1 2 3 1 2 3 1 2 3 1 2 3 1 2 3 1 2 3

Chlorophyta 2 2 2 6 4 6 18 14 18 55 53 71 2 2 3 5 3 5 62 58 79
Bacillariopyta 3 3 3 15 15 15 25 38 40 45 83 98 0 0 0 11 8 14 56 91 111
Cyanophyta 1 1 1 4 4 4 7 6 8 1 1 1 0 0 0 6 5 7 7 6 8
Обший состав 6 6 6 25 23 25 50 58 66 101 137 170 2 2 3 22 16 26 125 155 198
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местообитания. Коэффицент флористической
общности Серенсена между составами альгоце-
нозов бентали (станции правого берега (ст. 1–5) и
левого берега (6–10)) был 0.56. Общее и относи-
тельное видовое богатство водорослей разных от-
делов всех типов донных альгоценозов смещалось
в сторону диатомовых (56.3% состава), особенно
в группировках эпипелона (59.9%), доля Chloro-
phyta ниже (39.7%), а цианопрокариоты более
разнообразны в сообществах эпилитона (рис. 2).
Для правобережья в сложении богатства альго-
флоры заметнее значение зеленых водорослей
(49.6%), особенно в обрастаниях водных макро-
фитов. Сравнение таксономического состава аль-
гоценозов разных субстратов в право- и левобере-
жье реки с использованием коэффициента фло-
ристического сходства Серенсена (рис. 3), четко
разделило все станции на две группы – правобе-
режные (А1) и левобережные (А2), кроме сооб-
ществ эпипелона ст. 5, которые оказались более
сходными с таковыми донных группировок у ле-
вого берега.

Состав доминирующих видов (табл. 2) вклю-
чал 33 таксона (16.6% общего видового состава) с
преобладанием диатомовых (75.8% списка всех
доминантов). Цианопрокариоты (15.2%) сильно
уступали диатомеям, среди Chlorophyta отмечено
только три вида 9%). Число доминантов микро-
фитобентоса мягких грунтов (9 ВВТ) вдоль пра-
вого берега богаче, чем левобережья (5) с домини-
рованием Stephanodiscus hantzschii Grunow (и
S. minutulus (Kütz.) Cleve et Möller у левого берега),
причем их максимальное обилие приурочено к
ст. 6–10 речного устья. Спорадически среди до-
минирующих эпипелона отмечены планктонные
(Aulacoseira granulata (Ehrenb.) Simonsen, A. ambi-
gua (Grunow) Simonsen, Cyclotella meneghiniana
Kütz.) и планктонно-бентосные (Melosira varians
C. Agardh, компоненты собственно бентосного
комплекса (Navicula cryptocephala Kütz., Oscillato-
ria sp., Amphora ovalis (Kütz.) Kütz., Cymatopleura
solea (Brébisson) W. Smith, Cymbella sp.) (рис. 4)
развивались реже и с незначительными показате-
лями доминирования и обилия.

Более разнообразен список доминирующих
видов эпилитона (17 ВВТ) без заметных различий
их числа в сообществах право- (14) и левобережья
(12) и с максимальной представленностью циано-
прокариот (5). Для него характерны виды рода
Navicula (N. tripunctata (O.F. Müller) Bory, N. cryp-
totenella Lange-Bertalot, N. cryptocephala), Nitzschia
dissipata (Kütz.) Rabenhorst и Oscillatoria sp.
Остальные цианопрокариоты (Limnothrix sp.,
Planctolyngbya sp., Phormidium sp. и Gloeocapsa lim-
netica (Lemmermann) Hollerbach) доминировали
только по числу клеток. Спорадически состав до-
минантов комплексов эпилитона обогащался об-
растателями (Cocconeis placentula Ehrenb., Rhoico-
sphenia abbreviata (C. Agardh) Lange-Bertalot, Gom-

phonema parvulum (Kütz.) Kütz.) и истинно
бентосными формами (Stauroneis gracilis Ehrenb.),
реже – зелеными водорослями (Coelastrum microp-
orum Nägeli). Компоненты планктонных альгоце-
нозов (Stephanodiscus hantzschii) и планктонно-
бентосная Melosira varians имели заметно мень-
шие показатели частоты доминирования и оби-
лия, чем в эпипелоне. Из зеленых нитчаток на не-
которых камнях присутствовала Cladophora glom-
erata.

Набор ценозообразующих видов фитоперифи-
тона (21) оказался в 1.23 раза богаче, чем таковой
эпилитона и в 1.75 – эпипелона за счет диатомей
без заметных различий числа доминантов вдоль
берегов (16 видов на правом, 14 – на левом). Наи-
большие значения показателей обилия и частоты
доминирования (20–30%) были у Cocconeis placen-
tula, Melosira varians, Stephanodiscus hantzschii, Ul-
naria ulna (Nitzsch) Compère и Oscillatoria sp. Реже
в составе ценозообразующих компонентов вхо-
дили Cocconeis pediculus Ehrenb., Navicula tripuncta-
ta, Ulnaria acus (Kütz.) Aboal, Navicula capitatoradi-
ata H. Germain ex Gasse, Coelastrum microporum
Nägeli и другие представители бентоса и фитооб-
растаний (рис. 4), а также компоненты планктон-
ных альгоценозов (Aulacoseira granulata, A. ambi-
gua, Cyclotella meneghiniana).

ОБСУЖДЕНИЕ РЕЗУЛЬТАТОВ

Развитие и оптимизация системы мониторин-
га качества воды больших эвтрофированных рек
РФ в соответствии с современными подходами
Водной рамочной директивы, принятой страна-
ми ЕС (European…, 2000) требует применения
данных не только по фитопланктону, но также и
по альгоценозам бентоса, которые предваритель-
но нуждаются в тщательном изучении их состава
и структуры. Река Ока – одна из крупнейших рек
Европы в первые десятилетия ХХI в. характеризо-
валась как водоток эвтрофно-гипертрофного ти-
па с гидрокарбонатно-кальциевыми водами, по-
вышенным содержанием сульфатов, органиче-
ских веществ и компонентов минерального
питания водорослей (Хедаириа, Охапкин, 2021).
Видовой состав донных комплексов водорослей
уже в начале вегетационного периода был весьма
богатый (198 таксонов рангом ниже рода). Наи-
большее разнообразие диатомовых по сравнению
с другими группами в донных альгоценозах (в
р. Оке 56.3% общего состава) – характерная черта
фитобентоса больших и малых рек умеренного
пояса (Владимирова, 1978; Комулайнен, 2004,
2005, 2019; Allan, Castillo, 2007 и др.). Менее за-
метная роль зеленых водорослей (39.7% списка
видов), выделяющихся по разнообразию состава
фитопланктона реки (45.1%) (Rivers of Europe,
2021), может быть связана с периодом исследова-
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Рис. 2. Общее (а) и относительное (б) видовое богатство альгофлоры. Условные обозначения: 1– Cyanoprokaryota, 2 –
Bacillariophyta, 3 – Chlorophyta. Столбцы 1, 4, 7, 10 – правый берег; 2, 5, 8, 11 – левый берег; 3, 6, 9, 12 – все станции.
Столбцы 1, 2, 3 – сообщества эпипелона (здесь и далее на правом, левом  и на обоих берегах соответственно); 4, 5, 6 –
эпилитон; 7, 8, 9 – эпифитон; 10, 11, 12 – общий состав всех альгоценозов.
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ний (весенний сезон), когда они еще не были
представлены в полном многообразии.

Начальные этапы формирования бентосных
альгоценозов отразились на относительно не-
больших значениях удельного видового богатства
(среднее для отдельных типов донных сообществ
от 25 ± 1.6 (эпифитон), 26 ± 1.6 (эпилитон) до 32 ±
± 2.3 (эпипелон). Это сопоставимо с удельным
богатством перифитонных сообществ р. Дунай в

июне 1984–1986 гг. (23–37, 29 ± 1.7) (Ács, Kiss,
1993) и сообществ фитобентоса (заиленные пес-
ки) Нижнего Днепра (21–38, 24 ± 5.8) летом
1950–1970-х гг. и немного ниже такового для
Верхнего (27–50, 38 ± 2.4) и Среднего (31–59,
42 ± 6.0) его участков (Владимирова, 1978).

Бореально-неморальный широтный градиент
условий формирования стока (особенности под-
стилающих пород, растительности и почвообра-
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Рис. 3. Дендрограмма иерархической кластеризации видового состава альгоценозов бентоса. По оси ординат – рас-
стояние объединения. По оси абсцисс: А1 – ст. 1–5, А2 – ст. 6–10.
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зовательных процессов, динамика климата), ха-
рактер и степень антропогенной освоенности
территории водосбора, увеличение водности и
протяженности речных экосистем – основные
причины значительных изменений состава и
структуры их бентосных альгоценозов от северо-за-
пада РФ (Комулайнен, 2004, 2005; Станиславская,
2006; Rusanov еt al., 2012) до бассейна Средней Вол-
ги. Среди доминантов отмечена тенденция обедне-
ния состава на уровне крупных таксонов (отсут-
ствие в р. Ока Rhodophyta, Chrysophyceae, Tribo-
phyceae, Zygnematophyceae; у Cyanoprokaryota
разнообразие представителей смещено от Nosto-
cales и Stigonematales к Oscillatoriales (Oscillatoria,
Phormidium, Pseudanabaena, Limnothrix). В весен-
них альгоценозах не зарегистрировано домини-
рование Stigeoclonium, Oedogoniun, Ulothrix, Mou-
geotia, Spirogyra, Zygnema, Desmidales из-за преоб-
ладания Cladophora glomerata, развивающейся на
некоторых камнях. Возможно, зеленые нитчатые
водоросли будут более разнообразны и обильны в
летне-осенний период. Среди общего флористи-
ческого богатства зеленых полностью господ-
ствуют порядки Sphaeropleales и Chlorellales с раз-
нообразием Scenedesmus, Tetrastrum, Monoraphid-
ium и других коккоидных форм, характерных для
эвтрофных вод (Трифонова, 1990; Царенко,
1990). В составе ведущих по обилию родов в р.
Ока нет представителей олигоацидно-нейтраль-

ных, мезо-полигумозных олиготрофно-мезо-
трофных вод, таких как Tabellaria (fenestrata, floc-
culosa), Eunotia, Pinnularia, Ceratoneis (Hannaea)
и др., зачастую создающих основу количествен-
ного развития эпилитона и эпифитона многих
рек северо-запада России. В устье р. Оки на пер-
вые ранговые позиции по обилию выходят пред-
ставители родов Stephanodiscus, Aulacoseira, Melo-
sira, Ulnaria, Navicula, Nitzschia, Gomphonema, Coc-
coneis и Oscillatoria, заметные в северных водотоках
при усилении эвтрофиторания и загрязнения.
Соотношение Cyanophyta и Chlorophyta, низкие
значения которого рассматриваются как признак
северных флор, в р. Ока возрастает до 1 : 10, что
свидетельствует об увеличении роли диатомовых
и зеленых водорослей в организации альгофлоры
сообществ бентали. Возможно, данное заключе-
ние будет подвергнуто корректировке при анали-
зе сборов за весь период вегетации.

Известно, что распределение ключевых абиоти-
ческих факторов (температуры, характера и интен-
сивности гидродинамических явлений, неоднород-
ности рельефа дна, субстрата и др.) определяют
важнейшие параметры донных альгоценозов (Al-
lan, Castillo, 2007). Среди них частота и сила
внешних нарушений среды, оцениваемая дина-
микой расхода воды (Ács, Kiss, 1993; Biggs, Smith,
2002), часто бывают лимитирующими (Комулай-
нен, 2005; Boix et al., 2010; Tang, Dudgeon, 2013).
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Таблица 2. Максимальная численность и биомасса и средние частоты встречаемости и доминирования домини-
рующих видов альгоценозов бентали право- (ст. 1–5) и левобережья реки (ст. 6–10)

Водоросли

Ст. 1–5 Ст. 6–10

Эпипелон Эпилитон Эпифитон Эпипелон Эпилитон Эпифитон

N B N B N B N B N B N B

Stephanodiscus
hantzschii

  –      –    

S. minutulus – – – – – –   – – – –

Aulacoseira granu-
lata

– – –  – – – – – – –

A. ambigua – – – –    – – –  –

Cyclotella menegh-
iniana

  – – –  – – – – – –

Cyclotella sp. –  – – – – – – – – – –

Melosira varians –  –    – – –  –  

Amphora ovalis –  – – – – – – – – – –

Cocconeis placen-
tula

– – –    – – – –   

C. pediculus – – – – – – – – – –   

Rhoicosphenia 
abbreviata

– – –  – – – – – – – –

Ulnaria ulna – – –    – – – – –  

U. acus – – – – –  – – – – – –

Cymbella tumida – – – – – – – – – – –  

Cymbella sp. –  – – – – – – – – – –

Diatoma tenuis – – – –  – – – – – –  

Fragilaria pul-
chella

– – – –  – – – – – – –

Gomphonema par-
vulum

– – – – – – – – –  – –

Navicula crypto-
cephala

– – –  – –     –  

N. tripunctata – – –  –  – –   –  

( )
148.7

100 23 ( )
62.0

100 23 ( )
1.4

100 9 ( )
0.55

76 17 ( )
0.44

76 20 ( )
257.8

100 33 ( )
478.0

100 33 ( )
4.45

70 10 ( )
0.85

100 23 ( )
1.44

100 23

( )
35.5

20 7 ( )
6.1

20 3

( )
0.14

29 6

( )
0.10

53 3 ( )
0.36

53 3 ( )
0.69

100 7 ( )
0.05

60 3

( )
36.7

38 3 ( )
9.31

38 3 ( )
0.05

59 3

( )
1.47
25 3

( )
3.08

88 6 ( )
2.42

50 3 ( )
0.5

82 6 ( )
2.65

82 37 ( )
3.22

40 3 ( )
0.66

70 13

( )
0.25

63 3

( )
6.1

50 3 ( )
0.96

88 9 ( )
4.2

88 9 ( )
3.52

70 13 ( )
3.84

70 23

( )
0.11

40 7 ( )
0.3

40 10

( )
0.82

60 3

( )
2.4

30 6 ( )
0.05

82 11 ( )
1.18

82 31 ( )
0.03

50 3

( )
0.18

24 9

( )
0.52

20 3

( )
1.12
38 3

( )
0.36

88 3 ( )
0.04

50 3

( )
0.04
6 3

( )
1.24
90 3

( )
0.17

80 6 ( )
18.98
50 3 ( )

17.95
50 3 ( )

0.69
70 3 ( )

2.01
70 17 ( )

0.87
40 1

( )
19.95

80 23 ( )
0.17

76 6 ( )
15.1

100 7 ( )
21.97

100 27 ( )
0.34

100 3
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Примечание. Над чертой: N – численность, млн кл./10 см2, В – биомасса, мг/10 см2; под чертой – средние частоты встречаемо-
сти (%) и в скобках доминирования, соответственно по численности и биомассе. Прочерк – отсутствие доминирования вида.

N. cryptotenella – –   – – – –   – –

N. capitatoradiata – – – – – – – – – –   

Stauroneis gracilis – – – – – – – – –  – –

Nitzschia dissipata – – –  – – – –   – –

Cymatopleura solea –  – – –  –  – – – –

Coelastrum 
microporum

– – –   – – –  –  –

Tetrastrum
triangulare

– – – –  – – – – – – –

Characium sp. – – – – – – – – – –  –

Oscillatoria sp.  –     – –    –

Limnothrix sp. – –  –  – – – – – – –

Planktolyngbya sp. – – – – – – – –  – – –

Phormidium sp. – –  – – – – – – – – –

Gloeocapsa
limnetica

– –  – – – – –  – – –

Водоросли

Ст. 1–5 Ст. 6–10

Эпипелон Эпилитон Эпифитон Эпипелон Эпилитон Эпифитон

N B N B N B N B N B N B

( )
10.1

80 6 ( )
6.26

80 2 ( )
12.74

100 10 ( )
3.78

100 1

( )
0.03

60 3 ( )
0.45

60 7

( )
1.33

10 3

( )
1.16

60 9 ( )
21.03

100 1 ( )
6.85

100 7

( )
1.56
30 3 ( )

0.12
18 3 ( )

1.50
40 3

( )
0.1

40 3 ( )
0.31

47 6 ( )
1.71

60 3 ( )
0.68

80 3

( )
0.05

24 3

( )
0.207
70 7

( )
24.72
25 6 ( )

105.4
100 26 ( )

5.96
100 2 ( )

0.3
59 2 ( )

0.02
59 3 ( )

8.21
70 13 ( )

0.36
70 1 ( )

1.46
20 7

( )
56.5

10 3 ( )
36.7

38 3

( )
19.46
10 3

( )
66.4

30 6

( )
0.62

50 3 ( )
5.43

40 3

Таблица 2.  Окончание

Скорость потока достаточно резко снижается
в рипали по сравнению с медиалью (Левадная,
1986). Кроме того, изоляция левобережной части
устья р. Оки от основного ее русла островом (рис. 1)
приводит к формированию здесь более застойных
условий (замедление течения, интенсивности
ветрового перемешивания и волновых явлений),
чем в правобережье. Увеличение прозрачности
(в 1.2 раза) и температуры воды (в 1.14) при сни-
жении силы внешних, по отношению к сообще-
ству, нарушений сопровождались ростом флори-
стического богатства альгоценозов на ст. 6–10.
Так, число родов в составе альгофлоры левобе-
режных станций реки выросло в сравнении с пра-
вобережными в 1.16 раз, число видов – в 1.36 раза,

с учетом внутривидовых таксонов и определен-
ных только до рода – в 1.24 раза. Заметнее других (в
1.78 раза) стал богаче состав эпипелона и эпилитона
(в 1.61 раза), менее – эпифитона (1.44). При отсут-
ствии больших различий в количестве преоблада-
ющих компонентов альгоценозов (24 на правом
берегу, 22 на левом) их состав в ценозах эпипело-
на существенно поменялся (коэффициент сход-
ства Серенсена 0.29) и менее заметно – эпифито-
на (0.60) и эпилитона (0.69). Сходство состава до-
минантов отдельных типов сообществ в более
застойных условиях оказалось несколько ниже
(эпипелон–эпифитон – 0.32, эпилитон–эпифи-
тон – 0.46, эпипелон–эпилитон – 0.24), чем в
районе с более выраженной гидродинамической
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Рис. 4. Преобладающие виды Bacillariophyta. а–в – Stephanodiscus neoastraea Håk. & Hickel, г – Aulacoseira ambigua, д –
Cocconeis placentula, е – Encyonema cespitosum Kütz., ж – Navicula cryptotonella, з – Diatoma vulgaris Bory, и – Cymatopleura
solea, к – Nitzschia dissipata, л – Gomphonema minutum (C. Agardh) C. Agardh, м – Nitzschia inconspicua Grunow, н – Navicula
tripunctata, о – N. capitatoradiata, п – N. trivialis Lange-Bertalot, р, с – различные виды диатомей.

2 мкм 2 мкм 5 мкм 2 мкм

10 мкм5 мкм2 мкм5 мкм5 мкм
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активностью (правый берег, соответственно 0.56,
0.53 и 0.26). Это можно рассматривать как прояв-
ление определенной пространственной диффе-
ренциации альгоценозов бентали в более устой-
чивых условиях среды. При этом, судя по коэф-
фициентам вариации (Cv), температура и
электропроводность оказались более выравнен-
ными в правобережном потоке реки (соответ-
ственно Cv = 6 и 11%), чем в левобережном (31 и
19%), а прозрачность и активная реакция среды –
наоборот (соответственно 30 и 27% в право- и 7 и
24% в левобережье). Корреляционный анализ
связи основных флористических параметров со-
обществ (S, Sd) с некоторыми важнейшими фак-
торами среды обитания (табл. 3) показал, что ха-
рактеристики, суммарные для всех альгоценозов,
сильнее связаны с температурой (r = 0.55) и мень-
ше – с прозрачностью, электропроводностью и
рН воды (0.26–0.27). Для видового богатства эпи-
фитона и эпипелона более значимый параметр –
температура воды, а ее прозрачность – для эпипе-
лона и эпилитона. Количество доминантов бентос-
ных сообществ для всего массива станций проде-
монстрировало незначительную отрицательную
связь с температурой и электропроводностью во-
ды (эпипелон), а для перечня всех сообществ –
очень слабую, но достоверную связь с рH водных
масс. Слабая связь удельного видового богатства
с числом доминантов проявилась только в сооб-
ществах эпифитона правобережных станций ре-
ки, в левобережье этот показатель не коррелиро-
вал ни с видовым богатством, ни с основными
факторами местообитания.

Выводы. Таким образом, высокое разнообра-
зие состава альгофлоры, показатели количе-
ственного развития доминантов, их значимые
индикационные свойства позволяют надежно и
адекватно оценить экологическое состояние и
качество воды исследованной водной экосисте-
мы. Состав альгоценозов бентали устьевого

участка р. Оки (198 ВВТ) сформирован диатомо-
выми (56.3%), зелеными водорослями (39.7) и ци-
анопрокариотами (4.0), что свойственно и другим
крупным эвтрофированным рекам умеренной зо-
ны. Низкое разнообразие цианобактерий – след-
ствие начала вегетационного периода. Богатство
альгофлоры сформировано эврибионтными
представителями мезотрофных и эвтрофно-ги-
пертрофных вод из родов: Scenedesmus (39 ВВТ),
Nitzschia (14), Navicula (8), Fragilaria (7), Gompho-
nema (7), Tetrastrum (6), Monoraphidium (6), Pedias-
trum (4) и др. Наряду с обитателями дна и обраста-
ний (Navicula, Nitzschia, Gomphonema, Ulnaria,
Cocconeis, Oscillatoria), к значимым с ценотиче-
ских позиций компонентам сообществ относятся
типичные планктеры (Stephanodiscus, Aulacoseira,
Melosira), что отражает генетические связи альго-
флоры потамали и прибрежной бентали. Снижение
интенсивности внешних нарушений (гидродина-
мика) на фоне роста температуры и прозрачности
воды при отсутствии биогенного лимитирования
способствует увеличению интегрального видового
богатства бентосных альгоценозов, в основном, за
счет диатомовых, и росту показателей обилия до-
минантов, способствуя их заметной простран-
ственной дифференциации вдоль берегов.
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Таблица 3. Значимые (p ≤ 0.05) коэффициенты корреляции удельного видового богатства (S) и числа доминиру-
ющих видов (Sd) альгоценозов бентали и факторов водной среды

Примечание. Еlect – электропроводность, рН – активная реакция среды, Теmр – температура, Transp прозрачность.

Альгоценозы 
бентали

S Sd

Ст. 1–5 Ст. 6–10 Ст. 1–10 Ст. 1–5 Ст. 6–10 Ст. 1–10

Эпипелон Elect (–0.79) – Transp (0.62)
Temp (0.61)

рН (–0.72) – Temp (–0.59)
Elect (–0.51)

Эпилитон – Transp (0.73)
Elect (–0.67)

Transp (0.47) – – –

Эпифитон Temp (0.60)
рН (0.68)

– Temp (0.56) S (0.50)
Temp (0.60)

– –

Все альго-
ценозы

Elect (–0.41)
рН (0.51)

Temp (0.40) Transp (0.27)
Temp (0.55)
Elect (0.26)

– – рН (0.24)
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Composition and Structure of Benthal Algocenoses of a Large Eutrophic River.
I. Taxonomic Characteristics and Dominant Species of Communities 

(Oka River, Russia)
T. Khedairia1, *, A. G. Okhapkin1, and D. G. Fukina2

1Lobachevsky University, Institute of Biology and Biomedicine, Department of Botany and Zoology, Nizhny Novgorod, Russia
2Lobachevsky University, Institute of Chemistry, Nizhny Novgorod, Russia

*e-mail: khedairia.ta@gmail.com

The species composition and taxonomic structure of the benthal algocenosis of the mouth of a large eutro-
phic-hypertrophic river in the period after the recession of the f lood are characterized. In a comparative as-
pect, the features of these indicators in the communities of microphytobenthos of soft soils, periphyton of
stony substrates and aquatic macrophytes are determined. The dominant complexes of cenosis are identified,
their spatial and substrate heterogeneity is determined. Relationships between floristic parameters (specific
species richness, number of dominant community species) and some environmental factors (transparency,
electrical conductivity, water temperature and pH) have been established.

Keywords: benthal algocoenosis, algoflora, taxonomic structure, dominant species, spatial heterogeneity, en-
vironmental factors, estuary Oka
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С помощью сканирующей электронной микроскопии выявило 23 вида и формы центрических ди-
атомовых водорослей из родов Aulacoseira, Cyclostephanos, Cyclotella, Discostella, Minidiscus, Shionodis-
cus, Skeletonema, Stephanodiscus, Thalassiosira в том числе ряд новых для флоры р. Обь (Aulacoseira pu-
silla, Minidiscus proschkinae, Stephanodiscus hashiensis). Проведена ревизия видового списка этой груп-
пы водорослей с учетом современных представлений о систематическом положении отдельных
видов, разновидностей и форм, 10 таксонов сведены в синонимику и 12 переведены в другие роды.
Уточненный видовой список включает 45 видов, разновидностей и форм из 19 родов.

Ключевые слова: Обь, фитопланктон, центрические диатомовые водоросли, электронная микроско-
пия, ревизия
DOI: 10.31857/S0320965222050084

ВВЕДЕНИЕ
Первые сведения по водорослям р. Обь опуб-

ликованы в конце 19-го века (цит. по: Куксн,
1964). В последующие годы на реке были прове-
дены многочисленные гидробиологические ис-
следования, включая и планктон (Солоневская,
1966, 1972; Куксн и др., 1972; Семенова, Алексюк,
1983, 1989; Семенова и др., 1989; Семенова, 1995,
2009; Семенова, Науменко, 2001 и др.). Альголо-
гические исследования с помощью световой мик-
роскопии верхнего, среднего и нижнего течения
реки, Обской губы, Тазовской и Гыданской губ
были продолжены и результаты обобщены в ра-
боте Науменко (1995), в том числе и по центриче-
ским диатомовым водорослям – 47 видов, разно-
видностей и форм из 12 родов: Acantoceros – 1, Ac-
tinocyclus – 1, Aulacoseira – 15, Chaetoceros – 1,
Coscinodiscus – 3, Cyclostephanos – 3, Cyclotella – 11,
Melosira – 2, Paralia – 1, Sceletonema – 2, Stephano-
discus – 13, Thalassiosira – 5. Также опубликован-
ный список водорослей включал данные элек-
тронно-микроскопического изучения фито-
планктона реки (Генкал, Левадная, 1980; Генкал,
Науменко, 1985; Генкал, Семенова, 1989), позво-
лившие выявить новые преимущественно мелко-
размерные виды для реки: Aulacoseira ambigua f.
curvata (Skabitsch.) Genkal, Cyclotella atomus
Hustedt, C. meduanae Germain, C. pseudostelligera

Hustedt, Sceletonema potamos (Weber) Hasle, S. sub-
salsum (A. Cleve) Hasle, Stephanodiscus delicatus
Genkal, S. invisitatus Hohn et Hellerman, S. makaro-
vae Genkal, S. minutulus (Kutzing) Cleve et Moller,
S. triporus Genkal et Kuzmin var. triporus, S. triporus
var. volgensis Genkal, Thalassiosira guillardii Hasle,
T. pseudonana Hasle et Heimdal. В последующие го-
ды исследования реки продолжились. Результаты
электронно-микроскопического изучения мате-
риалов из р. Обь выявили новые для ее флоры ви-
ды: Cyclotella comensis Grunow, C. vorticosa A. Berg,
Puncticulata radiosa (Lemmermann) Håkansson,
Stephanodiscus neoastraea Håkansson et Hickelemend.
Casper, Thalassiosira nordenskioeldii Cleve (Genkal,
Romanov, 2012). Из последних публикаций, осно-
ванных на данных световой микроскопии, можно
привести работы (Митрофанова, 2016; Михайло-
ва, 2020; Баженовa, Барсуковa, 2021; Cкоробога-
товa и др., 2021, Barsukova et al., 2021), в одной из
них дaн новый для реки вид Melosira undulata (Ба-
женова, Барсукова, 2021). 

Цель исследования – использовать методы
электронной микроскопии для ревизии видового
состава центрических диатомовых водорослей
р. Обь, учитывая современные представления по
систематике отдельных таксонов.

УДК 582.26+581.9

ФИТОПЛАНКТОН, ФИТОБЕНТОС,
ФИТОПЕРИФИТОН

EDN: MFFCWI
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МАТЕРИАЛ И МЕТОДЫ ИССЛЕДОВАНИЯ

Материалом послужили пробы фитопланкто-
на р. Обь, собранные 18–25 июля 2021 г. батомет-
ром Руттнера на четырех створах среднего тече-
ния в районах: г. Нижневартовск, г. Сургут, с. Бе-
логорье и пос. Приобье (рис. 1).

Створки диатомей освобождали от органиче-
ского вещества методом холодного сжигания (Ба-
лонов, 1975). Приготовленные препараты изуча-
ли в сканирующем электронном микроскопе
JSM-6510LV. Суспензию очищенных створок на-
носили на столики и высушивали при комнатной
температуре, напыление золотом проводили в на-
пылительной установке Eiko IB 3. Препарат ство-
рок представлен в коллекции С.И. Генкала (Ин-
ститут биологии внутренних вод РАН).

РЕЗУЛЬТАТЫ И ИХ ОБСУЖДЕНИЕ

Выявлено 23 таксона центрических диатомо-
вых водорослей, в том числе, новые (выделены *)
для флоры реки. Их краткие диагнозы с ориги-
нальными иллюстрациями приведены ниже.

Aulacoseira ambigua (Grunow) Simonsen f. ambi-
gua (рис. 2а). Створки диаметром 3.1–15.7 мкм,
высотой 7.9–13.7 мкм, 14–20 рядов ареол в 10 мкм
и 20 ареол в 10 мкм ряда.

A. ambigua f. japonica Tuji et D.M. Williams (Syn.:
=Aulacoseira ambigua f. japonica (F. Meister) Tuji et
D.M. Williams) (рис. 2б). Створки диаметром 3.7–
4.3 мкм, высотой 15–21.3 мкм, 20 рядов ареол в
10 мкм и 20 ареол в 10 мкм ряда.

A. granulata (Ehrenberg) Simonsen (рис. 2в).
Створки диаметром 3.0–8.6 мкм, высотой 13–
13.6 мкм, 20 рядов ареол в 10 мкм и 20 ареол в
10 мкм ряда.

*A. pusilla (F. Meister) Tuji et Houki (рис. 2г).
Створки диаметром 5.0-6.5 мкм, высотой 1.7–
3.0 мкм, 20–35 рядов ареол в 10 мкм и 30–35 аре-
ол в 10 мкм ряда.

Пресноводный планктонный вид, ранее за-
фиксирован для р. Обь как A. subarctica (Genkal,
Romanov, 2012, Fig. 2: 9).

A. subarctica (O. Müller) Haworth (рис. 2д).
Створки диаметром 4–8 мкм, высотой 5–8.6 мкм,
20 рядов ареол в 10 мкм и 20–30 ареол в 10 мкм ряда.

Рис. 1. Карта-схема расположения станций. w – место взятия проб.
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Cyclostephanos dubius (Fricke) Round (рис. 2е).
Створки диаметром 7.5–17 мкм, штрихов 12–16 в
10 мкм.

C. invisitatus (Hohn et Hellerman) Theriot, Stoer-
mer et Håkansson (рис. 2ж). Створки диаметром
4.8.6–12 мкм, штрихов 12–16 в 10 мкм.

Cyclotella atomus Hustedt var. atomus (рис. 2з).
Створки диаметром 4.8–6 мкм, штрихов 12–16 в
10 мкм.

C. meduanae Germain emend. Genkal (рис. 2и).
Створки диаметром 5–7 мкм, штрихов 12 в 10 мкм.

C. meneghiniana Kützing (рис. 2к). Створки диа-
метром 9.3–26.7 мкм, штрихов 7–8 в 10 мкм.

Discostella pseudostelligera (Hustedt) Houk et Klee
emend. Genkal (рис. 2л). Створки диаметром 3.7–
5 мкм, штрихов 30 в 10 мкм.

D. stelligera (Cleve et Grunow) Houk et Klee
(рис. 2м). Створки диаметром 6.5–9.4 мкм, штри-
хов 18–20 в 10 мкм.

Рис. 2. Электронные микрофотографии (СЭМ) створок: а – Aulacoseira ambigua f. ambigua, б – A. ambigua f. japonica, в –
A. granulata, г – A. pusilla, д – A. subarctica, e – Cyclostephanos dubius, ж – C. invisitatus, з – Cyclotella atomus var. atomus, и –
C. meduanae, к – C. meneghiniana, л – Discostella pseudostelligera, м – D. stelligera. а–з, к–м – наружная поверхность створ-
ки; и – внутренняя.
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*Minidiscus proschkinae (Makarova) J.S. Park &
J.H. Lee (Syn.: Thalassiosira proschkinae Makarova)
(рис. 3а, 3б). Створки диаметром 5.1–5.5 мкм,
краевых выростов на створке 9–11.

Cолоновато-водный и пресноводный бореаль-
ный вид.

*Shionodiscus species (рис. 3м). Створка диамет-
ром 11.8 мкм, краевых выростов 5 в 10 мкм.

Skeletonema potamos (Weber) Hasle (рис. 3в).
Створки диаметром 3.5–3.5 мкм, краевых выро-
стов на створке 4–6.

Stephanodiscus delicatus Genkal (рис. 3г). Створ-
ки диаметром 7.6–8.5 мкм, штрихов 8–12 в
10 мкм.

S. hantzschii Grunow (рис. 3д). Створки диамет-
ром 6.5–11.4 мкм, штрихов 18–20 в 10 мкм.

*S. hashiensis H. Tanaka (рис. 3е). Створки диа-
метром 7.6–8.5 мкм, штрихов 8–12 в 10 мкм.

Пресноводный планктонный вид.

S. makarovae Genkal (рис. 3ж). Створки диамет-
ром 3.7–5.7 мкм, штрихов 20 в 10 мкм.

Рис. 3. Электронные микрофотографии (СЭМ) створок: а, б – Minidiscus proschkinae, в – Skeletonema potamos, г – Steph-
anodiscus delicatus, д – S. hantzschii, е – S. hashiensis, ж – S. makarovae, з – S. minutulus, и – S. neoastraea, к – S. triporus, л –
Thalassiosira lacustris, м – Shionodiscus sp. а, в, г, е–и, л – наружная поверхность створки; б, д, к, м – внутренняя.

1 мкм 1 мкм 1 мкм

1 мкм2 мкм1 мкм

1 мкм 1 мкм 2 мкм

2 мкм5 мкм1 мкм

(a) (б) (в)

(ж) (з) (и)

(к) (л) (м)

(г) (д) (е)



БИОЛОГИЯ ВНУТРЕННИХ ВОД  № 5  2022

ЦЕНТРИЧЕСКИЕ ДИАТОМОВЫЕ ВОДОРОСЛИ СOSCINODISCACEAE 509

S. minutulus (Kützing) Cleve et Möller (рис. 3з).
Створки диаметром 7.8 мкм, штрихов 16 в 10 мкм.

S. neoastraea Håkansson et Hickel emend. Casper,
Scheffler et Augsten (рис. 3и). Створки диаметром
13–21 мкм, штрихов 10–12 в 10 мкм.

S. triporus Genkal et Kuzmin emend. Genkal, K.T.
Kiss et Ács (рис. 3к). Створки диаметром 4.7–
8.9 мкм, штрихов 14–20 в 10 мкм.

Thalassiosira lacustris (Grunow) Hasle emend.
Genkal (рис. 3л). Створка диаметром 23.3 мкм,
краевых выростов 5 в 10 мкм.

Проведенное исследование выявило несколь-
ко интересных водорослей, новых для флоры
р. Обь: Aulacoseira pusilla описана из Японии
(Houk et al., 2017), Minidiscus proschkinвae известен
из Азовского и Каспийского морей (Макарова,
1988), Stephanodiscus hashiensis описан из Японии
(Houk et al., 2014). В настоящее время зарегистри-
ровано 15 видов, разновидностей и форм рода Au-
lacoseira (Науменко, 1995), ко многим из них тре-
буются комментарии. Название A. ambigua
(Grun.) f. curvata (Skabitsch.) Genkal невалидно, по-
скольку базионим (Melosira ambigua (Grun.) O. Mull.
morpha curvata Skabitsch.), на основе которого
описана эта комбинация, невалиден (morpha не
имеет номенклатурного значения и отсутствует
латинский диагноз) (Turland et al., 2018: Art. 4,
34.1, Art. 36.2).

Aulacoseira distans встречается преимуществен-
но в ископаемом состоянии (Houk et al., 2017), в
водоемах и водотоках России не отмечена (Ген-
кал и др., 2020). Вероятно, речь идет о сходной по
морфологии A. subarctica, которая зарегистриро-
вана в р. Обь. Разновидность A. distans var. alpigena
(Grunow) Simonsen получила ранг самостоятель-
ного вида A. alpigena (Grunow) Krammer, относит-
ся к мелкоразмерным, трудно определяемым в
световом микроскопе (СМ) видам (Houk et al.,
2017; Генкал и др., 2020). Электронно-микроско-
пические исследования не выявили этот вид в
р. Обь (Генкал, Левадная, 1980; Генкал, Наумен-
ко, 1985; Генкал, Семенова, 1989; Usoltseva, Lik-
hoshway, 2007; Genkal, Romanov, 2012), так что,
находка A. alpigena в реке требует подтверждения.
Разновидность A. distans var. lirata (Ehrenberg) Bet-
ghe также изменила ранг на видовой – A. lirata
(Ehrenberg) Ross (Houk et al., 2017; Генкал и др.,
2020). По данным электронной микроскопии,
этот вид в р. Обь не зарегистрирован (Генкал, Ле-
вадная, 1980; Генкал, Науменко, 1985; Генкал,
Семенова, 1989; Usoltseva, Likhoshway, 2007; Gen-
kal, Romanov, 2012), и его находка требует под-
тверждения.

A. granulata f. curvata (Grunow) Simonsen рас-
сматривается в качестве морфотипа и поэтому не
имеет таксономического ранга (Krammer, Lange-
Bertalot, 1991).

А. italiсa f. curvata Pantoscek приводится как
А. italiva f. curvata (Pantoscek) Davydova (Давыдо-
ва, Моисеева, 1992), но в ряде основных система-
тических сводок она отсутствует (Krammer, Lange-
Bertalot, 1991; Нouk et al., 2017; Генкал и др., 2020).
Следует отметить, что в ряде публикаций A. italica
приводится в качестве вида, доминирующего или
вегетирующего в течение всего вегетационного
сезона (Науменко, 1996; Скоробогатова и др.,
2021). Вероятно, в данном случае вид неточно
идентифицирован. Специальные исследования
по каскаду волжских водохранилищ показали,
что при определении этого вида с помощью све-
товой микроскопии A. ambigua принимают за
A. italica (Генкал, 1995).

Некоторые виды из списка сведены в синони-
мику к типовым разновидностям: A. granulata var.
angustissima (O. Müller) Simonsen, A. islandica var.
helvetica (Müller) Simonsen, Cyclostephanos dubius
var. dispersus A. Cleve-Euler, C. dubius var. radiosus
A. Cleve-Euler. Сyclotella kuetzingiana Thwaites cве-
дена в синонимику к C. meneghiniana Kützing,
C. operculata (Agardh) Kützing – к C. distinguenda
Hustedt (Houk et al., 2017; Генкал и др., 2020), Act-
inocyclus ehrenbergii Ralfs – к A. octonarius Ehren-
berg), Thalassiosira bramaputrae (Ehrenberg)
Håkansson et Locker – к T. lacustris (Grunow) Hasle
(Houk et al., 2017; Генкал и др., 2020).

Ряд видов переведен в другие роды:
Coscinodiscus commutatus Grunow – в Coscinodiscop-
sis commutata (Grunow) E.A. Saret et I. Sunesen, Cy-
clotella comta (Ehrenberg) Kützing – в Handmannia
comta (Ehrenberg) Kociolek et Khursevich emend.
Genkal, Cyclotella kuetzingiana var. radiosa Fricke – в
Pantocsekiella kuetzingiana var. radiosa (Fricke)
Taşkin & Alp, Сyclotella pseudostelligera Hustedt – в
Discostella pseudostelligera (Husted) Houk et Klee,
Сyclotella stelligera Cleve et Grunow – в Discostella
stelligera (Cleve et Grunow) Houk et Klee, Melosira
sulcata (Ehrenberg) Cleve – в Paralia sulcata (Ehren-
berg) Cleve, Paralia arenaria (D. Moore) Moiseyeva – в
Ellerbeckia arenaria (D. Moore ex Ralfs) Dorofeyuk et
Kulikovski, Thalassiosira guillardii Hasle – в Conti-
cribra guillardii (Hasle) K. Stachura-Suchoples et
D.M. Williams, Thalassiosira weissflogii (Grunow)
Fryxell et Hasle – в Conticribra weissflogii (Grunow)
K. Stachura-Suchoples et D.M. Williams (algaebase,
Houk et al., 2010, 2014, 2017; Генкал и др., 2020).

По данным электронной микроскопии, для
р. Обь приводятся Stephanodiscus alpinus Hustedt и
S. rotula (Kützing) Hendey (Генкал, Cеменова,
1989, рис. 3:6; 4:1, 2). Согласно современным
представлениям, на этих иллюстрациях дан дру-
гой вид – S. neoastraea, позднее этот вид зафикси-
рован в реке (Genkal, Romanov, 2012).

Разновидность Stephanodiscus rotula var. interme-
dius Fricke отсутствует в литературных источниках
(Krammer, Lange-Bertalot, 1991; Houk et al., 2014;
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Генкал и др., 2020) и algaebase. Stephanodiscus
hantzschii var. pusilla Grunow cведен в синонимику
к S. minutulus (Kützing) Cleve et Möller, S. hantzschii
f. tenius (Hustedt) Håkansson et Stoermer – к типо-
вой форме, S. triporus var. volgensis Genkal – тоже к
типовой разновидности (Генкал и др., 2020).

Ранее по результатам электронно-микроско-
пического изучения материалов из р. Обь, обна-
ружены виды, новые для реки, в том числе Cyclo-
tella vorticosa A. Berg и Puncticulata radiosa (Lem-
mermann) Håkansson (Genkal, Romanov, 2012).
Cyclotella vorticosa в настоящее время сведена в си-
нонимику к Pantocsekiella schumannii (Grunow)
K.T. Kiss et Ács, Puncticulata radiosa – к Handman-
nia comta (Генкал и др., 2020).

Проведенная ревизия центрических диатомо-
вых водорослей позволила уточнить их внутриви-
довой список: Acanthoceras zachariasii (Brun) Si-
monsen, Actinocyclus octonarius Ehrenberg, Aulaco-
seira ambigua (Grunow) Simonsen f. ambigua,
A. ambigua f. japonica Tuji et D.M. Williams, A. gran-
ulata (Ehrenberg) Simonsen, A. islandica (O. Müller)
Simonsen, A. italica (Ehrenberg) Simonen, A. lirata
(Ehrenberg) Ross, A. pusilla (F.Meister) Tuji et Houki,
A. subarctica (O. Müller) Haworth, A. valida (Grunow)
Krammer, Chaetoceros mitra (Bailey) Cleve, Conticribra
guillardii (Hasle) K. Stachura-Suchoples et D.M. Wil-
liams, C. weissflogii (Grunow) K. Stachura-Suchoples
et D.M. Williams, Coscinodiscopsis commutata
(Grunow) E.A. Sar et I. Sunesen, Сoscinodiscus argus
Ehrenberg, Cyclostephanos dubius (Fricke) Round,
C. invisitatus (Hohn et Hellerman) Theriot, Stoermer
et Håkansson, Cyclotella atomus Hustedt var. atomus,
C. distinguenda Hustedt, C. meduanae Germain
emend. Genkal, C. meneghiniana Kützing, Discostella
pseudostelligera (Husted) Houk et Klee, D. stelligera
(Cleve et Grunow) Houk et Klee, Ellerbeckia arenaria
(D. Moore ex Ralfs) Dorofeyuk et Kulikovski, Hand-
mannia comta (Ehrenberg) Kociolek et Khursevich
emend. Genkal, Melosira varians Agardh, M. undulata
(Ehrenberg) Kützing, Minidiscus proschkinae (Ma-
karova) J.S. Park & J.H. Lee, Pantocsekiella kuetzingi-
ana var. radiosa (Fricke) Taşkin & Alp, P. schumannii
(Grunow) K.T. Kiss et Ács, Paralia sulcata (Ehren-
berg) Cleve, Shionodiscus sp., Skeletonema potamos
(Weber) Hasle, Sk. subsalsum (Cleve-Euler) Bethge,
Stephanodiscus binderanus (Kützing) Krieger, S. deli-
catus Genkal, S. hantzschii Grunow, S. hashiensis
H. Tanaka, S. makarovae Genkal, S. minutulus (Kütz-
ing) Cleve et Möller, S. triporus Genkal et Kuzmin
emend. Genkal, K.T. Kiss et Ács, Thalassiosira baltica
(Grunow) Ostenfeld, Th. lacustris (Grunow) Hasle
emend. Genkal, Th. nordenskioeldii Cleve.

Выводы. В фитопланктоне р. Обь выявлено
23 вида и формы центрических диатомовых водо-
рослей из восьми родов, в том числе ряд новых
для флоры реки. Ревизия литературных и соб-
ственных данных позволила уточнить системати-

ческое положение >20 таксонов центрических
диатомовых водорослей и дать новый видовой
список, представленный 45 видами, разновидно-
стями и формами из 19 родов.
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Centric Diatoms of the Ob River
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This scanning electron microscopy study of phytoplankton from the Ob River has revealed 23 species and
forms of centric diatoms from the genera Aulacoseira, Cyclostephanos, Cyclotella, Discostella, Minidiscus,
Shionodiscus, Skeletonema, Stephanodiscus, and Thalassiosira, including new to the f lora of the river (Aula-
coseira pusilla, Minidiscus proschkinae, Stephanodiscus hashiensis). Based on the modern conception of the
systematic position of individual species, varieties and forms, the revision of the species list of this group of
algae has been carried out. Ten species have been reduced to synonymy and twelve transferred to other genera.
The updated species list includes 45 species, varieties and forms from 19 genera.

Keywords: Ob River, phytoplankton, centric diatoms, electron microscopy, revision
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Анализ сезонной динамики трансконтинентального вселенца Kellicottia bostoniensis (Rousselet, 1908)
и родственного аборигенного вида K. longispina (Kellicott, 1879) в озерах г. Нижний Новгород пока-
зал, что пик обилия вида-вселенца приходится на осенний сезон, аборигенного – на летний. Уста-
новлена обратная зависимость численности K. bostoniensis – от температуры воды, численности
K. longispina, от общей численности зоопланктона. Выявлена прямая зависимость обилия вселенца
от содержания сульфатов, гидрокарбонатов и аммония.
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ВВЕДЕНИЕ
Изучение закономерностей сезонной динамики

зоопланктона проводится с начала прошлого века
(Hutchinson, 1967). Накоплен огромный материал,
позволивший сформировать ряд моделей сезонной
сукцессии планктона в озерах (Sommer et al., 1986,
2012). Однако, в литературе недостаточно сведе-
ний о сезонном развитии чужеродных видов зоо-
планктона в новых местообитаниях, вселение ко-
торых приводит к изменению пищевых сетей,
структуры и динамики биологических сообществ
(Kondoh, 2003; Leuven et al., 2017; Oliveira et al.,
2019). Яркий пример планктонного вида-вселенца в
водных объектах Европы и Южной Америки – се-
вероамериканская коловратка Kellicottia bostonien-
sis (Rousselet, 1908). К настоящему времени на-
коплен ряд работ, посвященных изучению рас-
пространения, экологических предпочтений и
морфологической изменчивости K. bostoniensis в
водоемах и водотоках Европейской России (Лаза-
рева, Жданова, 2014; Zhdanova et al., 2016, 2019;
Shurganova et al., 2017, 2021; Золотарева и др.,
2021). Вместе с тем, детальных сведений о сезон-
ных изменениях его численности в сообществах
зоопланктона крайне мало. Некоторыми автора-
ми отмечается пик развития вида в озерах в июле
и августе (Arnemo et al., 1968; Zhdanova et al., 2016;

Arcifa et al., 2020). В малых водотоках Нижегород-
ской области и в Камском водохранилище массо-
вое развитие K. bostoniensis приурочено к осени
(Крайнев и др., 2018; Гаврилко и др., 2019). Со-
гласно данным исследований зоопланктона озер
г. Нижний Новгород, проведенных в летний период
2000-х гг., в комплекс доминантов оз. Парковое
входил аборигенный вид K. longispina (Экологиче-
ское…, 2005). Kellicottia bostoniensis впервые заре-
гистрирована в этом озере летом 2019 г., ее доля в
общей численности зоопланктона составляла
3.3% (Обедиентова и др., 2020). В оз. Сортировоч-
ное вселенец также обнаружен в 2019 г., он входил
в число субдоминантов сообщества (Обедиентова
и др., 2021). Широкое распространение вселенца
в бассейне Средней Волги и его большой адапта-
ционный потенциал ставит задачу изучения се-
зонного развития K. bostoniensis в динамике сооб-
ществ зоопланктона в разряд актуальных.

Цель работы – анализ сезонной динамики
K. bostoniensis в городских разнотипных озерах и
влияния на вид факторов среды.

МАТЕРИАЛ И МЕТОДЫ ИССЛЕДОВАНИЯ
Исследования проведены с 26 мая по 27 октяб-

ря 2020 г. в пелагиали озер Парковое и Сортиро-
вочное, расположенных на территории г. Нижне-
го Новгорода. Озера относятся к гидрокарбонат-
ному классу, группе кальция. Площадь водного

Сокращения: ЕС ‒ электропроводность; TSISD – индекс тро-
фического состояния.

УДК 574.583;595.18(28:47)

ЗООПЛАНКТОН, ЗООБЕНТОС,
ЗООПЕРИФИТОН

EDN: DDSKBO
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зеркала оз. Парковое (координаты 56°23′ с.ш.,
43°84′ в.д.) 8.9 га, берег озера сильно изрезан и об-
рывист. Водоем имеет искусственное происхож-
дение, дно преимущественно песчаное, местами –
глинистое, максимальная глубина 6 м. В летний
сезон озеро служит территорией рекреации. За-
полнение водой происходит исключительно за
счет грунтового питания, осадков и поверхност-
ного плоскостного стока. Озеро бессточное, при-
токи в него отсутствуют (Экологическое…, 2005).
На основании расчета индекса трофического со-
стояния (TSISD), разработанного Р. Карлсоном
(Carlson, 1977), c использованием показателей
прозрачности, определенной по диску Секки,
установлено изменение трофического статуса во-
доема в течение вегетационного периода от оли-
готрофного до мезотрофного.

Акватория оз. Сортировочное (координаты
56°28′ с.ш., 43°83′ в.д.) занимает площадь 23 га.
Озеро представляет измененный мелиорацией
водоем, образовавшийся на месте болотного мас-
сива, созданный для понижения уровня грунто-
вых вод на территориях Заречной части г. Ниж-
ний Новгород. Водоем используется в рекреаци-
онных целях, максимальная глубина 11.3 м, имеет
сток (Экологическое …, 2005). Трофический ста-
тус озера, оцененный на основании индекса тро-
фического состояния (TSISD) (Carlson, 1977), в те-
чение вегетационного периода – мезотрофный.

Пробы зоопланктона отбирали планктонной
сетью Джеди (диаметр входного отверстия 18 см,
размер ячеи 70 мкм) путем процеживания столба
воды от дна до поверхности. В каждую дату из во-
доема брали по три пробы и фиксировали 4%-ным
формалином. Камеральную обработку проб про-
водили общепринятыми методами (Методиче-
ские…, 1982).

Прозрачность воды определяли по диску Секки,
электропроводность, температуру, рН – мультипа-
раметрическим зондом YSI Pro 1030, содержание
растворенного в воде кислорода – анализатором
МАРК-302М. Гидрохимический анализ воды
озер проводили в лаборатории хроматографии,
масс-спектрометрии и элементного анализа На-
учно-исследовательского института химии Ни-
жегородского государственного университета
им. Н.И. Лобачевского, где определены концен-
трации гидрокарбонатов, аммония, нитратов,
нитритов, сульфатов, хлоридов, фосфатов, желе-
за, марганца, меди, кальция, кремния, взвешен-
ных веществ.

Связи между факторами среды и численностью
родственных видов K. bostoniensis и K. longispina
определяли с помощью коэффициента ранговой
корреляции Спирмена (Шитиков, Розенберг,
2013) в программной среде R (R Core Team, 2015).

РЕЗУЛЬТАТЫ ИССЛЕДОВАНИЯ
В течение периода исследований зарегистри-

ровано значительное изменение большинства
гидрохимических и гидрофизических параметров
озер (табл. 1). Водоемы характеризовались ней-
тральной – слабощелочной реакцией (рН 7.32–
8.4). Прозрачность воды в оз. Сортировочное бы-
ла невысокой (1.2–2.6 м), отмечено повышенное
содержание железа (≤1.1 мг/л). В оз. Парковое на-
блюдали хорошую прозрачность воды (2.2–4.1 м)
и концентрацию железа (≤0.6 мг/л).

В оз. Сортировочное в период с 26 мая по
22 июля численность вселенца была низкой, до-
минировал аборигенный вид K. longispina (табл. 2,
рис. 1). В дальнейшем численность чужеродного
вида K. bostoniensis увеличивалась и с 3 августа по
27 октября он доминировал в сообществе, при
этом плотность аборигенного вида значительно
снижалась (табл. 2, рис. 1). Наибольшее относи-
тельное обилие K. longispina (>40%) зафиксировано
7 июля, K. bostoniensis (>48%) – 29 сентября. Пик об-
щей численности зоопланктона (403 тыс. экз./м3)
отмечен 22 июля при наибольшей в течение веге-
тационного периода температуре воды (26.7°С) и
концентрации кислорода (10.6 мг/л). В число до-
минантов в это время, наряду с K. longispina, вхо-
дил Chydorus sphaericus (O.F. Müller, 1776). В пери-
од минимального количественного развития зоо-
планктона (80 тыс. экз./м3) в сентябре при
температуре 15°С и самой низкой в течение веге-
тационного периода концентрации кислорода
(8.3 мг/л) доминировали вселенец Kеllicottia bos-
toniensis и Keratella cochlearis (Gosse, 1851).

В оз. Парковое развитие родственных видов
рода Kellicottia происходило аналогичным обра-
зом: с 9 июня по 3 августа отмечалось низкое оби-
лие K. bostoniensis и высокое K. longispina, который
входил в число доминантов и субдоминантов со-
общества (табл. 2, рис. 1).

В течение вегетационного периода числен-
ность вселенца увеличивалась, к концу августа–
началу сентября коловратка вошла в число субдо-
минантов, 13 октября вид доминировал в сообще-
стве зоопланктона озера. Максимальная доля
K. longispina в общей численности зоопланктона
(>10%) зафиксирована 24 июня, K. bostoniensis
(>12%) – 13 октября. Пик развития зоопланктона
в озере наблюдали 1 сентября (349.2 тыс. экз./м3)
при температуре воды 21.2°С и концентрации
растворенного кислорода 9.2 мг/л, доминировали
веслоногие раки ювенильных стадий. При сни-
жении температуры воды до 14°С и содержания
кислорода до 7.7 мг/л к 29 сентября общая чис-
ленность зоопланктона снизилась и достигла ми-
нимального значения (118.5 тыс. экз./м3). В число
доминантов в это время входили ракообразные
ювенильных стадий, Eudiaptomus gracilis Sars, 1863
и Keratella cochlearis. Хотя в оз. Парковое макси-
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Таблица 1. Гидрофизические и гидрохимические параметры изучаемых озер с 26 мая по 27 октября 2022 г.

Примечание. Приведен диапазон значений (min–max).

Показатель
оз. Сортировочное оз. Парковое

min–max

Температура (Temp), °С 7.4–26.7 7.1–26.8

Водородный показатель (pH) 7.3–8.4 7.5–8.3

Электропроводность (Cond) 255.0–275.0 300.0–318.0

Прозрачность (Trp), м 1.2–2.6 2.2–4.1

Содержание кислорода (O), мг/л 8.3–10.8 6.8–15.1

Гидрокарбонаты (HCO), мг/л 26.0–100.0 34.0–79.0

Хлориды (Cl), мг/л 25.0–29.0 47.0–60.0

Взвешенные вещества (VV), мг/л 3.0–37.0 3.0–19.0

Сульфаты (SO4), мг/л 12.0–17.0 22.0–26.0

Нитраты (NO3), мг/л 0.2–0.8 0.2–0.9

Нитриты (NO2), мг/л 0.2 0.2

Железо (Fe), мг/л 0.05–1.1 0.05–0.60

Аммоний (HN4), мг/л 0.05–2.0 0.05–0.21

Медь (Cu), мг/л <0.03 <0.01

Кремний (Si), мг/л 0.05–2.3 0.05–0.13

Марганец (Mn), мг/л 0.02–0.10 0.01–0.08

Кальций (Ca), мг/л 20.0–36.0 14.0–31.0

Таблица 2. Доля видов Kellicottia bostoniensis и K longispina в общей численности зоопланктона в исследованных озерах

Примечание. NK. bost. /Ntot – доля K. bostoniensis в общей численности зоопланктона; NK. long. /Ntot – доля K. longispina в общей
численности зоопланктона.

Дата
отбора проб

оз. Сортировочное оз. Парковое

NK. bost./Ntot, % NK. long./Ntot, % NK. bost./Ntot, % NK. long./Ntot, %

26.05. <1.0 22.9 – 8.6

09.06 <1.0 20.3 <1.0 5.3

24.06 <1.0 34.4 <1.0 10.4

07.07 2.3 40.3 <1.0 6.7

22.07 2.3 27.3 <1.0 2.3

03.08 12.0 <1.0 <1.0 <1.0

18.08 23.1 <1.0 1.0 <1.0

01.09 17.5 2.9 2.3 <1.0

16.09 25.1 <1.0 4.2 <1.0

29.09 48.7 <1.0 4.1 <1.0

13.10 27.9 5.9 12.6 1.6

27.10 17.2 8.2 7.1 2.5
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мум обилия родственных видов Kellicottia longispi-
na и K. bostoniensis не совпадал с максимумом и
минимумом обилия зоопланктона, однако, на-
блюдалась тенденция преобладания аборигенно-
го вида при более высокой численности сообще-
ства весной и летом, вселенца – при наименьшей
осенью.

Таким образом, родственные виды K. longispina
и K. bostoniensis достигали наибольшего количе-
ственного развития в течение вегетационного пе-
риода в разное время (табл. 2, рис. 1).

В результате корреляционного анализа полу-
чена обратная связь численности вселенца с тем-
пературой воды (r = –0.5, p = 0.013), наибольшее
обилие вида зафиксировано при температуре во-
ды от 7 до 16°С осенью (рис. 2). Выявлена прямая
связь численности K. bostoniensis с содержанием
сульфатов (r = 0.46, p = 0.024), гидрокарбонатов
(r = 0.76, p < 0.001), аммония (r = 0.69, p < 0.001),
концентрации которых увеличивались в озерах к
осеннему сезону (табл. 1, рис. 2). Также обнару-
жена обратная связь обилия K. bostoniensis с чис-
ленностью K. longispina (r = –0.5, p = 0.013) и об-

щей численностью зоопланктона (r = –0.52, p =
= 0.008) (рис. 3).

Для аборигенного вида зарегистрирована отри-
цательная связь его обилия с электропроводно-
стью воды (r = –0.51, p = 0.012), положительная – с
концентрацией железа (r = 0.41, p = 0.045) и общей
численностью зоопланктона (r = 0.65, p = 0.001)
(рис. 4). Полученные зависимости полностью от-
ражают сезонное изменение представленных
факторов.

ОБСУЖДЕНИЕ РЕЗУЛЬТАТОВ

В водоемах России пик количественного раз-
вития вида-вселенца Kellicottia bostoniensis отме-
чен в июле, высокой численности в глубоковод-
ных озерах он достигал в нижних слоях водной
толщи при температуре 5–12°С, в мелководных
водоемах – при 15–20°С (Zhdanova et al., 2016). В
озерах Скандинавии высокая численность
K. bostoniensis зарегистрирована в диапазоне тем-
пературы воды 9–15°С, вид идентифицирован в
составе зоопланктона с конца апреля до ноября,
максимальная доля яйценосных самок отмечена

Рис. 1. Сезонная динамика численности коловраток Kellicottia bostoniensis и Kellicottia longispina в озерах Сортировочное (а)
и Парковое (б). По оси абсцисс – дата отбора проб в 2020 г.
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в августе (Arnemo et al., 1968). Исследования оби-
лия K. bostoniensis, проведенные в Выгозерском во-
дохранилище (Карелия) в августе 2017 г., выявили
его распространение на всей акватории, при этом
численность вида достигала 100–780 экз./м3 (Сяр-
ки, 2019). Ряд исследований показал, что массо-
вого развития K. bostoniensis достигает в октябре
при температуре 10–13°С (Иванова, Телеш, 2004;
Крайнев и др., 2018; Гаврилко и др., 2019), что, ве-
роятно, связано с увеличением биомассы нано-
планктона, который служит источником питания
вида-вселенца (Oliveira et al., 2019). В искусствен-
ном эвтрофном оз. Монте-Алегри (Monte Alegre,
Бразилия) наибольшая численность K. bostoniensis
зафиксирована в период с мая по ноябрь с макси-
мумом обилия в июле и августе (до 40 тыс. экз./м3)
при 18.2–23.1°С. Далее, с ноября по апрель при
температуре воды >26°С его обилие значительно
снижалось и было ≤5 тыс. экз./м3. Пик численно-
сти K. bostoniensis не совпадал пиком общей чис-

ленности зоопланктона. Установлено наиболь-
шее обилие K. bostoniensis при низкой численно-
сти других видов коловраток, а также общей
численности зоопланктона, что, по мнению авто-
ров, объясняется развитием вида в период с наи-
меньшей для него конкуренцией и минимальным
влиянием хищников (Arcifa et al., 2020).

Полученная статистически значимая обратная
зависимость между численностью K. bostoniensis и
общей численностью зоопланктона свидетель-
ствует о его развитии в период с наименьшей кон-
куренцией. Корреляционный анализ также пока-
зал, что при увеличении температуры числен-
ность вида-вселенца снижается, наибольшие
значения отмечены при температуре воды 7–
16°С, что согласуется с данными других исследо-
вателей (Arnemo et al., 1968; Крайнев и др., 2018).
Осенью в воде исследованных озер наблюдали
увеличение содержания сульфатов, гидрокарбо-
натов, аммония, связанное с увеличением стока

Рис. 2. Связь значений численности Kellicottia bostoniensis (NK. bos.) с температурой воды (а), с концентрацией гидро-
карбонатов (б), аммония (в), сульфатов (г).
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биогенных элементов и других веществ, а также
их поступлением в результате внутриводоемных
процессов (Фащевская и др., 2020). Вероятно,
прямого стимулирующего влияния на обилие
вселенца эти вещества не оказывают, но могут
способствовать развитию автотрофных и гетеро-
трофных флагеллят, потребляемых K. bostoniensis
(Oliveira et al., 2019).

Выводы. Независимо от особенностей сезон-
ного развития зоопланктона в разнотипных озе-
рах, динамика вселенца K. bostoniensis и родствен-
ного аборигенного вида K. longispina различаются:
пик обилия чужеродного вида приходится на
осенний сезон, нативного – на летний. Обилие
K. bostoniensis имеет обратную связь с температу-
рой воды, общей численностью зоопланктона и

численностью K. longispina, прямую – с содержа-
нием сульфатов, гидрокарбонатов и аммония.
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Seasonal Dynamics of the Alien Species Kellicottia bostoniensis (Rotifera, Brachionidae) 
in the Zooplankton Communities of the Nizhny Novgorod Lakes

T. V. Zolotareva1, *, D. E. Gavrilko1, V. S. Zhikharev1, E. S. Obedientova1, and G. V. Shurganova1

1Lobachevsky State University of Nizhny Novgorod, Nizhny Novgorod, Russia
*e-mail: tanyakuklina.nn@yandex.ru

An analysis of the seasonal dynamics of the transcontinental alien species Kellicottia bostoniensis (Rousselet,
1908) and the related native species Kellicottia longispina (Kellicott, 1879) showed that the abundance peak of
the alien species occurs in the autumn season, while that of the native species occurs in the summer season.
An inverse dependence of the abundance of K. bostoniensis on water temperature, the abundance of native
K. longispina, the total abundance of zooplankton. A direct relationship between the abundance of the alien
species and the content of sulfates, bicarbonates, and ammonium has been revealed.

Keywords: seasonal dynamics, zooplankton, Kellicottia bostoniensis, K. longispina, urban lakes
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Исследован собранный в июле 2016–2020 гг. зоопланктон (Cladocera, Copepoda, Rotifera) Ириклин-
ского водохранилища (р. Урал, Оренбургская обл.), а также меропланктон (велигеры моллюсков
Dreissena polymorpha). Впервые приведен список (66 видов) летнего зоопланктона Ириклинского во-
дохранилища. Выявлено 23 новых вида ракообразных и 12 – коловраток. Установлено, что >60%
численности и 40–81% биомассы зоопланктона формировали Copepoda. Помимо их науплиев и
младших копеподитов, составлявших значительную часть сообщества, доминировали Thermocyclops
oithonoides, Mesocyclops leuckarti, Brachionus calyciflorus, Asplanchna priodonta, Daphnia (D.) galeata, Eud-
iaptomus graciloides и Polyarthra major. Общая численность зоопланктона изменялась по участкам от
3.0 до 188.9 тыс. экз./м3. В 2020 гг. в общей численности и биомассе зоопланктона произошло замет-
ное увеличение доли веслоногих ракообразных, с одновременным уменьшением биомассы ветви-
стоусых ракообразных. Численность велигеров, впервые обнаруженных в 2019 г., к лету 2020 г. уве-
личилась в 5 раз, биомасса – в 7 раз. В настоящее время продолжается эвтрофирование Ириклин-
ского водохранилища, его трофический статус по показателям зоопланктона оценивается как
эвтрофный, в отдельные годы как гипертрофный.

Ключевые слова: Ириклинское водохранилище, зоопланктон, состав, структура, обилие
DOI: 10.31857/S0320965222050163

ВВЕДЕНИЕ
Ириклинское водохранилище – самый круп-

ный водоем в бассейне р. Урал и в пределах Орен-
бургской обл., созданный в верхнем течении реки
в 1955 г. Водохранилище заполнялось в течение
длительного периода. Проектный уровень в 245 м
был достигнут лишь в 1966 г. Площадь водосбора
при нормальном подпорном горизонте (НПГ)
36950 км2, площадь водного зеркала 260 км2, по-
лезный объем 2.2 км3, средний годовой сток
2.21 км3, за половодье – 1.71 км3, протяженность с
севера на юг >70 км (Балабанова, 1961; Исаев,
Карпова, 1980).

По классификации К.К. Эдельштейна (1991),
Ириклинское водохранилище отнесено к круп-
ным сложным пойменно-долинным. Характер-
ные для него берега – каменистые, отвесные и га-
лечно-песчаные. Рельеф дна соответствует водое-
мам горного типа, с каменистыми грядами,
скальными останцами, гольцами. Местами непо-
средственно от уреза воды начинаются отвесные

скалы. Над глубинами >10 м расположено 55.5%
площади водного зеркала, максимальная глубина
36 м, средняя 12.5 м (Балабанова, 1961).

Зоопланктон Ириклинского водохранилища
изучали с первых лет его существования (Нечаев,
1966; Соловых и др., 2003; Килякова, Лысенко,
2007; Малинина, 2011; Колозин и др., 2021). Вме-
сте с тем надо отметить скудность имеющихся
данных и недостаточную изученность долговре-
менных тенденций в развитии зоопланктона и
почти полное отсутствие сведений о современ-
ном состоянии летнего зоопланктона Ириклин-
ского водохранилища.

Цель работы – провести анализ видового раз-
нообразия, динамики состава и структуры летне-
го зоопланктона по данным ежегодных монито-
ринговых исследований 2016–2020 гг.

МАТЕРИАЛ И МЕТОДЫ ИССЛЕДОВАНИЯ
В работе использованы материалы ежегодных

летних (июль) мониторинговых исследований, про-
водимых на Ириклинском водохранилище в преде-
лах географических координат 51°40′–52°10′ с.ш.,

Сокращения: Вzoo – биомасса зоопланктона, Nzоо – чис-
ленность зоопланктона.

УДК 574.587(275.2):591

ЗООПЛАНКТОН, ЗООБЕНТОС,
ЗООПЕРИФИТОН

EDN: TJCXJW
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58°38′–59°01′ в.д. с 2016 г. по 2020 г., а также литера-
турные данные за период 1963–2007 гг. Пробы зоо-
планктона отбирали в пелагиали и литорали на
пяти плесах (Чапаевском, Софинском, Таналык-
Суундукском, Приплотинном, а с 2018 г. и на Ур-
тазымском) и в трех крупных заливах (Таналык-
ском, Суундукском и Соленом) на трех–шести
станциях каждого участка. Сетку станций соот-
носили с предыдущими исследованиями (Неча-
ев, 1966; Соловых и др., 2003), что позволило
сравнить полученные результаты. Всего собрано
и проанализировано 135 проб.

Зоопланктон учитывали в тотальных пробах,
отобранных сетью Джеди (диаметр входного от-
верстия 15 см, сито с диагональю ячеи 105 мкм).
Облавливали весь столб воды от дна до поверхно-
сти водоема. Собранные пробы фиксировали
4%-ным раствором формалина и просматривали в
лаборатории под стереомикроскопом Микромед
МС-2-ZOOM и биологическим микроскопом Био-
лам Р-14 с бинокулярной насадкой АУ-12. Биомас-
су зоопланктона рассчитывали исходя из средней
массы и длины тела гидробионтов (Балушкина,
Винберг, 1979; Ejsmont-Karabin, 1998; Кононова,
2018).

Доминантные виды выделялись при относи-
тельной численности или биомассе свыше 10% от
общего состава зоопланктона или группы (Лазаре-
ва, 2020). Анализ встречаемости видов проводили
по доле проб, в которых встречен вид, от общего
числа проб. К широко распространенным относили
виды, встреченные в >50% проб, к обычным – с
встречаемостью 25–50%, к редким – <25% (Бака-
нов, 1987). К единично встреченным относили
виды, обнаруженные в <3% проб.

Зоогеографическое разделение видов приво-
дили в соответствии с литературными источника-
ми (Определитель…, 2010; Фомина, Сярки, 2019;
Афонина, 2020; Коровчинский и др., 2021). Видо-
вое богатство зоопланктона оценивали по количе-
ству видов в списке и по числу видов в единичной
пробе. Сходство состава и структуры сообществ
определяли по индексу Серенсена (Шитиков,
2003). Для оценки трофического статуса водоема
по зоопланктону использовали фаунистический
коэффициент трофности (Е) (Мяэметс, 1980).
Трофические группы зоопланктона (мирные,
хищные, полифаги) выделяли с учетом способа
захвата пищи (Лазарева, 2010; Чуйков, 2018; Гав-
рилко и др., 2020). Также применяли показатели
структуры зоопланктона: отношения численно-
сти Cladocera и Copepoda и биомасс Cyclopoida и
Calanoida (Андронникова, 1996).

Прозрачность воды измеряли по диску Секки
(Методика …, 1975), минерализацию воды (ppm) –
прибором HANNA HI98311, температуру и кис-
лотность среды (pH) – влагозащищенным изме-
рителем HANNA HI9125. Математическую обра-

ботку материала проводили в программах Excel
2019 и SPSS Statistica 17.0 (средняя арифметиче-
ская, стандартная ошибка средней, коэффициент
ранговой корреляции Спирмена (уровень значи-
мости во всех приведенных случаях соответство-
вал p < 0.01), коэффициент вариации, коэффици-
ент детерминации R2).

РЕЗУЛЬТАТЫ ИССЛЕДОВАНИЯ
Условия обитания. Глубина на станциях (в точ-

ках) отбора проб изменялась от 0.5 до 33 м (в сред-
нем 7.3 ± 0.5 м), на литорали 3.2 ± 1.4 м, в пелагиали
13.5 ± 7.7 м. Наиболее мелководный из всех обсле-
дованных участков – Уртазымский плeс, а самый
глубоководный – Приплотинный плeс (табл. 1).
Прозрачность воды в местах отбора проб варьиро-
вала от 0.4 до 3.0 м (1.5 ± 0.1 м), что соответствует
уровню, характерному для эвтрофных и мезо-
трофных водоемов (Китаев, 2007). Минимальные
среднесезонные показатели прозрачности (1.4 м)
отмечены в 2018 и 2020 гг., максимальные (1.7 м) – в
2019 г. Показатель кислотности среды (pH) коле-
бался в пределах 8.4–8.8. Температура воды в те-
чение одной экспедиционной съемки изменялась
по годам от 22.3 до 23.9°С (в среднем 23.3 ± 1.3°С).
Разница между самым холодным и самым теплым
участком в каждую из съемок не превышала 3°С,
и лишь в 2018 г. она достигала 6.2°С. Минималь-
ные значения температуры в июле из года в год
наблюдали в Таналык-Суундукском и Софин-
ском плeсах, за исключением 2018 г., когда мини-
мум зафиксировали в Суундукском заливе. Мак-
симальный прогрев воды до 28°С зафиксирован в
2018 г. на правом берегу Чапаевского плeса. В це-
лом, более глубоководные участки водоема ха-
рактеризовались бóльшими значениями прозрач-
ности и более низкими температурами (коэффи-
циент корреляции Спирмена r = 0.363 и r = –0.229
соответственно). Значения минерализации по
участкам приведены в табл. 1.

Среднегодовой уровень воды в период наших
исследований изменялся по годам от 242.0 до
243.7 м, составляя в среднем за 5 лет 242.9 ± 0.1 м.
В 2016 и 2020 гг. зарегистрирован максимальный
перепад глубин (от минимума в марте до макси-
мума в мае-июне) равный 3.1 м. В связи со сниже-
нием сработки уровня с 5–9 м в начальный пери-
од времени до <4 м в последние 5 лет, мы наблю-
даем постепенное увеличение количества высшей
водной растительности.

Состав и структура зоопланктона. В зоопланк-
тоне Ириклинского водохранилища с 2016 по
2020 гг. обнаружено 66 таксонов, из них Cladocera –
24, Copepoda – 10, Rotifera – 31 и представитель
меропланктона – велигеры моллюсков Dreissena
polymorpha (табл. 2). В зоогеографическом отно-
шении видовой состав зоопланктона представлен
космополитами (43%), палеарктами (31%) и го-
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Таблица 1. Гидрофизические и гидрохимические показатели среды на участках отбора проб в летний период
(июль) 2016–2020 гг.

Примечание. Над чертой – средняя и ее ошибка, под чертой – min–max, “*” – данные 2018–2020 гг., “**” – данные 2018–
2019 гг.

Участок
Глубина, м Температура, °С Прозрачность, м Кислотность рН Минерализация, ppm

2016–2020 гг. 2017–2019 гг. 2019–2020 гг.

Плесы

Уртазымский      

Чапаевский      

Софинский      

Таналык-Суун-
дукский

     

Приплотинный      

Заливы

Таналыкский      

Суундукский      

Соленый      

±
−

2.5 0.2*
1.5 3.5

±
−

25.2 1*
23.9 27.6

±
−

0.5 0.1*
0.4 0.6

±
−

8.5 0.1**
8.33 8.66

±
−

378 87
307 447

±
−

5.2 0.9
3.0 11.0

±
−

24.2 2.2
22.3 28.5

±
−

0.8 0.3
0.5 1.6

±
−

8.7 0.3
8.32 8.94

±
−

336 47
301 374

±
−

6.9 1.7
2.0 18.0

±
−

22.6 0.7
21.3 24.8

±
−

1.4 0.4
0.9 2.7

±
−

8.8 0.2
8.36 8.94

±
−

317 41
285 347

±
−

9.3 0.8
2 23

±
−

22.2 0.9
20.3 25.0

±
−

2 0.4
1.5 3.0

±
−

8.7 0.1
8.3 8.8

±
−

329 15
316 343

±
−

12.7 1.5
2.5 33.0

±
−

23.2 0.8
22.1 24.4

±
−

1.8 0.4
1.1 2.6

±
−

8.7 0.2
8.32 8.86

±
−

323 18
307 338

±
−

7.1 0.8
2.0 14.0

±
−

23.3 0.9
22.2 24.8

±
−

1.9 0.2
1.6 2.6

±
−

8.6 0.1
8.3 8.8

±
−

330 13
320 343

±
−

6.3 1.2
0.5 14

±
−

23 0.8
21.6 25.0

±
−

1.6 0.1
0.6 2.0

±
−

8.6 0.2
8.12 8.7

±
−

334 17
321 425

±
−

6.4 1.4
0.5 23.0

±
−

23.7 0.7
21.1 25.2

±
−

1.7 0.4
0.4 2.5

±
−

8.5 0.2
8.27 8.77

±
−

325.7 14.6
315 369

ларктами (26%). Лишь Acanthocyclops americanus
относится к неарктам. Эвритопы составляли 41%
от списка видов.

Обычны (встречаемость ≥25%) на большей ча-
сти водохранилища (≥60% участков) шесть видов
ветвистоусых ракообразных (Bosmina (B.) longiros-
tris, гибрид Bythotrephes brevimanus х B. cederstro-
emii, Chydorus sphaericus, Daphnia (Daphnia) galeata,
Diaphanosoma orghidani, Leptodora kindtii), четыре
вида веслоногих ракообразных (Mesocyclops leuck-
arti, Thermocyclops oithonoides, Eudiaptomus graciloi-
des, Eurytemora velox) и восемь видов коловраток
(Asplanchna herricki, A. priodonta, Euchlanis dilatata,
Kellicottia longispina, Keratella cochlearis, K. quadrata,
Polyarthra major, Trichocerca (Diurella) similis). Так-
же, начиная с 2019 г., в пробах зоопланктона ста-
ли обычными велигеры моллюсков, не обнару-
женные в предыдущие годы исследований (Коло-
зин и др., 2021) (табл. 2).

Среди Cladocera единично встречались (<3%
проб) шесть видов – Anchistropus emarginatus (При-
плотинный плес, 2018 г., 28 экз./м3), Ceriodaphnia
pulchella (Уртазымский плес, 2020 г., 1685 экз./м3),

Ilyocryptus agilis (Соленый залив, 2018 г., 10 экз./м3),
Macrothrix hirsuticornis (Уртазымский плeс, 2018 г.,
234 экз./м3), Phreatalona protzi (Приплотинный
плес, 2017 г., 20 экз./м3), Pleuroxus trigonellus (Со-
леный залив, 2017 г., 13 экз./м3). Среди Copepoda
лишь Megacyclops viridis встречен единожды (Ча-
паевский плес, 2018 г., 779 экз./м3). К редким ко-
ловраткам отнесены шесть видов – Brachionus nil-
soni (Софинский плес, 2020 г., 655 экз./м3), Ceph-
alodella spp. (Таналык-Суундукский плес, 2017 г.,
283 экз./м3), Euchlanis triquetra (Приплотинный
плес, 2019 г., 7 экз./м3), Hexarthra mira (Уртазым-
ский плес, 2020 г., 1966 экз./м3), Rotaria spp. (Со-
финский плес, 2019 г., 14 экз./м3) и Trichocerca (s. str)
rattus carinata (Таналыкский залив, 2019 г.,
28 экз./м3).

Наибольшим видовым богатством в 2016, 2019
и 2020 гг. характеризовалась группа Rotifera (46–
65% общего списка), в 2017 и 2018 гг. – группа Cla-
docera (43–44%). Наибольшее абсолютное и сред-
нее число видов в пробе отмечено в 2019 г., наи-
меньшее – в 2016 г. (табл. 3). Максимальные ло-
кальные показатели (23 таксона) зафиксированы
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Таблица 2. Видовой состав зоопланктона Ириклинского водохранилища в июле 2016–2020 гг.
Таксон 2016 г. 2017 г. 2018 г. 2019 г. 2020 г.

Ветвистоусые ракообразные Cladocera
Сем. Bosminidae

Bosmina (Вosmina) longirostris (O.F. Müller, 1776)1–8 + + + + ++
B. (Eubosmina) coregoni Baird, 18576 – + – – –
*B. (Eubosmina) kessleri Uljanin, 18742, 3 – ++ – – –

Сем. Cercopagididae
*Bythotrephes brevimanus Lilljeborg, 1901 × B. cederstroemii 
Schodler, 18771–8

+++ +++ ++ ++ +

Сем. Chydoridae
*Acroperus angustatus Sars, 18635, 6 – – + + –
Alona spp. Baird, 18436 – + – – –
*A. affinis (Leydig, 1860)3, 5, 7 + – + + –
*A. guttata Sars, 18628 – – + – +
*Anchistropus emarginatus Sars, 18625 – – + – –
*Coronatella rectangula (Sars, 1862)1, 6, 7, 8 – – + + –
Chydorus sphaericus (O.F. Müller, 1776)1–8 + + + + +
*Disparalona rostrata (Koch, 1841)1 – – + + -
*Phreatalona protzi (Hartwig, 1900)5 – + – – –
*Pleuroxus aduncus (Jurine, 1820)5, 6 – + + + +
P. trigonellus (O.F. Müller, 1776)8 – + – – –

Сем. Daphniidae
*Ceriodaphnia pulchella Sars, 18621 – – – – +
Daphnia (Daphnia) cucullata Sars, 18621–4, 6, 7 ++ ++ + + –
*D. (Daphnia) galeata Sars, 18641–8 +++ ++ +++ ++ +++

Сем. Ilyocryptidae
*Ilyocryptus agilis Kurz, 18788 – – + – –

Сем. Leptodoridae
Leptodora kindtii (Focke, 1844)1–8 +++ +++ +++ +++ +++

Сем. Macrothricidae
*Macrothrix hirsuticornis Norman & Brady, 18671 – – + – –
*M. laticornis (Jurine, 1820)1, 8 – + + + –

Сем. Moinidae
*Moina brachiata (Jurine, 1820)1 – – + + –

Сем. Sididae
*Diaphanosoma orghidani Negrea, 19821–4, 6–8 + ++ +++ ++ +

Веслоногие ракообразные Copepoda
Сем. Cyclopidae

*Acanthocyclops americanus (Marsh, 1893)1–4 + ++ ++ + –
*A. vernalis (Fischer, 1853)2, 3, 5, 6 ++ – – – –
Cyclops spp. Müller, 17761–4, 8 + + + + +
*Eucyclops serrulatus (Fischer, 1851)1, 5 – – + + –
Megacyclops viridis (Jurine, 1820)2 – – + – –
Mesocyclops leuckarti (Claus, 1857)1–8 +++ +++ +++ +++ +++
Paracyclops fimbriatus (Fischer, 1853)5, 6 – – + + –
Thermocyclops oithonoides (Sars, 1863)1–8 +++ +++ +++ +++ +++

Сем. Diaptomidae
Eudiaptomus graciloides (Lilljeborg, 1888)1–8 +++ +++ +++ +++ +++

Сем. Temoridae
*Eurytemora velox (Lilljeborg, 1853)1–3, 5, 6, 8 + ++ ++ + –

Коловратки Rotifera
Сем. Asplanchnidae

*Asplanchna herricki Guerne, 18881, 3–8 ++ + – +++ +
A. priodonta Gosse, 18501, 3–8 +++ +++ +++ + +++
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Примечание. “+++” – широко распространенный, “++” – обычный, “+” – редкий, “–” – не обнаружен”, “*” – впервые
отмечен в водохранилище. Обнаружение видов на участках: 1 – Уртазымский плес, 2 – Чапаевский плес, 3 – Софинский плес,
4 – Таналык-Суундукский плес, 5 – Приплотинный плес, 6 – Таналыкский залив, 7 – Суундукский залив, 8 – Соленый залив.

Сем. Brachionidae
Brachionus angularis Gosse, 18511–4, 7 + – + + +
*B. calyciflorus Pallas, 17761, 2, 4 + – + + +
*B. leydigii Cohn, 18623, 8 – – – – +
B. nilsoni Ahlstrom, 19403 – – – – +
B. quadridentatus Hermann, 17831, 2 – – + + –
Kellicottia longispina (Kellicott, 1879)1–8 +++ +++ +++ +++ +++
Keratella cochlearis (Gosse, 1851)1–8 + ++ + ++ +++
K. quadrata (Müller, 1786)1–8 +++ +++ ++ +++ +++

Сем. Conochilidae
Conochilus unicornis Rousselet, 18923–8 ++ + + ++ +

Сем. Euchlanidae
Euchlanis dilatata Ehrenberg, 18322–8 +++ +++ +++ +++ ++
E. lyra Hudson, 18864, 7, 8 – – – + +
*E. triquetra Ehrenberg, 18385 – – – + –

Сем. Filiniidae
Filinia longiseta (Ehrenberg, 1834)1–4, 7, 8 + + – + +

Сем. Hexarthridae
*Hexarthra mira (Hudson, 1871)1 – – – – +

Сем. Lecanidae
Lecane luna (Müller, 1776)2, 6 – – – + +

Сем. Notommatidae
Cephalodella spp. Bory de St. Vincent, 18264 – + – – –
Bdelloida spp.4, 7, 8 + – – ++ +

Сем. Philodinidae
*Rotaria spp. Scopoli, 17773 – – – + –

Сем. Synchaetidae
*Bipalpus hudsoni (Imhof, 1891)3–8 – + – +++ –
Polyarthra major Burckhardt, 19001–8 + ++ + ++ ++
P. vulgaris Carlin, 19434–6, 8 – – + – ++
*Synchaeta pectinata Ehrenberg, 18321, 3, 4, 8 – – – + +

Сем. Testudinellidae
Pompholyx complanata Gosse, 18512–4, 6–8 – – – – ++
*P. sulcata Hudson, 18854 – – – + –

Сем. Trichocercidae
Trichocerca (s. str.) capucina (Wierzejski & Zacharias, 1893)2, 4–8 – – + + ++
*T. (s.str.) longiseta (Schrank, 1802)7, 8 – – – + –
*T. (s.str.) rattus carinata (Ehrenberg, 1830)6 – – – + –
T. (Dierella) similis (Wierzejski, 1893)1–8 + + + ++ ++

Сем. Trichotriidae
*Trichotria pocillum (Müller, 1776)4, 5, 8 – – + + +

Bivalvia
Сем. Dreissenidae

Велигеры Dreissena polymorpha (Pallas, 1771)2–8 – – – +++ ++
Общее таксономическое разнообразие 28 32 41 48 37
Количество проб 24 23 27 36 25

Таксон 2016 г. 2017 г. 2018 г. 2019 г. 2020 г.

Таблица 2.  Окончание

в Уртазымском плесе в 2018 г., в Таналык-Суун-
дукском плесе в 2019 г. и в Софинском плесе в
2020 г. Число видов Cladocera выше, а Rotifera –
ниже при более высоких температурах (r = 0.176 и

r = –0.260 соответственно) и низкой прозрачно-
сти (r = –0.348 и r = 0.331 соответственно). Увели-
чение прозрачности приводило также к увеличе-
нию числа видов копепод (r = 0.176).
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Трофическая структура. Трофическая структу-
ра зоопланктона Ириклинского водохранилища в
исследованный период формировалась преиму-
щественно мирным зоопланктоном, добываю-
щим пищу путем фильтрации. Их доля в Nzoo из-
менялась от 28% в 2017 г. до 69% в 2019 г., в Bzoo –
от 13% в 2017 г. до 46% в 2016 г. На долю хищников
приходилось 12–26% Nzoo и 41–61% Bzoo. Роль по-
лифагов в сообществе была достаточно велика в
2018 г. (53% численности и 36% биомассы). Вклад
меропланктона в общую структуру численности
увеличился с 0.8% в 2019 г. до 3.0% в 2020 г.

Среди ракообразных фильтраторов основную
часть биомассы формировали представители ро-
дов Daphnia и Diaphanosoma, в 2019 г. к этому
списку добавились представители рода Moina, в
2020 г. их заменили представители рода Bosmina.
На хищников с активным захватом пищи прихо-
дилось ≤22% по численности этой группы (в сред-
нем за пять лет 10%), по биомассе –35–82% (в
среднем 51%).

Соотношение мирных: хищных: полифагов
среди копепод в среднем за 5 лет по численности
было 2.3 : 1.0 : 2.0, по биомассе 1.0 : 1.9 : 1.6. В
2016–2018 гг. основную долю по численности сре-
ди копепод создавали полифаги (43–56%), в
2019–2020 гг. преобладали мирные веслоногие
(43–60%). По биомассе основную долю в 2016,
2017 и 2020 гг. формировали хищные веслоногие
(56, 53, 44% соответственно), в 2018 и 2019 гг. –
полифаги (46 и 38%).

Сообщество коловраток на протяжении всего
периода исследования формировали мирные
плавающие и плавающе-ползающие формы, по-
требляющие бактерий, детрит и мелкие водорос-
ли. Исключением был 2018 г., когда по численно-
сти (65%) и биомассе (82%) доминировали поли-
фаги из рода Asplanchna.

По коэффициенту трофности Е (числу видов-
индикаторов эвтрофных условий), Ириклинское
водохранилище на протяжении всего периода ис-
следований соответствовало эвтрофному типу
(табл. 3), за исключением 2017 г. (мезотрофный
тип) и 2020 г. (гипертрофный).

Отношение численности Cladocera к числен-
ности Copepoda снижалось на протяжении всех
пяти лет исследований (табл. 3), отношение био-
массы Cyclopoida к биомассе Calanoida было мак-
симальным в 2017 и 2020 гг.

Численность, биомасса и доминанты. Nzоо в ис-
следованный период изменялась по участкам от
3.0 до 188.9 тыс. экз./м3 (табл. 4), достигая в сред-
нем 42.4 ± 6.66 тыс. экз./м3. Nzоо >100 тыс.экз./м3

наблюдали лишь в 2020 г. в Чапаевском и Софин-
ском плесах и в Суундукском, и Таналыкском за-
ливах. По показателю Nzоо Ириклинское водохра-
нилище в исследованный период сопоставимо с
Чебоксарским водохранилищем, в котором в ав-
густе 2015 г. Nzоо была 38 ± 7 тыс. экз./м3 (без учета
велигеров) (Лазарева и др., 2018а).

Таблица 3. Видовое богатство зоопланктона и оценка трофического статуса Ириклинского водохранилища в
июле 2016–2020 гг.

Примечание. М – мезотрофный, Э – эвтрофный, Г – гипертрофный.

Показатель
Год исследования

2016 2017 2018 2019 2020

Число видов (таксонов):

Cladocera 8 14 18 14 9

Copepoda 7 6 9 8 4

Rotifera 13 12 14 25 23

Велигеры дрейссены 0 0 0 1 1

Всего видов 28 32 41 48 37

Среднее число видов в пробе 11 ± 1 11 ± 1 11 ± 1 13 ± 1 12 ± 1

NClad/NСop 0.48 0.06 0.09 0.12 0.02

BCycl/BСal 2.71 6.57 3.00 1.73 6.55

Число доминантов (≥10% общей численности) 5 4 8 6 4

Число индикаторов эвтрофии 7 7 8 10 11

Коэффициент трофности E (Мяэметс, 1980) 1.32 0.77 1.03 2.01 8.24

Трофический статус по зоопланктону Э М Э Э Г
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Bzoo >1 г/м3 отмечали в 2016 г. в Чапаевском и
Приплотинном плeсах, в 2018 г. – в Уртазымском,
Чапаевском и Софинском плесах, в 2020 г. – в Ча-
паевском плeсе и Таналыкском заливе (табл. 5).
Среднемноголетняя Bzoo по участкам изменялась
от 0.07 г/м3 в Соленом заливе до 1.13 г/м3 в Урта-
зымском плесе, составляя в среднем за 5 лет
0.58 ± 0.066 г/м3. Сходные показатели Bzoo зареги-
стрированы в августе 2015 г. в Иваньковском во-
дохранилище 0.552 ± 0.133 г/м3 (Лазарева и др.,
2018а) и летом 2016 г. в Куйбышевском водохра-
нилище 0.530 ± 0.120 г/м3 (Лазарева, 2020).

В среднем за 5 лет наибольшей численности и
биомассы в сообществе достигали веслоногие ра-
кообразные (табл. 6), преимущественно их науп-
лиальные и копеподитные стадии, формировав-
шие 57.8% Nzоо и 26.6% Bzoo. Массовыми видами
копепод в этот период были Thеrmocyclops oitho-
noides (средняя численность 2.4 тыс. экз./м3),
Mеsocyclops leuckarti (2.1 тыс. экз./м3) и Eudiapto-
mus graciloides (0.9 тыс. экз./м3). Количественное
развитие копепод положительно коррелировало с
глубиной водоема в месте отбора пробы (r = 0.24).

Ветвистоусые ракообразные составляли зна-
чительную часть сообщества, в среднем за 5 лет

~7% Nzоо и 33% Bzоо (табл. 6). Численность Cladoc-
era была >10% лишь в Чапаевском плесе в 2017 г.,
в Уртазымском и Суундукском в 2018–2019 гг. и в
Софинском в 2019 г. Массового развития среди кла-
доцер достигали Dаphnia (D.) galeata (1.2 тыс. экз./м3)
и Diaphanosoma orghidani (0.4 тыс. экз./м3). Выяв-
лена положительная корреляция между числен-
ностью кладоцер и копепод (r = 0.456), причем
связь с численностью циклопид более тесная (r =
= 0.467), чем с таковой калянид (r = 0.277). При
увеличении температуры и снижении прозрачно-
сти, происходило закономерное увеличение чис-
ленности ветвистоусых ракообразных (r = 0.180 и
r = –0.342 соответственно).

До 2018 г. велигеров моллюска Dreissena poly-
morpha в зоопланктоне Ириклинского водохра-
нилища не встречали, однако в 2019 г. были най-
дены не только велигеры этого вида, но и взрос-
лые особи (Колозин и др., 2021). При сравнении с
волжскими водохранилищами Ириклинское во-
дохранилище по абсолютной численности вели-
геров (0.5–2.6 тыс. экз./м3) (табл. 6), сопоставимо
с Саратовским водохранилищем относительной
доли (3% Nzоо) – с Воткинским водохранилищем
(Лазарева и др., 2018а; Лазарева и др., 2018б; Лаза-
рева, 2020).

Таблица 4. Численность зоопланктона (тыс. экз./м3) на участках Ириклинского водохранилища в июле 2016–
2020 гг.

Примечание. Над чертой min–max, под чертой – среднее и его ошибка, “–” – отсутствие данных.

Участок 2016 г. 2017 г. 2018 г. 2019 г. 2020 г.

Плесы

Уртазымский
_ _

   

Чапаевский      

Софинский      

Таналык-Суундук-
ский      

Приплотинный      

Заливы

Таналыкский      

Суундукский      

Соленый      

По всем участкам:      

−
±

34.8 88.9
55.9 20.45

−
±

8.7 48.2
24.8 14.69

−
±

15.3 177.7
82.8 59.79

−
±

23.1 33.9
27 4.21

−
±

13.8 53.6
39.7 15.89

−
±

65.8 145.2
96.8 30.04

−
±

23.7 52.6
36.6 10.4

−
±

111.6 190.2
140.4 30.67

−
±

6.3 42.3
23.1 12.8

−
±

10 90.2
48.9 20.06

−
±

42.7 82.6
57.7 15.36

−
±

19 41.6
30.7 8.02

−
±

86.1 162.3
129.3 27.64

−
±

1.8 22.8
16.9 4.34

−
±

1.2 12.4
5.3 2.84

−
±

25.5 48.1
38 5.42

−
±

7.8 34.9
23.3 3.19

−
±

8.5 68.8
37.1 21.41

−
±

17.3 43.2
30.10 9.13

−
±

0.9 14.1
7.60 4.68

−
±

14.7 23.5
18.40 2.13

−
±

19.7 47.8
31.60 10.31

−
±

40.4 70.2
53.50 10.74

−
±

27.8 66.1
42.60 14.59

−
±

11.7 29.1
20.4 12.3

−
±

24.7 34.2
29.5 3.37

−
±

11.4 28.1
18.20 6.22

−
±

45.3 474.8
188.90 175.05

−
±

20.7 36.4
26.40 6.17

−
±

1.6 34.9
22.90 13.06

−
±

6.3 26.9
19.00 7.86

−
±

1.6 17.8
8.80 3.89

−
±

47.4 146.9
112.80 40.07

−
±

3 27.8
13.60 6.88

−
±

1.3 6.1
3.00 1.26

−
±

0.8 43.3
18.70 10.25

−
±

2.4 28.5
11.40 3.75

−
±

7.6 30.4
19.63 6.30

−
±

1.8 66.1
24.40 2.97

−
±

0.9 90.2
20.90 5.11

−
±

0.8 145.2
39.90 6.02

−
±

1.6 52.6
21.50 2.24

−
±

7.6 474.8
92.5 19.9
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Таблица 5. Биомасса (г/м3) зоопланктона на участках Ириклинского водохранилища летом 2016–2020 гг.

Примечание. Над чертой min–max, под чертой – среднее и его ошибка, “–” – отсутствие данных.

Участок 2016 г. 2017 г. 2018 г. 2019 г. 2020 г.

Плесы
Уртазымский _ _

   

Чапаевский
     

Софинский
     

Таналык-Суундук-
ский      

Приплотинный
     

Заливы
Таналыкский

     

Суундукский
     

Соленый
     

По всем участкам:
     

−
±

0.65 2.41
1.47 0.626

−
±

0.3 1.32
0.66 0.406

−
±

0.07 0.89
0.56 0.308

−
±

0.89 1.44
1.1 0.211

−
±

0.26 1.27
0.89 0.386

−
±

1.01 1.87
1.42 0.302

−
±

0.46 1.18
0.79 0.256

−
±

0.53 2.1
1.44 0.578

−
±

0.18 1.23
0.81 0.395

−
±

0.18 1.9
0.99 0.447

−
±

0.84 1.27
1.02 0.157

−
±

0.2 1.09
0.52 0.35

−
±

0.46 0.56
0.5 0.039

−
±

0.03 0.46
0.26 0.078

−
±

0.02 0.37
0.11 0.101

−
±

0.19 0.55
0.33 0.094

−
±

0.04 0.52
0.23 0.051

−
±

0.09 0.58
0.28 0.188

−
±

0.42 1.69
1.02 0.449

−
±

0.01 0.33
0.19 0.117

−
±

0.23 0.37
0.29 0.038

−
±

0.22 0.86
0.56 0.188

−
±

0.51 1.14
0.74 0.25

−
±

0.75 1.1
0.91 0.127

−
±

0.17 0.45
0.31 0.198

−
±

0.13 0.4
0.31 0.11

−
±

0.13 0.34
0.21 0.082

−
±

0.15 2.69
1.02 1.024

−
±

0.23 0.87
0.52 0.229

−
±

0.03 0.62
0.4 0.225

−
±

0.08 0.39
0.27 0.117

−
±

0.04 0.33
0.15 0.078

−
±

0.12 1.90
0.96 0.635

−
±

0.14 0.53
0.31 0.108

−
±

0.02 0.13
0.07 0.033

−
±

0.01 0.43
0.17 0.105

−
±

0.02 0.44
0.13 0.06

−
±

0.04 0.31
0.16 0.067

−
±

0.03 1.69
0.65 0.094

−
±

0.01 1.9
0.42 0.11

−
±

0.04 0.31
0.62 0.116

−
±

0.02 1.32
0.34 0.055

−
±

0.04 2.69
0.69 0.144

Численность коловраток с 2016 по 2019 г. не
превышала 4 тыс. экз./м3, лишь в 2020 г. она до-
стигала 19.1 тыс. экз./м3 (табл.6). За эти пять
лет наиболее массовыми были Brachionus caly-
ciflorus (0.95 тыс. экз./м3), Asplanchna priodonta
(0.83 тыс. экз./м3), Conochilus unicornis (0.7 тыс.
экз./м3), Polyarthra major (0.65 тыс. экз./м3), а также
менее обильные (<10%), но широко распростра-
ненные в водоеме Euchlanis dilatata, Kellicottia
longispina и Keratella quadrata. Максимальная за
весь период исследований численность коловра-
ток (>135 тыс. экз./м3) зарегистрирована у левого
берега Уртазымского плеса в 2020 г. (доминиро-
вали Brachionus calyciflorus и B. angularis, в сумме
85% численности коловраток). В целом для Урта-
зымского плеса, самого мелководного и располо-
женного первым по продольному профилю водо-
хранилища, характерно интенсивное развитие
коловраток, достигавшее в среднем 54.3% Nzоо
среди всех обследованных участков. Чуть менее
интенсивное, но с достаточно большой долей в
Nzоо, развитие коловраток наблюдали в Таналык-
Суундукском плесе – до 7.2 тыс. экз./м3 (32% Nзоо)
и в Соленом заливе – ~3.1 тыс. экз./м3 (24% Nzоо).

Состав доминантов не сильно различался от
года к году, а также в среднем по участкам за один

год. Индекс видового сходства Сeренсена, рас-
считанный по годам, варьировал от 0.4 до 0.7.
Максимальные коэффициенты сходства (0.6–
0.7) отмечены для 2017 г. с 2018 г., 2018 г. с 2019 г.
и 2016 г. с 2019 г. Наибольшим своеобразием от-
личалось сообщество зоопланктона в 2020 г.
(сходство с предыдущими годами 0.4–0.5).

Видовой состав зоопланктона исследованных
участков был достаточно однообразным. Индекс
Серенсена изменялся от 0.57 до 0.86 (табл. 7). Наи-
большее сходство выявлено между соседними
участками водохранилища. Наибольшим своеоб-
разием среди всех плесов отличался Приплотин-
ный плeс. Заливы более сходны между собой, чем
с плесами водохранилища, за исключением цен-
трального Таналык-Суундукского плеса, фауна
которого наиболее сходна с зал. Соленый (0.83) и
зал. Суундукский (0.86).

ОБСУЖДЕНИЕ РЕЗУЛЬТАТОВ

Обобщенный список зоопланктона Ириклин-
ского водохранилища включает 109 видов мета-
зоопланктона (Cladocera – 37, Copepoda – 26, Ro-
tifera – 46) и один вид меропланктона (Dreissena
polymorpha). В результате проведенных исследо-
ваний обнаружено 23 новых для водохранилища
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вида ракообразных и 12 видов коловраток. В со-
бранных нами пробах отсутствовали 11 видов кла-
доцер, 14 – копепод, 12 – коловраток, отмечен-
ных для водохранилища другими исследователя-
ми (Нечаев, 1966; Соловых и др., 2003).

Высокий процент необнаруженных видов свя-
зан, в первую очередь, с тем, что в рамках данной
работы мы анализировали только летние пробы, а
Г.Н. Соловых и др. (2003) приводят список видов
в среднем за год и за весь период наблюдений, по-
этому холодолюбивые виды нами не отмечены.
Указанные в списках видов Bythotrephes longima-
nus и B. cederstroemii (Нечаев, 1966; Соловых и др.,
2003) по результатам современных исследований
(Korovchinsky, 2019) сведены к гибридам между
B. brevimanus и B. cederstroemii. Ю.А. Нечаев (1966)
указывает на Acanthodiaptomus denticornis Wierzejs-
ki, 1887 как на доминирующий в 1961 г. вид, но
снизивший свою численность и количество мест
обитаний вслед за уменьшением общей минера-
лизации воды с 700 до 300 мг/л к 1963 г. Однако
Г.Н. Соловых и др. (2003) включают этот вид в
список доминантов 1975–1992 гг. Нами этот вид
пока не обнаружен, хотя летом величина минера-
лизации воды в Ириклинском водохранилище с
2009 по 2019 г. была в среднем 400–500 мг/л (Шашу-
ловская и др., 2019; Шашуловская, Мосияш, 2020).
По нашим данным, в период 2019–2020 г. минера-
лизация не превышала 400 мг/л (табл. 1). Также в
работах (Нечаев, 1966; Cоловых и др., 2003) среди
доминирующих форм отмечены Daphnia (D.) hya-
lina Leydig, 1860, D. (D.) longispina O.F. Müller,
1785, D. (D.) longiremis Sars, 1862 и Diaphanosoma
brachyurum (Lievin, 1848). Возможно, эти виды
были определены неверно или в связи со струк-
турными перестройками сообщества их заменили
обнаруженные нами Dаphnia (D.) cucullata, D. (D.)
galeata и Diaphanosoma orghidani.

Видовое богатство зоопланктона (число видов
в пробе) Ириклинского водохранилища летом
2016–2020 гг. было достаточно низким, в среднем
12 ± 1. Этот показатель в 2–3.2 раза ниже, чем в
водохранилищах р. Волга и р. Кама и сопоставим
лишь с Саратовским водохранилищем (15 ± 1)
(Лазарева и др., 2018а; Лазарева и др., 2018б). Од-
нако общий список зоопланктона (66 видов) схо-
ден с таковым Саратовского, Куйбышевского,
Нижнекамского и Чебоксарского водохранилищ
(43, 57, 61 и 70 видов соответственно) (Лазарева
и др., 2018а; Лазарева, 2020).

Спустя 60 лет после заполнения Ириклинско-
го водохранилища произошли значительные из-
менения в структуре зоопланктонного комплек-
са. Не утратили своего доминирующего положе-
ния в сообществе лишь три вида ракообразных из
пяти – Bosmina (B.) longirostris, Termocyclops oitho-
noides и Eudiaptomus graciloides, а также четыре ви-
да коловраток из восьми – Asplanchna priodonta,
Conochilus spp., Kellicottia longispina, Keratella
quadrata. Другие виды перестали встречаться, а
доминирующими стали близкие виды. Напри-
мер, Dаphnia (D.) hyalina заменила D. (D.) galeata,
Cyclops strenuus Fisher, 1851 – Mesocyclops leuckarti и
Acanthocyclops americanus, Polyarthra vulgaris –
P. major. Утратили свой доминирующий статус, но
по-прежнему присутствуют в водоеме четыре ви-
да коловраток – Filinia longiseta, Keratella cochlear-
is, Polyarthra vulgaris, Synchaeta spp. К доминант-
ному комплексу добавились два вида ветвисто-
усых Diaphanosoma orghidani и Leptodora kindtii и
два вида коловраток Brachionus calyciflorus и Euch-
lanis dilatata.

Среди доминирующих видов в 1963 г. значи-
тельную часть сообщества (>80 тыс. экз./м3)
представляли коловратки (Нечаева, 1966). Одна-
ко в период наших исследований 2016–2019 гг. их
численность была 3–4 тыс. экз./м3. Лишь в 2020 г.
отмечена сравнительно высокая их общая чис-
ленность 19.1 ± 6 тыс. экз./м3 (табл. 6) и доля 7% в
общей биомассе сообщества. В период наших ис-
следований в зоопланктоне Ириклинского водо-
хранилища преобладали копеподы (>60% Nzоо и
43–81% Bzоо). Второй по численности группой
выступали коловратки (11–22% Nzоо. Значительную
часть Bzоо формировали кладоцеры (12–56%).

Термический режим водоема в летний период
наших исследований был достаточно благопри-
ятным (23.3 ± 1.3°С) для развития теплолюбивых
видов Mesocyclops leuckarti, Termocyclops oithonoi-
des, Diaphanosoma orghidani, Dаphnia (D.) galeata
(Елагина, 1974; Монченко, 1974; Коровчинский,
2004). На протяжении пяти лет наблюдений, осо-
бенно в 2020 г., происходило значительное увели-
чение доли веслоногих ракообразных в общей
численности и биомассе зоопланктона, с одно-

Таблица 7. Значения коэффициента Серенсена, рас-
считанные для зоопланктона исследованных участков
(даны средние значения за 2016–2020 гг.)

Примечание. Участки отбора проб: 1 – Уртазымский плес,
2 – Чапаевский плес, 3 – Софинский плес, 4 – Таналык-Су-
ундукский плес, 5 – Приплотинный плес, 6 – Таналыкский
залив, 7 – Суундукский залив, 8 – Соленый залив.

Участок 
отбора проб 1 2 3 4 5 6 7 8

1 1.00 – – – – – – –
2 0.75 1.00 – – – – – –
3 0.73 0.82 1.00 – – – – –
4 0.73 0.78 0.81 1.00 – – – –
5 0.57 0.62 0.69 0.68 1.00 – – –
6 0.63 0.74 0.75 0.74 0.79 1.00 – –
7 0.69 0.75 0.82 0.86 0.70 0.79 1.00 –
8 0.68 0.68 0.77 0.83 0.69 0.75 0.84 1.00
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временным уменьшением численности и биомас-
сы ветвистоусых ракообразных.

Трофический статус Ириклинского водохра-
нилища протяжении периода исследований соот-
ветствовал мезо- и эвтрофному типу (табл. 3). Ис-
ключением был период 2020 гг. (гипертрофный
тип), когда вслед за снижением прозрачности во-
ды произошло значительное увеличение числен-
ности индикаторов мезо- и эвтрофных условий
Bosmina (B.) longirostris, Brachionus angularis, B. ca-
lyciflorus, Filinia longiseta, Polyarthra major, Pompho-
lyx complanata (рис. 1). Согласно принятым клас-
сификациям (Андронникова, 1996; Мяэметс,
1980), на эвтрофирование водоема указывают:
снижение числа доминантов, увеличение числа
индикаторов эвтрофии, повышениe коэффици-
ента трофности, возрастание общей численно-
сти, биомассы и доли циклопов.

Выводы. В летний период (июль) 2016–2020 гг.
в зоопланктоне Ириклинского водохранилища
обнаружено 66 таксонов, из них Cladocera – 36%,
Copepoda – 15%, Rotifera – 47% и один представи-
тель меропланктона – велигеры Dreissena polymor-
pha. Более 60% численности и 40–81% биомассы
зоопланктона формировали Copepoda, в основ-
ном представленные науплиями и младшими ко-
пеподитами. Помимо них также доминировали
Termocyclops oithonoides, Mesocyclops leuckarti, Bra-
chionus calyciflorus, Asplanchna priodonta, Daphnia
(D.) galeata, Eudiaptomus graciloides, Polyarthra ma-
jor. Число видов ветвистоусых ракообразных и ко-
ловраток находилось в тесной cвязи с температу-
рой, прозрачностью воды и глубиной на станции
отбора проб, копепод – с прозрачностью и глуби-
ной на станции отбора проб. Выявлено увеличе-
ние численности и биомассы вселенца Dreissena

Рис. 1. Численность (экз./м3) основных видов коловраток Ириклинского водохранилища в июле 2016–2020 гг.
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polymorpha, а также увеличение доли веслоногих
ракообразных в общей численности и биомассе
зоопланктона, с одновременным уменьшением
биомассы ветвистоусых ракообразных. По био-
массe зоопланктона Ириклинское водохранили-
ще сопоставимо с Иваньковским и Куйбышев-
ским, по количеству видов – с Саратовским, Куй-
бышевским, Нижнекамским и Чебоксарским
водохранилищами. В современный период про-
должается эвтрофирование Ириклинского водо-
хранилища на что указывают такие показатели
как снижение числа доминантов, увеличение
числа индикаторов эвтрофии, изменение в сторо-
ну повышения коэффициента трофности, а также
возрастание общей численности, биомассы и до-
ли циклопов.
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Changes in the Structure of the Summer Zooplankton of the Iriklinsk Reservoir 
(Ural River, Russia)

V. A. Kolozin*

Saratov Branch of Russian Federal Research Institute of Fisheries and Oceanography, Saratov, Russia
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Summer zooplankton (studied in July) (Cladocera, Copepoda, Rotifera) of the Iriklinsky Reservoir, as well
as meroplankton (veligers of mollusks Dreissena polymorpha) in 2016–2020 were studied. The generalized list
of zooplankton in the Iriklinsky reservoir currently includes 109 species (Cladocera 37 species, Copepoda –
26, Rotifera – 46) and 1 species of meroplankton (veligers D. polymorpha). As a result of the research, 23 pre-
viously not identified species of crustaceans and 12 species of rotifers were found. More than 60% of the abun-
dance and from 40 to 81% of the zooplankton biomass were formed by Copepoda. In zooplankton of the Irik-
linsky Reservoir dominated nauplial and juvenile copepodites, Thermocyclops oithonoides, Mesocyclops leuck-
arti, Brachionus calyciflorus, Asplanchna priodonta, Daphnia (Daphnia) galeata, Eudiaptomus graciloides and
Polyarthra major in decreasing order of importance. The total abundance of zooplankton varied in studied ar-
eas from 3.0 to 188.9 thousand ind./m3. During the research period, a noticeable increase in the proportion
of copepods occurred in the total abundance and biomass of zooplankton, with a simultaneous decrease in
the biomass of cladocerans. The number of veligers, first discovered in 2019, by the summer of 2020 increased
by 5 times, and the biomass by 7 times. At present, the eutrophication of the Iriklinskoye Reservoir continues,
its trophic status according to zooplankton indicators is estimated as eutrophic, in some years as hypertro-
phic.

Keywords: Iriklinskoe Reservoir, zooplankton, composition, structure, abundance
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Проанализированы особенности формирования структуры макрозообентоса в реках сельговых
ландшафтов с изрезанным рельефом. В составе макрозообентоса выявлено 110 таксонов. Видовой
состав донных сообществ сформирован под влиянием бедной региональной фауны Восточной
Фенноскандии. Изрезанность рельефа и обусловленное этим большое количество проточных озер
в речной сети с множеством зон лимнического влияния формируют особые локальные условия,
определяющие распределение и обилие макрозообентоса. В результате формируются донные сооб-
щества с высоким обилием: в среднем 10 тыс.экз./м2 и 52 г/м2 по порогам и 3 тыс. экз/м2 и 12 г/м2

по плесам. В составе макрозообентоса велика доля коллекторов-фильтраторов (в среднем 43% об-
щей биомассы в зонах озерного влияния), способных потреблять поступающий из озер сестон.

Ключевые слова: донные сообщества, водотоки, исток из озера, пороги, плесы
DOI: 10.31857/S0320965222050035

ВВЕДЕНИЕ
Речные экосистемы чрезвычайно тесно связаны

с ландшафтом водосборного бассейна (Thorp et al.,
2006; Allan, Castillo, 2007; Karlsen et al., 2019). Осо-
бенности климата, рельефа, растительности, хо-
зяйственной деятельности человека оказывают
большое влияние на структуру и состояние реч-
ных сообществ и, в частности, макрозообентоса
(Heino, 2005; Богатов, Федоровский, 2017; Gerth,
Giannico, 2017; Erős, Lowe, 2019). Исследование
особенностей структуры донных сообществ в ре-
ках различных ландшафтов помогает раскрыть
механизмы формирования и функционирования
речных экосистем в условиях многофакторного
воздействия на территории их водосборов.

Северное побережье Онежского озера (терри-
тория между реками Лижма и Кумса, включая За-
онежский полуостров) отличается весьма примеча-
тельными ландшафтами. Основная особенность
рельефа этой территории – распространение узких
и длинных кристаллических гряд (сельг) с отмет-
ками до 230 м, покрытых тонким, прерывистым
слоем четвертичных отложений; характерны высо-
кие водоразделы, сильная вертикальная и горизон-
тальная расчлененность поверхности (Громцев,
Карпин, 2013). Заонежский полуостров отличается
наиболее мягкими для Карелии климатическими
условиями (сумма температур >10°C достигает

~1500°C, продолжительность безморозного периода
120–130 сут, со снежным покровом – 135–145 сут)
(Громцев, Карпин, 2013).

Сельговый ландшафт обусловливает ряд осо-
бенностей гидрологии рек. Для гидрографической
сети полуострова характерны озерно-речные систе-
мы с коэффициентом линейной озерности ≤70% и
ступенчатым продольным профилем (Литвиненко,
Богданова, 2013). Изрезанность и мозаичность
ландшафта формирует большое разнообразие
водных биотопов, что может влиять на биологи-
ческое разнообразие и устойчивость сообществ.
Многие водотоки представляют собой короткие
порожистые протоки между озерами, где влияние
озер на речные экосистемы сказывается в значи-
тельной степени (Baryshev, 2017; Salvo et al., 2020).

Известно, что повышенная цветность, низкая
минерализация и пониженный pH, характерные
для вод Фенноскандии, ограничивают развитие
разнообразия и обилия водных сообществ (Текано-
ва и др., 2019; Kesti et al., 2022). Однако для вод Зао-
нежья свойственна относительно высокая для рек
Республики Карелия минерализация (30–360 мг/л),
щелочность и трофность при невысоком содер-
жании органических веществ в озерах и при вы-
соком – в реках (Лозовик и др., 2005).

Макрозообентос р. Лижма, одной из рек се-
верного побережья Онежского озера, достаточно

УДК 574.587(470.22)
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хорошо изучен (Хренников, 1978; Khrennikov,
2007; Барышев, Кухарев, 2011). Однако сведения
о донных сообществах других водотоков этой тер-
ритории немногочисленны (Рябинкин и др.,
2000; Комулайнен и др., 2013). Вместе с тем, по-
нимание закономерностей формирования дон-
ных сообществ в реках, протекающих по сельго-
вым ландшафтам с высокими водоразделами,
выраженной вертикальной и горизонтальной
расчлененностью важно для формирования еди-
ной картины функционирования структуры
пресноводных экосистем.

Цель работы – выявить, как комплекс природ-
ных факторов, связанный с физико-химически-
ми особенностями водосбора рек сельговых ланд-
шафтов северного побережья Онежского озера,
влияет на формирование состава, обилия и тро-
фической структуры сообществ макрозообентоса
этих рек.

МАТЕРИАЛ И МЕТОДЫ ИССЛЕДОВАНИЯ

Материал для исследования собирали на
26 станциях в 10 реках (рис. 1) северного побережья
Онежского озера в 2007–2017 гг. Всего было собра-
но и обработано 97 количественных проб макрозо-

обентоса, из них 80 – на пороговых участках и 17 –
на плесовых. Основная часть материала (85 проб)
собрана в летний период (вторая половина июля–
первая половина августа). Этот сезон наиболее по-
казательный и полный для характеристики водото-
ка с биологической стороны в реках бассейна
Онежского озера (Чернов, 1927; Барышев, Весе-
лов, 2007; Барышев, 2020). Также для оценки се-
зонных изменений трофической структуры и
обилия в течение года на трех станциях отобраны
пробы осенью и весной (табл. 1).

Обследованы основные речные биотопы – по-
роговые участки с каменистыми грунтами и пле-
совые, для которых характерны “мягкие” грунты.
В реках Восточной Фенноскандии на порогах и
перекатах тальвег обычно не выражен, поэтому
деление станций на медиаль и рипаль (табл. 1)
проведено только для плесов.

Для отбора проб на каменистых грунтах при-
меняли количественную рамку “Surber” с разме-
ром ячеи 250 мкм и площадью 0.04 м2, на мягких
грунтах – дночерпатель ДАК-250 (площадь
0.25 м2), по два подъема на пробу (Комулайнен и др.,
1989). При камеральной обработке с использова-
нием бинокулярного микроскопа из пробы изы-
мали всех беспозвоночных, подсчитывали и взве-

Рис. 1. Карта-схема расположения станций отбора проб (1–26) в реках северной части бассейна Онежского озера в
2007–2017 гг.
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шивали по видам. При описании структуры сооб-
ществ доминантами (по численности и биомассе)
считали виды, достигающие 15% суммарного
обилия на станции.

Статистические расчеты. Расчеты корреляции
по Спирмену и критерия Краскела–Уоллиса,
проверка выборок на нормальность распределе-

ния (тесты Шапиро–Уилка и Жарка– Бера) про-
ведены в программе PAST 4.09. Данные по чис-
ленности и биомассе даны без стандартной ошиб-
ки из-за их ассиметричного распределения.

Разнообразие. Индекс Шеннона (H) вычисля-
ли по формуле: H = –Σ pi lnpi , где pi – доля особей
i-го вида в суммарной численности зообентоса.

Таблица 1. Характеристика станций и число проб макрозообентоса из рек северной части бассейна Онежского
озера в 2007–2017 гг.

Примечание. Номера станций соответствуют таковым на рис. 1; в столбце “биотоп” медиаль и рипаль указаны для плесовых
участков. Обозначения грунта: Вк – валун крупный и средний, Вм – валун мелкий, Гк – галька, Пк – песок, Ил – Ил, Гл –
глина, Ро – растительные остатки.

Номер 
станции Река Дата сбора Число 

проб
Глубина, 

м
Течение, 

м/с
Расход 

воды, м3/с
Биотоп Грунт Расстояние 

от озера, км

1 Егламка 23.07.2009 3 0.2 0.30 0.2 Порог Вм, Гк –
2 Лижма 06.08.2007

01.04.2010
11.08.2010
16.11.2010

4
3
3
3

0.3 0.50 5.0 Порог Вм, Гк 0.02

3 То же 06.08.2007
01.04.2010
11.08.2010
16.11.2010

4
3
3
3

0.3 0.30 5.0 Порог Вм, Гк 0.3

4 » 06.08.2007
01.04.2010
11.08.2010
16.11.2010

4
3
3
3

0.3 0.40 5.0 Порог Вм, Гк 0.7

5 » 07.08.2017 2 2.0 0.05 5.0 Медиаль Пк, Ил, Ро 0.1
6 » 07.08.2017 1 0.5 0.05 5.0 Рипаль Ил, Ро 0.1
7 » 07.08.2007 1 0.4 0.35 5.0 Порог Вм, Гк 0.1
8 » 07.08.2017 2 2.0 0.30 5.0 Медиаль Пк, Ил 1.5
9 » 07.08.2017 2 2.5 0.10 5.0 Медиаль Пк, Ил 1.7

10 » 07.08.2017 1 0.5 0.05 5.0 Рипаль Ил, Ро 1.7
11 » 31.07.2009 1 0.1 0.20 5.0 Порог Вк, Вм, 1.0
12 Уница 03.08.2010 6 0.2 0.50 0.2 Порог Вк, Вм, Гк 0.1
13 То же 02.08.2017 3 0.6 0.03 2.0 Медиаль Ро 10.0
14 » 10.08.2010 3 0.2 0.30 2.0 Порог Вм, Гк 10.0
15 » 10.08.2010 3 0.3 0.30 4.0 Порог Вк, Вм, 10.0
16 Чебинка 02.08.2017 3 0.6 0.02 0.3 Медиаль Пк, Гл –
17 Муна 21.08.2012 3 0.3 0.40 0.9 Порог Вк, Вм, Гк –
18 Мягрека 21.08.2012 3 0.3 0.40 0.3 Порог Вк, Вм, Гк 0.8
19 Косморека 21.08.2012 3 0.3 0.50 1.0 Порог Вк, Вм, Гк 1.0
20 Яндома 09.08.2010 3 0.3 0.50 0.7 Порог Вк, Вм 3.5
21 Падма 09.08.2010 3 0.2 0.30 0.1 Порог Вк, Вм, Гк 1.7
22 Кумса 03.08.2010 3 0.3 0.30 0.6 Порог Гк,Пк 4.0
23 То же 03.08.2010 3 0.3 0.30 0.3 Порог Гк, Пк 1.7
24 » 09.08.2010 3 0.3 0.30 3.0 Порог Гк, Пк 6.0
25 » 02.08.2017 2 0.5 0.05 3.0 Рипаль Пк, Ил 6.2
26 » 02.08.2017 1 0.6 0.10 3.0 Медиаль Гк, Пк 6.2
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Выравненность сообществ рассчитывали по фор-
муле E = H/Hmax = H/lnS, где S – число видов в
сообществе. В качестве меры доминирования вы-
бран индекс Симпсона (D), который вычисляли
по формуле D = Ʃ , где pi – доля особей i-го вида
в обилии (по численности) зообентоса.

Трофическая структура. Для анализа трофиче-
ской структуры использован метод функциональ-
ных групп по питанию, поскольку именно они в
первую очередь отражают особенности состава и
трансформации органического вещества на участ-
ках водотока (Vannote et al., 1980; Minshall et al.,
1985). На основании работ (Merritt et al., 1996) и
(Cummins et al., 2005) выделены следующие группы:
измельчители; коллекторы-фильтраторы; коллек-
торы-собиратели; хищники; соскребатели.

РЕЗУЛЬТАТЫ ИССЛЕДОВАНИЯ

Видовой состав. Фауна сформирована не менее
чем 110 таксонами, большинство из них опреде-
лены до вида. В бентосе порогов отмечено 90 так-
сонов, в бентосе плесов – 45. Данные по встреча-
емости видов и таксонов по станциям приведены
в табл. (Приложение, S1)

Сообщества порогов сформированы в первую
очередь личинками ручейников (25 видов), поде-
нок (13 видов), веснянок (11 видов) и брюхоногими
моллюсками (7 видов). В макрозообентосе плесов
по числу видов преобладали хирономиды (7), ру-
чейники (6), двустворчатые моллюски (4), поден-
ки (4) и мошки (4). Для порогов встречаемость
>50% по пробам выявлена для представителей
амфибиотических насекомых: ручейников Hydro-
psyche pellucidula (82.5%) и Rhyacophila nubila
(62.0%), мошек Simuliidae spp. (62.5). В донных
сообществах плесов высокую встречаемость по
пробам имеют только первичноводные организ-

2
ip

мы – двустворчатые моллюски рода Euglesa
(64.7%) и Sphaerium corneum (29.4%).

Доминирующие виды (табл. 2). Основу донных
сообществ плесов составляют личинки хироно-
мид (Procladius sp., Heterotrissocladius marcidus, Pro-
cladius convictum gr., Stictochironomus crassiforceps,
Tanytarsus sp.) и двустворчатые моллюски (Euglesa
sp.); в сообществах порогов многочисленны ли-
чинки ручейников (Hydropsyche pellucidula, H. silt-
alai, Neureclipsis bimaculata), мошек (Simulium sp.)
и поденок (Baetis rhodani).

Обилие макрозообентоса. Численность и био-
масса макрозообентоса варьировали по станциям
в широких пределах (табл. 3). Во всех случаях ме-
диана оказалась ниже среднего арифметического
значения, что является следствием асимметрии
распределения данных по обилию (Шитиков и др.,
2013). Выборки статистически значимо отлича-
лись от нормального распределения: для суммар-
ной численности критерий Шапиро–Уилка со-
ставил 0.31 (p < 0.001), тест Жарка–Бера – 16680
(p < 0.001); для суммарной биомассы критерий
Шапиро–Уилка составил 0.49 (p < 0.001), тест
Жарка–Бера – 3460 (p < 0.001).

Сопоставление средних и медианных значе-
ний численности и биомассы макрозообентоса
привело к выводу, что в реках северного побере-
жья Онежского озера показатели обилия доста-
точно высоки и в 2–3 раза превышают таковые в
других река региона исследований – Восточной
Фенноскандии.

Обилие макрозообентоса порогов оказалось
значительно выше, чем плесов, как по численно-
сти, так и по биомассе (см. табл. 3). Количествен-
ные показатели макрозообентоса изменялись в за-
висимости от расстояния до вышерасположенного
озера: по численности коэффициента корреляции
по Спирмену rs = –0.522 (df = 95, p < 0.001), для кри-
терия Краскела–Уоллиса H (chi2) = 26.17 (p < 0.001).

Таблица 2. Доминирующие виды в составе макрозообентоса рек северного побережья Онежского озера в 2007–2017 гг.

Примечание. В скобках указана доля станций, где вид доминирует.

Биотоп
Доминирующие виды

по численности по биомассе

Порог Hydropsyche pellucidula (34%), Simulium sp. (18%), 
Hydropsyche siltalai (15%), Baetis rhodani (14%), Neure-
clipsis bimaculata (10%), Aphelocheirus aestivalis (6%), 
Elmis aenea (6%)

Hydropsyche pellucidula (49%), Euglesa sp. (19%), Aph-
elocheirus aestivalis (15%), Rhyacophila nubila (15%), Hydro-
psyche siltalai (9%), Simulium sp. (6%), Glossiphonia 
complanata (4%)

Плес Euglesa sp. (36%), Tanytarsus sp. (17%),
Heterotrissocladius marcidus (17%), Polypedilum convic-
tum gr. sp. (12%), Stictochironomus crassiforceps (12%), 
Procladius sp. (12%), Ephemera vulgata L. (12%), Lim-
nodrilus hoffmeisteri (6%)

Euglesa sp. (29%), Procladius sp. (17%),
Heterotrissocladius marcidus (12%), Polypedilum convictum gr. 
sp. (12%), Tanytarsus sp. (12%), Ephemera vulgata (12%), 
Stictochironomus crassiforceps (6%), Gomphus vulgatissimus 
(6%), Onychogomphus forcipatus (6%), Anodonta cygnea 
(6%), Unio pictorum (6%)
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По биомассе rs = – 0.701 (df = 95, p < 0.001), для
критерия Краскела–Уоллиса H (chi2) = 47.69 (p <
< 0.001). Численность и биомасса на разном уда-
лении от озера показаны на рис. 2. Зависимость
может быть описана степенной функцией. При
этом достоверность аппроксимации (R2) для био-
массы значительно выше, чем для численности, как
и коэффициент корреляции по Спирмену.

В сообществах порогов основу биомассы фор-
мируют личинки ручейников, а основу численно-
сти – гидроиды, ручейники и мошки. В сообще-
ствах плесов преобладают личинки хирономид и
двустворчатые моллюски (табл. 4).

Крупные двустворчатые моллюски сем.
Unionidae (Anodonta cygnea и Unio pictorum) отме-

чены в бентосе четырех проб, собранных на трех
станциях (5, 6 и 8), что составляет 4.1% встречае-
мости по всем пробам и 23.5% встречаемости по
пробам, собранным в макрозообентосе плесов.
Из-за большого размера особей биомасса этих
гидробионтов многократно превышает показате-
ли других видов бентоса. Максимальное обилие
выявлено на ст. 8, где численность достигала
120 экз./м2, а биомасса 3600 г/м2.

Трофическая структура. Показатели трофиче-
ской структуры макрозообентоса были рассчита-
ны для трех групп станций: порогов вне влияния
озера, порогов в зоне влияния озера (500 и менее
метров) и плесов (табл. 5).

Таблица 3. Численность и биомасса макрозообентоса рек северного побережья Онежского озера в 2007–2017 гг.
и Восточной Фенноскандии в целом

Примечание. Над чертой – среднее, под чертой – min–max, в скобках – медиана; “–” – данные отсутствуют.
* По данным работы И.А. Барышевa (2019).

Северное побережье Онежского озера Восточная Фенноскандия*

численность, экз./м2 биомасса, г/м2 численность, экз./м2 биомасса, г/м2

Плесы

  (2200)   (5.8)   (1000)   (2.4)

Пороги

  (4287)   (17.8)   (2800)  (5.1)

−
3185

320 12280 −
12.3

1.8 59.3 −
3100

−
6.6

−
10477

625 205700 −
52.4

0.8 732.6 −
5100

−
17.3

Рис. 2. Численность (а) и биомасса (б) макрозообентоса на станциях при разном удалении от вышерасположенного
озера в реках северного побережья Онежского озера в 2007–2017 гг. Шкалы логарифмированы.
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Выявлены значительные отличия в трофиче-
ской структуре макрозообентоса выделенных
биотопов: по вкладу в суммарную биомассу мак-
розообентоса на порогах вне влияния озер преоб-
ладают хищники (доля коллекторов фильтрато-
ров также высока); в зоне влияния озер в сообще-
ствах порогов уверенно преобладают коллекторы
фильтраторы; основу биомассы плесов формиру-
ют коллекторы фильтраторы.

В реках северного побережья Онежского озера
измельчители представлены ручейниками Potam-
ophylax latipennis, Stenophylax sp., Ceraclea nigroner-
vosa; веснянками Leuctra fusca и L. digitata. Среди
коллекторов-фильтраторов преобладают пассив-
ные фильтраторы: ручейники Hydropsyche pellu-
cidula, H. siltalai, Arctopsyche ladogensis, Ceratopsyche
newae, C. silfvenii, Neureclipsis bimaculata; мошки
Wilhelmia equina, Odagmia ornata, Simulium morsi-
tans. Активные фильтраторы представлены мел-
кими двустворчатыми моллюсками сем. Sphaerii-
dae – Sphaerium corneum и видами рода Euglesa.
Отдельные участки плесов заселены крупными
двустворчатыми моллюсками сем. Unionidae –
Anodonta cygnea и Unio pictorum. Коллекторы-со-
биратели представлены поденками Baetis rhodani,

B. fuscatus, B. vernus, Nigrobaetis digitatus, N. niger,
Paraleptophlebia submarginata и др. Также к этой
группе относятся жуки Elmis aenea и Limnius volck-
mari, малощетинковые черви Limnodrilus hoffmeis-
teri, Lumbriculus variegatus, Spirosperma ferox и боль-
шинство видов хирономид. Соскребатели пред-
ставлены поденками Heptagenia sulphurea,
Serratella ignita и Ephemerella mucronata, а также
брюхоногими моллюсками Ampullaceana balthica,
Ancylus fluviatilis, Planorbis corneus, Viviparus vi-
viparus и др. К хищникам относятся представи-
тель клопов Aphelocheirus aestivalis; ручейники
Rhyacophila nubila и Rh. fasciata; стрекозы Onychog-
omphus forcipatus, Gomphus vulgatissimus и Cordule-
gaster boltonii; пиявки Erpobdella octoculata, Glossi-
phonia complanata и Helobdella stagnalis; больше-
крылые Sialis fuliginosa, S. lutaria и S. sordida;
двукрылые – Procladius sp. и Hexatoma sp.

Биологическое разнообразие. Показатели био-
логического разнообразия рассчитаны для трех
групп станций: порогов вне влияния озера, поро-
гов в зоне влияния озера (500 и менее метров) и
плесов (табл. 6).

Наибольшие показатели разнообразия выяв-
лены для донных сообществ порогов вне влияния

Таблица 4. Обилие крупных таксонов в макрозообентосе рек северного побережья Онежского озера в 2007‒2017 гг.

Примечание. Данные приведены без учета двустворчатых моллюсков сем. Unionidae. Приведены средние показатели по
станциям.

Таксон
Порог Плес

численность, экз./м2 биомасса, г/м2 численность, экз./м2 биомасса, г/м2

Hydrozoa 3674 0.37 0 0.00
Nematoda 7 0.00 12 0.02
Oligochaeta 59 0.34 262 0.80
Hirudinea 46 0.62 14 0.05
Bivalvia 241 3.29 145 4.98
Gastropoda 54 0.33 22 0.07
Crustacea 21 0.04 2 0.00
Hydrachnidiae 12 0.00 2 0.01
Ephemeroptera 807 1.31 54 0.29
Plecoptera 231 0.92 47 0.09
Trichoptera 3244 41.74 73 0.14
Megaloptera 1 0.00 11 0.32
Coleoptera 114 0.10 16 0.08
Simuliidae 1211 1.61 249 0.31
Chironomidae 657 0.30 1941 2.19
Ceratopogonidae 8 0.01 0 0.00
Diptera прочие 34 0.20 276 0.03
Odonata 5 0.25 15 1.79
Hemiptera 53 0.99 42 1.08
Всего 10477 52.44 3186 12.25
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вышерасположенных озер, наименьшие для мак-
розообентоса плесов.

Сезонная динамика. В течение года видовое бо-
гатство и обилие макрозообентоса меняется, что
выражается в снижении количественных показа-
телей летом (табл. 7).

Речной макрозообентос на истоке из озера ха-
рактеризуется чрезвычайно высоким обилием
(по численности и биомассе) в течение всего года.
Трофическая структура донных сообществ по се-
зонам также претерпевает изменения. Летом вы-
явлено увеличение доли хищников и снижение
доли собирателей и соскребателей (табл. 8). Вы-
сокая доля фильтраторов в трофической структу-
ре указывает на существенное влияние озера, ко-
торое прослеживается не только летом, но и в
другие сезоны.

ОБСУЖДЕНИЕ РЕЗУЛЬТАТОВ
Видовой состав макрозообентоса рек северно-

го побережья Онежского озера вполне соответ-

ствует фауне беспозвоночных в водотоках Фен-
носкандии (Baryshev, 2017). По сравнению с водо-
токами других территорий видовое разнообразие
находится на низком уровне. Например, в верхо-
вьях р. Хопер (Пензенская обл.) выявлено 123 вида
при обработке лишь 23 бентосных проб (Силина,
2017). Фауна реофильного пресноводного макро-
зообентоса Кавказа оценивается в ~1700 видов
(Палатов, 2018). В реках восточного Сахалина об-
наружено 164 вида (Живоглядова и др., 2012). Та-
кая бедность фауны макрозообентоса рек север-
ного побережья Онежского озера связана с доста-
точно суровым климатом Республики Карелия,
высокой цветностью вод и их низкой минерали-
зацией (Лозовик и др., 2005; Теканова и др., 2019).

Для макрозообентоса порожистых рек харак-
терно значительное варьирование обилия по от-
дельным участкам, что связано с мозаичным рас-
положением биотопов и резкими изменениями
гидрологических условий и грунта в пределах рус-
ла (Тиунова, 2006; Живоглядова и др., 2012; Бога-
тов, Федоровский, 2017; Хаменкова, Тесленко,
2021). В обследованных нами реках обилие тоже
изменялось в десятки раз (табл. 3). Вместе с тем,
полученные в ходе этой работы средние и медиан-
ные значения численности и биомассы для макро-
зообентоса порогов и плесов (табл. 3, рис. 2) до-
вольно высоки для рек Восточной Фенноскандии.

Выявлено, что в реках северного побережья
Онежского озера на состав доминирующих видов,
обилие макрозообентоса и трофическую структуру
сообществ большое влияние оказывают многочис-
ленные проточные озера. Ранее подобную зависи-
мость отмечали в работах (Malmqvist, Eriksson,
2006; Turner et al., 2016). Сельговый ландшафт
обусловливает частое чередование озерных и реч-
ных фрагментов гидрографической сети, соответ-
ственно большое число речных местообитаний
находится в зонах лимнического влияния. Веро-
ятно, это основная причина того, что речной мак-
розообентос исследованной территории в целом
отличается высокими показателями обилия, по
сравнению с другими районами Фенноскандии.
Также проточные озера обусловливают высокую
долю коллекторов-фильтраторов (потребляющих

Таблица 5. Трофическая структура макрозообентоса в
реках северного побережья Онежского озера в 2007–
2017 гг. в летний период

Примечание. Над чертой – доля (%) в общей биомассе тро-
фических групп, под чертой – количество видов в группе.

Трофическая 
группа

Пороги
Плесывне влияния

озера
в зоне влияния

озера

Измельчители    

Коллекторы-
фильтраторы    

Коллекторы-
собиратели    

Соскребатели    

Хищники    

7.4
10

23.5
15

0.3
4

30.9
13

43.2
12

32.2
6

24.7
20

13.3
25

48.6
9

4.1
5

2.5
7

0.4
7

32.9
11

17.5
10

18.4
5

Таблица 6. Оценка биологического разнообразия донных сообществ в реках северного побережья Онежского
озера в 2007–2017 гг. в летний период

Примечание. Средние приведены со значениями стандартной ошибки.

Показатель Пороги Плесы
вне влияния озера в зоне влияния озера

Число видов на пробу 14.7 ± 0.75 13.7 ± 0.62 6.6 ± 0.97
Индекс Шеннона 1.96 ± 0.079 1.64 ± 0.088 1.34 ± 0.138
Индекс Симпсона 0.23 ± 0.026 0.32 ± 0.032 0.41 ± 0.065
Выровненность 0.74 ± 0.024 0.64 ± 0.029 0.71 ± 0.055
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лимнический сестон) в зоне их влияния (табл. 5,
8). Известно, что в зонах поступления в реку лим-
нического сестона обилие макрозообентоса часто
многократно увеличено за счет коллекторов-
фильтраторов (Valett, Stanford, 2011; Baryshev,
2017). Вместе с тем, на участках вне влияния озер
относительное обилие коллекторов-фильтратов в
макрозообентосе сопоставимо с таковым в реках
других территорий – Фенноскандии и других ре-
гионов (Tiunova, 2006; Baryshev, 2020). На показа-
тели биологического разнообразия проточные
озера оказывают негативное влияние (табл. 6),
наибольшие значения зарегистрированы в сооб-
ществах порогов на удалении от озер.

В течение года в реках сельговых ландшафтов
северного побережья Онежского озера прослежи-
ваются ранее выявленные закономерности сезон-
ной динамики макрозообентоса региона – сни-
жение видового богатства и обилия в летнее время,
связанное с интенсивным вылетом амфибиотиче-
ских насекомых (Барышев, Веселов, 2007). Анало-

гичные закономерности отмечены и для рек других
территорий (Живоглядова и др., 2012; Хаменкова,
Тесленко, 2021). Высокая озерность речной сети
исследуемой территории обеспечивает стабиль-
ный водный режим – плавный ход половодья и
достаточное количество воды в межень, что сни-
жает количество и интенсивность катастрофиче-
ских явлений, таких как пересыхание и резкие
колебания уровня воды и соответственно, разру-
шение донных сообществ в ходе этих процессов
(Барышев, Веселов, 2007).

Структура речных донных сообществ северно-
го побережья Онежского озера формируется под
влиянием локальных и региональных факторов.
К локальным следует отнести сельговый ланд-
шафт, обусловливающий множество проточных
озер. Бедная фауна беспозвоночных рек Восточ-
ной Фенноскандии определяет видовой состав
донных сообществ исследованных водотоков как
региональный фактор. Также в реках северного
побережья Онежского озера прослежены и общие
закономерности пространственной динамики
структуры реофильных сообществ, в частности
реакция макрозообентоса на поступление озер-
ного сестона.

Выводы. В реках северного побережья Онежско-
го озера выявлен относительно бедный видовой со-
став макрозообентоса, несмотря на изрезанный ре-
льеф территории с разнообразием биотопов, отно-
сительно благоприятные климатические условия и
достаточно высокую (для рек Карелии) минера-
лизацию вод. Фауну макрозообентоса рек этой
территории в первую очередь определяет бедный
видовой состав донных беспозвоночных Восточ-
ной Фенноскандии, а не особенности ландшаф-
та. Сообщества макрозообентоса рек этой терри-
тории отличаются относительно высокой био-
массой и значительной долей коллекторов-
фильтраторов, что обусловлено влиянием множе-
ства проточных озер.

Таблица 7. Количественные показатели макрозообентоса в течение вегетационного периода 2010 г. в р. Лижма в
зоне влияния оз. Кедрозеро (ст. 2–4)

Примечание. Над чертой – средняя; под чертой – медиана.

Показатель Весна Лето Осень

Число видов в пробе 14.0 ± 1.23 12.8 ± 0.92 15.8 ± 0.74

Численность экз./м2    

Биомасса, г/м2    

Индекс Шеннона 1.81 ± 0.129 1.76 ± 1.171 1.87 ± 0.197
Выровненность 0.69 ± 0.030 0.69 ± 0.058 0.68 ± 0.068
Индекс Симпсона 0.25 ± 0.031 0.29 ± 0.057 0.26 ± 0.070

11 555
8925

8705
4225

11 422
8875

126
54.8

124
26.4

92
56.2

Таблица 8. Трофическая структура макрозообентоса в
вегетационный период на примере р. Лижма в 2010 г.

Примечание. Над чертой – доля биомассы (%) трофических
групп беспозвоночных, под чертой – количество видов.
Данные приведены без учета двустворчатых моллюсков
сем. Unionidae.

Трофическая группа Весна Лето Осень

Измельчители    

Коллекторы-фильтра-
торы    

Коллекторы-собиратели    

Соскребатели    

Хищники    

3.0
8

2.6
6

1.3
5

60.4
5

58.5
7

61.8
6

7.1
11

4.7
8

9.0
10

10.5
4

2.8
3

8.7
4

18.9
5

31.3
4

19.2
5
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Табл. S1. Встречаемость (%) выявленных видов и
таксонов по пробам в макрозообентосе рек северного
побережья Онежского озера в 2007–2017 гг.
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Peculiarities of Composition, Abundance and Trophic Structure of Macrozoobenthos 
Communities in Rivers of Esker Landscapes of the Northern Coast of Lake Onega

I. A. Baryshev*
1Institute of Biology of the Karelian Research Centre of the Russian Academy of Sciences, 

Petrozavodsk, Republic of Karelia, Russia

*e-mail: i_baryshev@mail.ru

Based on the analysis of original samples of macrozoobenthos, the features of the formation of the structure
of river bottom communities in conditions of esker landscapes with rugged terrain were analyzed. 110 inver-
tebrate taxa have been identified. It was shown that the species composition of the macrozoobenthos of the
rivers of the northern coast of Lake Onega was formed under the influence of the poor regional fauna of East-
ern Fennoscandia. The ruggedness of the relief, as a local factor, causes a large number of f lowing lakes in the
river network and many zones of limnic influence. As a result, benthic communities are characterized by high
abundance (10 000 ind./m2 and 52 g/m2 on average in rapids and 3000 ind./m2 and 12 g/m2, on average, in
pools). In the macrozoobenthos, there is a large proportion of collector-filterers (43% on average in terms of
biomass in the zones of lake influence), capable of consuming seston coming from lakes.

Keywords: bottom communities, stream, lake-outlet, rapids, pools
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Изучены таксономический состав, структура и пространственное распределение зообентоса в
25 водоемах арктической тундры. Для средней части полуострова Ямал выделено восемь типов тер-
мокарстовых водоемов, представляющих собой стадии сукцессионного цикла. Водоемы начальных
стадий цикла расположены на возвышенностях, средних стадий – у края долин, наиболее поздних – в
долинах. Обнаружен 161 вид зообентоса, разнообразие и количество которого изменялось соответ-
ственно типу водоема, в широких пределах: число видов в пробе – 1–33; численность – 0.02–
23.40 тыс. экз./м2, биомасса – 0.05–73.09 г/м2. Установлено, что трофический статус водоемов ме-
няется от гипертрофного в начале цикла (стадии болота) до ультраолиготрофного (стадии озер) и
снова гипертрофного в конце цикла (стадии хасыреев). Понижение численности зообентоса в ходе
сукцессии связано с замещением мелких форм более крупными: доминирующий по биомассе ком-
плекс изменяется от хирономидного в начале цикла, через двустворчатых моллюсков и олигохет на
озерных стадиях, к брюхоногим моллюскам и гаммаридам в конце цикла. Преобладающий тип пи-
тания зообентоса при этом изменяется от альгофагии, через широкий спектр (включая фильтра-
цию), к альго-детритофагии.

Ключевые слова: зообентос, арктические озера, сукцессия, термокарст, Ямал
DOI: 10.31857/S0320965222050187

ВВЕДЕНИЕ
Полуостров Ямал, расположенный в зоне мно-

голетней мерзлоты, характеризуется высокой
плотностью термокарстовых водоемов, находя-
щихся на разных стадиях сукцессии, и является
удобным объектом для сравнительного лимноло-
гического анализа. Цикл развития этих водоемов
включает в себя основные стадии: плоскобугри-
стое болото, мочага (эмбрионическое озеро), тер-
мокарстовое озеро, хасырей (остаток термокарсто-
вого озера после слива его воды в смежный водоем
или реку) (Манасыпов и др., 2012). Выяснение за-
кономерностей термокарстовых процессов,
включая типизацию водоемов, имеет практиче-
ское значение для оценки экологической ситуа-
ции и для прогнозирования возможных эконо-
мических ущербов нефтегазовым промыслам.

В 2015–2019 гг. проводили исследования по
Программе дистанционного зондирования водо-
емов Ямала в районе БНГКМ с использованием
многоспектральных спутниковых изображений.

Одновременно контактными методами обследо-
вано 52 водоема и получены данные, необходимые
для интерпретации и детализации результатов ана-
лиза космических снимков. На 25 водоемах разно-
го размера проведены наиболее подробные гидро-
биологические съемки (Ермолаева, 2016; Заруби-
на, 2016а, 2016б; Ковешников, 2018), в том числе
сбор проб зообентоса – одного из ключевых объ-
ектов экологического мониторинга, включенно-
го в нормативы проведения комплексной оценки
экологической ситуации. На следующем этапе ра-
боты планируется сопоставить результаты иссле-
дования зообентоса с данными анализа параллель-
ных проб и дистанционного зондирования. Целью
комплексной типизации термокарстовых озер по-
луострова должно стать определение закономер-
ностей естественной и антропогенной сукцессии.
Это необходимо для прогноза направления и ско-
рости изменения гидрологических, гидрохимиче-
ских и гидробиологических параметров водое-
мов, для прогноза изменения качества воды. В
перспективе планируется разработать методику
дистанционной типизации водоемов и оценки
гидробиологических и гидрохимических пара-

Cокращения: БНКГМ – Бованенковское нефтегазокон-
денсатное месторождение.

УДК 574.587:252.62(571.121)

ЗООПЛАНКТОН, ЗООБЕНТОС,
ЗООПЕРИФИТОН

EDN: RDPDEM
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метров окружающей среды из космоса в районах
разработки арктических материковых месторож-
дений.

Цель работы – оценить динамику развития со-
обществ донных макробеспозвоночных при сме-
не стадий естественной сукцессии термокарсто-
вых водоемов Среднего Ямала и провести типиза-
цию водоемов по зообентосу.

МАТЕРИАЛ И МЕТОДЫ ИССЛЕДОВАНИЯ
Согласно физико-географическому райони-

рованию материковых тундр, район исследова-
ния находится в мохово-лишайниковой подзоне
зоны типичной тундры Ямало-Тазовского района
Западно-Сибирской провинции Кольско-Гыдан-
ской обл. (Горбацкий, 1967). Комплексные рабо-
ты проводили в 2015, 2018 и 2019 гг. вблизи
БНГКМ, расположенного в средней части п-ва
Ямал (бассейн Байдарацкой губы Карского мо-
ря). Исследовали водные объекты в междуречье
главных рек этого участка – Сеяха (Мутная) и

Мордыяха, включая расположенные в долинах
пойменные водоемы, надпойменные водоемы
водораздельных возвышенностей, и надпоймен-
ные водоемы на границе этих участков. На 25 вод-
ных объектах собирали гидробиологические про-
бы, включая зообентос, для типизации термокар-
стовых водоемов по комплексу гидрофизических
и гидробиологических показателей, за основу
принимали характеристику донного сообщества
беспозвоночных (табл. 1).

Таблицу 1 можно использовать в программе
GoogleEarth как интерактивную иллюстрацию к
обсуждению результатов исследования. Зообен-
тос собирали в конце августа–начале сентября на
глубинах до 1 м, скребком (ячея сита 350 мкм), по
две–три объединенные выемки, в зависимости от
грунта. Сбор и камеральную обработку проводи-
ли общепринятыми методами (Руководство…,
1992). Беспозвоночных идентифицировали пре-
имущественно по (Определитель…, 1997–2006).
Классификация и валидные названия даны в со-

Таблица 1. Код водного объекта место и время отбора проб в 2015–2019 гг.

Примечание. 3.2.1* – старица р. Сеяха (Мутная).

Код Координаты 
(с.ш., в.д.) Дата Код Координаты

(с.ш., в.д.) Дата

3.2.1* 70°21′23.40″, 
68°27′26.20″

23.08.2015 Нерсто 70°12′58.86″, 
68°58′34.66″

15.09.2018

Нгарка-
Нерадсалято

70°20′12.10″, 
68°21′04.30″

24.08.2015 add1 70°20′04.01″,
68°38′26.40″

18.08.2019

2.2.1 70°21′52.70″, 
68°21′13.80″

24.08.2015 Б14 70°23′55.61″, 
68°12′29.74″

20.08.2019

Недормато 70°19′59.46″, 
68°34′27.60″

25.08.2015 RS16 70°19′45.39″, 
68°24′36.91″

20.08.2019

Пелхато 70°25′32.90″, 
68°17′47.30″

27.08.2015 TF0 70°29′08.42″, 
68°40′37.70″

22.08.2019

Б1 70°28′04.42″, 
68°22′07.07″

08.09.2018 Нябылавато 70°29′59.20″, 
68°32′49.56″

22.08.2019

RS04 70°23′59.61″, 
68°12′19.85″

09.09.2018 Большое 
Тибейто

70°24′25.02″, 
68°00′15.24″

24.08.2019

Add2 70°20′16.65″, 
68°37′38.54″

10.09.2018 275 70°28′57.88″, 
67°59′17.10″

24.08.2019

Add3 70°21′10.88″, 
68°35′46.80″

10.09.2018 H18 70°17′02.12″, 
68°57′53.12″

26.08.2019

Б7 70°19′02.97″, 
68°30′13.56″

10.09.2018 RS17 70°28′21.33″, 
68°32′06.53″

28.08.2019

Хаето 70°28′30.50″, 
68°41′11.74″

11.09.2018 Б15 70°23′56.40″, 
68°12′13.74″

28.08.2019

Б00 70°28′42.92″, 
68°40′32.57″

11.09.2018 H21 70°16′54.99″, 
68°44′03.49″

31.08.2019

Б13 70°20′53.55″, 
68°18′46.09″

13.09.2018 – – –
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ответствии с международной зоологической но-
менклатурой1.

РЕЗУЛЬТАТЫ ИССЛЕДОВАНИЯ

В районе БНГКМ обнаружено пять типов
(Cnidaria, Nemathelmintes, Annelida, Mollusca, Ar-
thropoda), 12 классов, 20 отрядов, 36 семейств,
100 родов зообентоса и 161 таксон видового ранга.
Основу списка видов составили насекомые (112) с
преобладанием хирономид (88). Численность зо-
обентоса изменялась в широких пределах 0.02–
23.4 тыс. экз./м2, биомасса – от 0.05 до 73.10 г/м2,
количество видов в пробе – от 1 до 33. Минималь-
ные количественные показатели наблюдали на
торфяных пляжах, максимальные – на детрите
среди прибрежно-водных зарослей осоки. По
значению биомассы зообентоса трофический
статус водоемов (Китаев, 2007) варьировал в са-
мых широких пределах – от ультраолиготрофно-
го до гипертрофного.

При анализе характеристик зообентоса учиты-
вали разницу условий его формирования в водое-
мах, занимающих различное положение в бассей-
не: верхнее – на водораздельных возвышенностях;
среднее – у края долин; нижнее – в пойменной ча-
сти долин. В табл. 2–4 приведены виды доминиру-
ющего комплекса, вносившие вклад ≥10% в био-

1 ITIS. Integrated Taxonomic Information System [электрон-
ный ресурс] – Режим доступа: https://www.itis.gov/ – дата
обращения 12.03.2020.

массу отдельных проб указанного водоема; из их
числа в качестве В-доминантов для каждого водо-
ема указаны виды, давшие максимальный вклад
на одном из его участков (табл. 2–4).

На водоразделах встречаются заболоченные
участки с мочагами – самыми мелкими (эмбрио-
ническими) термокарстовыми водоемами. Более
крупные озера, занимающие верхнее положение
в бассейнах, относительно изолированы друг от
друга и имеют округлую форму. Для наиболее
крупных по площади надпойменных озер харак-
терны высокие осыпные берега из переотложен-
ного торфа и сухого ила, которые размываются за
счет ветро-волновых процессов. Для них харак-
терно песчано-илистое дно, встречаются песча-
ные и илистые пляжи. Окружающая надпоймен-
ные водоемы тундра бугристая, легче проходимая
и преимущественно бурого цвета из-за выхода
породы и менее яркой и низкой, чем в поймен-
ных долинах, растительности. Фоновая береговая
растительность: лишайник, мох, морошка, кар-
ликовая ива, карликовая береза. Террас больше,
чем у пойменных водоемов за счет более крутых
склонов и наличия верхнего (ягельно-березово-
го) участка над ивняком.

Озера, занимающие верхнее и среднее поло-
жение в бассейне, образуют серии и сами увели-
чиваются по площади в направлении лежащих
ниже пойменных долин. Средние (табл. 3) и осо-
бенно нижние водоемы характеризуются более
пологими берегами, они расположены в широких

Таблица 2. Характеристика водоемов верхней части бассейнов

Примечание. Здесь и в табл. 3 и 4 N ‒ численность зообентоса (тыс. экз./м2); B ‒ биомасса (г/м2); F ‒ число семейств; S ‒
число видов и доминирующий по биомассе комплекс.

Объект Трофический статус 
по биобентосу N B F S В-доминанты (max.%) и субдоминанты (≥10%)

RS04 β-мезотрофный 2.86 5.57 7 27 Henslowiana (Arcteuglesa) sp. (52), Lumbriculus varie-
gatus, Gammarus lacustris, Grensia praeterita

Add2 Ультраолиготрофный 0.47 0.66 4 7 Gammarus lacustris (48), Grensia
praeterita, Glyptotendipes paripes

Б00 β-евтрофный 11.13 25.16 2 15 Chironomus nigrifrons (42), Chironomus (Camptochi-
ronomus) macani, Procladius (Holotanypus) ferrugineus

Нерсто Ультраолиготрофный 2.8 0.69 5 10 Limnodrilus hoffmeisteri (46), Chaetopteryx villosa
add1 α-мезотрофный 2.3 4.62 6 22 Micruropus sp. (57), Hydatophylax sp., Limnephilus sp.
Б14 β-евтрофный 12.6 39.8 7 13 Chironomus (Camptochironomus) tentans (84)
TF0 β-мезотрофный 1.93 10.07 5 10 Lumbriculus variegatus (32),

Chironomus nigrifrons, Gammarus lacustris
Нябыла-
вато

Ультраолиготрофный 0.4 0.39 4 9 Henslowiana (Arcteuglesa) sp. (39), Cryptochironomus 
gr. defectus, Phaenopsectra flavipes

H18 α-евтрофный 10.83 19.79 12 24 Euglesa (Casertiana) sp. (28), Pisidium amnicum, 
Micruropus sp., Sphaerium (Asyociclas) asiaticum

Б15 Гипертрофный 23.4 73.09 7 17 Chironomus (Camptochironomus) macani (86)
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понижениях рельефа и имеют тенденцию к объ-
единению при высоком уровне воды.

Для пойменных озер средней величины харак-
терны прибрежные сфагновые сплавины, для
крупных бесформенных озер – торфяные пляжи.
Окружающая нижние водоемы тундра имеет на-
сыщенный зеленый цвет из-за густой раститель-
ности и труднопроходима из-за большой влажно-
сти, высокой травы и кустарника. Фоновая бере-
говая растительность: мох, осока, сабельник,
пушица, ива. Озерных террас меньше, чем у над-

пойменных озер за счет более пологого рельефа,
крайняя верхняя терраса занята карликовой
ивой. На таких участках кроме круглых и наибо-
лее крупных бесформенных озер встречаются ду-
говидные водоемы – обмелевшие термокарсто-
вые озера. Долины подобных высыхающих озер в
Якутии носят название “алас”. На Ямале и доли-
на, и дуговидный водоем называются “хасырей”.
Понижения рельефа, содержащие пойменные за-
тоны и речные старицы, внешне похожие на ха-
сыреи за счет такой же формы и сходным образом

Таблица 3. Характеристика водоемов средней части бассейнов

Объект Трофический статус
по зообентосу

N,
тыс. экз./м2 B, г/м2 F S

В-доминанты (max. %) и субдоминанты 
(≥10%)

Недормато Олиготрофный 4.93 1.94 12 28 Chironomus f. l. plumosus (61), Henslowiana 
(Arcteuglesa) sp., Psectrocladius zetterstedti

Add3 α-евтрофный 2.68 17.75 5 13 Sphaerium (Asyociclas) asiaticum (65), Spiros-
perma ferox

Хаето α-мезотрофный 3.03 4.05 12 23 Cincinna (Sibirovalvata) confusa (19), Spiros-
perma ferox

Б. Тибейто Ультраолиготрофный 0.59 1.04 10 15 Chanomphalus (Pseudo-gyraulus) sp. (40), 
Hydatophylax sp., Lumbriculus variegates

H21 Ультраолиготрофный 1.28 0.6 7 16 Henslowiana (Arcteuglesa) sp. (34), Procladius 
(Holotanipus) choreus

Таблица 4. Характеристика водоемов нижней части бассейнов

Примечание. 3.2.1* – старица р. Сеяха (Мутная).

Объект
Трофический 

статус по 
зообентосу

N,
тыс. экз./м2

B,
г/м2 F S В-доминанты (max.%) и субдоминанты (≥10%)

3.2.1* α-евтрофный 6.62 18.16 9 32 Chironomus f. l. plumosus (71), Cincinna (Sibirovalvata) con-
fusa, Glyptotendipes paripes

Нгарка-
Нерад-салято

Ультраолиго-
трофный

0.02 0.05 1 1 Henslowiana (Arcteuglesa) sp. (100)

2.2.1 β-евтрофный 4.9 29.04 6 12 Gammarus lacustris (75), Glyptotendipes paripes, Anisus laevis
Пелхато Ультраолиго-

трофный
0.96 0.52 6 33 Chironomus f. l. plumosus (84), Cricotopus (Cricotopus) gr. fus-

cus, Orthocladius (Mesorthocladius) gr. frigidus
Б1 α-евтрофный 4.23 18.42 9 22 Chironomus (Camptochiro-nomus) tentatus (19), Gammarus 

lacustris (19), Agrypnia pagetana, Chanomphalus (Pseudogy-
raulus) sp.

Б7 α-евтрофный 3.25 10.95 14 33 Chanomphalus (Pseudogy-raulus) sp. (30), Colymbetes 
dolabratus

Б13 α-евтрофный 1.87 10.29 7 18 Chanomphalus (Pseudogy-raulus) sp. (29), Lymnaea 
zazurnenzis, Agrypnia pagetana, Anisus (Torquis) laevis

RS16 Гипертрофный 7.53 49.31 14 23 Sphaerium (Sibirisphae-rium) levinodis (39), Pisidium amni-
cum, Gammarus lacustris

275 α-евтрофный 8.6 16.13 5 17 Micruropus sp. (39), Hydatophylax sp., Gammarus lacustris
RS17 Гипертрофный 5.3 66.5 11 16 Gammarus lacustris (59), Sphaerium (Sibirisphae-rium) 

levinodis
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зарастающих берегов, на местном наречии носят
то же название – “хасырей” или “хасре” (Вальг-
манова и др., 2012), однако представляют собой
придаточные водоемы иного генезиса. По нашим
данным, они обладают биологическими чертами
старого озера или молодого хасырея, с условиями
формирования в них зообентоса такого же хиро-
номидно-моллюскового типа, но при еще боль-
шей доле брюхоногих моллюсков в структуре
донного сообщества (табл. 4).

ОБСУЖДЕНИЕ РЕЗУЛЬТАТОВ
В литературе описаны гидрологический и гля-

циологический аспекты цикла развития термокар-
стовых озер северной тундры, который включает в
себя стадии плоскобугристого болота, мочаги, тер-
мокарстового озера и хасырей (Манасыпов и др.,
2012). Однако на практике, в ходе маршрутных
съемок, различить многочисленные водоемы тунд-
ры по стадии их развития бывает сложно. Попытка
типизации на основе визуально различимых пара-
метров ранее была предпринята с использованием
околоводной растительности (Лойко и др., 2018).
Наше исследование продолжает эту новую тему,
но основано на изучении динамики зообентоса и
условий его формирования в ходе природной сук-
цессии термокарстовых водоемов. Для типизации
водоемов Среднего Ямала на примере района
БНГКМ мы используем принятые в литературе
термины, но выделяем большее число градаций.
По результатам собственных исследований зо-
обентоса, растительности и гидрологических па-
раметров водоемов в 2015–2019 гг. (Зарубина,
2016а, 2016б; Ковешников, 2018) и данных (Мана-
сыпов и др., 2012; Лойко и др., 2018), обследован-
ные водные объекты ранжированы по восьми ти-
пам, представляющим собой все логические ста-
дии сукцессионного цикла. Стадию сукцессии
можно определить по комплексу признаков, наи-
более показательными из которых были длина
водоема по средней линии, его форма, положение
в водосборном бассейне, характер донных отло-
жений, структура животных и растительных со-
обществ. Схема ориентировочной типизации во-
доемов приведена в итоговой таблице (табл. 5).

Наблюдается связь между стадией сукцессии
водоема и его положением в бассейне. Так, ста-
дия развития от верхового болота и мочаги до озера
средней стадии происходит только на возвышенно-
стях, характерная черта таких водоемов – изоляция
друг от друга. В процессе формирования группы
близко расположенных озер данный участок ре-
льефа понижается и формируется общая для этих
озер долина. В результате самые зрелые озера рас-
полагаются в нижней части долины, их характер-
ная черта – отсутствие изоляции вследствие об-
щей гидрографической сети и затопляемой в по-
ловодье поймы. По краю образованной долины

располагаются водоемы более ранних стадий. Все
хасыреи – это нижние пойменные водоемы с
прозрачной бурой водой и большим количеством
детрита, где формируется донное сообщество
гаммарусового типа.

Часть озер поздней стадии остаются изолиро-
ванными от долины из-за отсутствия прорыва в
высоких берегах и не превращаются в дуговидные
хасыреи. Характерные черты таких озер – крутые
размываемые берега и песчано-илистые мелково-
дья, мутная вода, малое количество и низкое раз-
нообразие зообентоса, доминирование мелких
двустворчатых моллюсков. Связь между стадией
сукцессии и положением водоема в бассейне на-
глядно проявляется при выстраивании водоемов
по градиенту их длины по средней линии внутри
каждого выделенного типа (рис. 1).

По ряду приведенных в табл. 5 параметров не-
которые водоемы заняли промежуточное поло-
жение между выделенными типами. При расчетах
усредненных значений для каждого типа такие
водоемы объединяли с более ранним по стадии
типом (VI+ и VII+) на основании размера и фор-
мы водоема.

В начале цикла (болото и мочага) при отсут-
ствии ила, но обилии фитоперифитона, наблюда-
ется наибольшее значение численности и био-
массы зообентоса в сообществе хирономидного
типа с доминированием альгофагов. По мере ро-
ста озера и накопления мягких грунтов количе-
ство зообентоса снижается (рис. 2), но его таксо-
номическое разнообразие увеличивается (рис. 3)
в соответствии с ростом разнообразия микробио-
топов вдоль береговой линии.

На озерных стадиях развивается наиболее
сложное сообщество с доминированием по био-
массе двустворчатых моллюсков, олигохет и хи-
рономид. При этом большие торфяные пляжи
поздних озер почти лишены зообентоса, могут
встречаться лишь единичные моллюски. Но на
илистом грунте и в зарослях поздних озер разно-
образие зообентоса значительно выше (рис. 3).

После слива озера и образования богатого дет-
ритом хасырея таксономическое разнообразие зо-
обентоса постепенно понижается до уровня прида-
точных водоемов. Cначала значительно возрастает
доля гаммарид, а затем и брюхоногих моллюсков,
вместе они составляют основу зообентоса вплоть до
исчезновения водоема и возвращения ситуации к
первому этапу цикла. Таким образом, преимуще-
ственный тип питания зообентоса проходит путь
от альгофагии через широкий спектр питания
(включая фильтрацию) до альго-детритофагии. В
ходе сукцессии мелкие формы уступают место все
более крупным и численность зообентоса посте-
пенно уменьшается. На озерных стадиях увели-
чивается общее таксономическое разнообразие,
но биомасса уменьшается. На стадиях хасыреев,
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после смены доминирующего комплекса, разно-
образие и биомасса зообентоса возвращаются к
до-озерному уровню.

Приведенное описание носит предваритель-
ный, феноменологический характер и основано
на поиске внутренне не противоречивых тенден-
ций. Данных для глубокого статистического ана-
лиза пока недостаточно, поэтому применен метод
первичного рекогносцировочного анализа:

построена дендрограмма Евклидова расстоя-
ния методом одиночных связей для обобщенных
видовых списков разных стадий цикла. Анализ
показал, что несмотря на смену доминирующего
комплекса, донная фауна крайних мелководных
стадий (болота, мочаги, хасыреи) объединяется
вместе со старицей в общий кластер, который по-
следовательно вкладывается в кластеры озер ран-

ней, средней и поздней стадий развития. Это ука-
зывает на близость условий существования дон-
ных сообществ в неглубоких водоемах тундры,
где отмечается небольшое таксономическое раз-
нообразие при высоком уровне биомассы зообен-
тоса, и, с другой стороны, на отличие всех мелко-
водных объектов от собственно озер с их большим
таксономическим разнообразием, но низкой чис-
ленностью и низкой биомассой. Расчет индекса
видового сходства Жаккара для обобщенных видо-
вых списков беспозвоночных в водоемах разных
стадий сукцессии ожидаемо показывает наиболь-
шее изменение состава зообентоса при переходе
от старого хасырея к болоту (VIII–I). Наибольшее
сходство (почти одного уровня) отмечается внут-
ри разных озер (III–IV–V) и внутри разных хасы-
реев (VI–VII–VIII). Это свидетельствует об одно-
образии условий существования внутри данных

Рис. 1. Связь размера (длина по средней линии) термокарстовых водоемов, стадии сукцессионного цикла (I–VIII) и
положения водоема в бассейне (up – верхнее, mid– среднее, low – нижнее).
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Рис. 2. Средние значения численности (N, тыс. экз./м2)
и биомассы (В, г/м2) зообентоса на разных этапах
сукцессии термокарстовых водоемов Среднего Ямала
(I–VIII) и средняя длина водоемов данного типа (L,
10 м).
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категорий, а также о существенном изменении
условий жизни и видового состава при превраще-
нии озера в хасырей (V–VI), что может объяснять-
ся резким изменением глубины водоема. Число
уникальных видов в таксономических списках во-
доемах разных стадий начинается с максимума
41.2% в заболоченной тундре (I) и снижается до ну-
ля в хасыреях поздней стадии (VIII).

Таким образом, на примере междуречья Сеяха
(Мутная) – Мордыяха проведена предваритель-
ная типизация термокарстовых водных объектов
для типичной мохово-лишайниковой тундры
Среднего Ямала. Выделено восемь типов водое-
мов, представляющих собой стадии сукцессион-
ного цикла. Сукцессия нескольких близкораспо-
ложенных термокарстовых водоемов протекает
взаимосвязано и приводит к формированию об-
щей долины и гидрографической сети. Водоемы
начальных стадий цикла расположены на возвы-
шенностях, озера средней и поздней стадии могут
располагаться у края долин, наиболее зрелые озе-
ра и все хасыреи – в нижней части долин. Неко-
торые отдельно расположенные старые озера
остаются изолированными на водоразделах, и
представляют собой характерные мутные водое-
мы с крутыми размываемыми берегами.

Цикл начинается с плоскобугристого болота
(стадия I). Это временные водоемы и протоки
среди осоковых кочек и кустарника. Такие водое-
мы гипертрофны и богаты фитоперифитоном.
Зообентос был представлен 17 видами и достигал
численности 23.4 тыс. экз./м2, биомассы 73.1 г/м2.
Это водоемы “хирономидного” типа, в которых
преобладает трофическая группа соскребателей
(scraper), поедающих фитоперифитон. Основу
биомассы (до 86%) составляют личинки комара
Chironomus (Camptochironomus) macani.

Понижение участков болота ведет к образова-
нию эмбрионических озер – мочаг (II). Это мел-
кие, овальные, евтрофные водоемы диаметром до
50 м. Их дно занято затопленной растительно-
стью окружающей тундры, на которой много фи-
топерифитона и детрита. Зообентос представлен
22 видами, его количество варьирует в пределах
11.1–12.6 тыс. экз./м2 и 25.2–39.8 г/м2. Это по-
прежнему водоемы “хирономидного” типа, где
преобладают соскребатели (scraper). В-доминан-
ты – Chironomus (Camptochironomus) tentans (≤84%)
и Chironomus nigrifrons (≤42%).

Дальнейшее увеличение мочаги за счет таяния
мерзлоты под ней приводит к образованию озера
ранней стадии (III). Возникают глубокие круглые
водоемы диаметром до 1000 м, с заиленным дном
на котором встречаются гидрофиты (в основном
Potamogeton). По-видимому, наличие рдестов
можно считать отличительным признаком соб-
ственно “озер”, но такое утверждение требует до-
полнительных исследований. По сравнению с

предыдущими стадиями, трофический статус во-
доема значительно понижается (от β-мезотроф-
ного до ультраолиготрофного), количество зо-
обентоса падает, но его видовое разнообразие
растет вместе с увеличением разнообразия мик-
робиотопов. Значительно увеличивается вариа-
тивность трофического поведения зообентоса, в
доминирующий комплекс попадают грунтоядные
(pelophil), собиратели (collector) и фильтраторы (fil-
trator). Зообентос представлен 54 видами, его коли-
чество варьирует в пределах 0.5–2.9 тыс. экз./м2 и
0.7–10.1 г/м2. В-доминанты – Micruropus sp.
(≤57%), Henslowiana sp. (≤52%), Gammarus lacustris
(≤48%), Limnodrilus hoffmeisteri (≤46%), Lumbriculus
variegatus (≤32%).

Берега молодых озер зарастают гелофитами,
иногда формируются покрытые береговой расти-
тельностью сплавины: возникают деформиро-
ванные озера средней стадии (IV) диаметром до
1500 м, с изогнутой береговой линией и водой гу-
минового оттенка. По нашим наблюдениям,
сфагновые сплавины тундровых озер Среднего
Ямала значительно уступают по размеру сплави-
нам лесотундровых (г. Надым) и тем более лесных
(г. Нижневартовск) озер зоны многолетней мерз-
лоты. Вероятно, мощные отложения торфа фор-
мировались на Ямале в более теплую эпоху, а в
современных озерах происходит его размыв и пе-
реотложение. Трофический статус озер средней
стадии – от α-мезотрофного до α-евтрофного.
Зообентос представлен 42 видами, его количество
варьирует в пределах 3.0–10.8 тыс. экз./м2 и 4.1–
19.8 г/м2. Это уже определенно водоемы “мол-
люскового” типа, где преобладают мелкие дву-
створчатые моллюски-фильтраторы (filtrator).
В-доминант на дне – Euglesa (Casertiana) sp.
(≤28%), а в зарослях гелофитов – Cincinna (Sibiro-
valvata) confusa (≤19%).

Дальнейший рост озер часто приводит к объ-
единению соседних водоемов, что придает им
8-образную форму. Формируются самые круп-
ные озера поздней стадии развития (V), длиной
несколько километров. Из-за большой площади
здесь наиболее выражены ветро-волновые про-
цессы, по урезу воды возникают песчаные пляжи
и отложения старого торфа. Трофический статус
ультраолиготрофный, только в одном случае был α-
евтрофным. Зообентос представлен 87 видами, его
количественные показатели: 0.02–4.9 тыс. экз./м2 и
0.05–17.8 г/м2. Это по-прежнему водоемы “мол-
люскового” типа. В-доминанты – Henslowiana
(Arcteuglesa) sp. (≤100%), Chironomus f. l. plumosus
(≤84%), Sphaerium (Asyociclas) asiaticum (≤65%),
Chanomphalus (Pseudogyraulus) sp. (≤40%).

Растущее озеро соприкасается с рекой или
другим ниже расположенным водоемом, сбрасы-
вает в него воду и мелеет, разделяясь на торфяные
отложения и дуговидный водоем – хасырей ран-
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ней стадии развития (VI). Эти остаточные водое-
мы длиной до нескольких километров, с илисто-
детритным дном, начинают зарастать полупогу-
женной растительностью. С уменьшением глуби-
ны трофический статус водоемов снова начинает
расти (от α-евтрофного до гипертрофного), а раз-
нообразие зообентоса сокращается. Зообентос
представлен 49 видами, его количество – в преде-
лах 3.3–7.5 тыс. экз./м2 и 10.9–49.3 г/м2. В-доми-
нанты на дне – Sphaerium (Sibirisphaerium) levinodis
(≤39%) и Pisidium amnicum (≤38%), а в прибреж-
ных зарослях гелофитов – Chanomphalus (Pseudo-
gyraulus) sp. (≤30%). По-прежнему преобладают
моллюски, но увеличивается доля собирателей
(collector), поедающих детрит.

В результате вторичного замерзания талика и
мерзлотного пучения хасырей продолжает ме-
леть, его берега зарастают тундровой раститель-
ностью. Остаются водоемы отчетливо серповид-
ной формы – хасыреи средней стадии (VII) с дли-
ной менее 1500 м. Трофический статус снова
высокий – от α-евтрофного до β-евтрофного. Глав-
ную роль в пищевых цепях играют “собиратели”
(collector). Теперь это водоемы определенно “гам-
марусового” типа. Зообентос представлен 45 вида-
ми, его количество в пределах 3.3–7.5 тыс. экз./м2 и
10.1–49.3 г/м2. В-доминанты – Micruropus sp.
(≤39%), Gammarus lacustris (≤37%).

В конце цикла хасыреи средней стадии распа-
даются на серповидный ряд отдельных неболь-
ших водоемов длиной менее 500 м – хасыреи
поздней стадии (VIII), которые затем полностью
зарастают тундровой растительностью. Трофиче-
ский статус таких водоемов возвращается к мак-
симуму (от α-евтрофного до гипертрофного), но
это уже водоемы гаммарусового, а не хирономидно-
го типа, как это было в начале цикла. Зообентос
представлен 28 видами, его количество варьирует в
пределах 1.9–5.3 тыс. экз./м2 и 10.3–66.5 г/м2. В-до-
минанты – Gammarus lacustris (≤59%), Chanompha-
lus (Pseudogyraulus) sp. (≤29%).

Отдельный тип часто встречающихся водое-
мов представляют собой речные старицы, похо-
жие на серповидные хасыреи средней стадии. Но
в отличие от хасыреев, роль бокоплавов здесь не-
велика, а преобладают брюхоногие моллюски и
хирономиды. Трофический статус обследован-
ной старицы был α-евтрофным. Зообентос пред-
ставлен 32 видами, его количество достигало
6.6 тыс. экз./м2 и 18.2 г/м2. В-доминанты – Chi-
ronomus f. l. plumosus (≤71%), Cincinna (Sibirovalva-
ta) confusa (≤37%).

Выводы. По результатам исследований 2015,
2018 и 2019 гг. в 25 водоемах в районе Бованенков-
ского нефтегазоконденсатного месторождения
обнаружен 161 вид зообентоса. Его разнообразие
и количество изменялось в широких пределах:
число видов в пробе – 1–33; численность – 0.02–

23.40 тыс.экз./м2, биомасса – 0.05–73.09 г/м2. Для
типичной мохово-лишайниковой тундры Сред-
него Ямала выделено восемь типов термокарсто-
вых водоемов, соответствующих разным стадиям
сукцессионного цикла: временный водоем плос-
кобугристого болота (I); мочага (эмбрионическое
озеро) (II); озеро ранней стадии развития (III);
озеро средней стадии (IV); озеро поздней стадии
(V); хасырей ранней стадии (VI); хасырей средней
стадии (VII); хасырей поздней стадии (VIII). Во-
доемы начальных стадий сукцессии (I–IV) распо-
ложены на возвышенностях, озера следующих ста-
дий (IV–V) – у края долин, большинство озер позд-
ней стадии развития и все хасыреи (V–VIII) – в
нижней части долин. Трофический статус водоемов
меняется от гипертрофного в начале цикла до
ультраолиготрофного на промежуточных стадиях
озер и вновь гипертрофного в конце цикла. Пре-
обладающий тип питания зообентоса при этом
изменяется от альгофагии, через широкий спектр
(включая фильтрацию), до альго-детритофагии.
Доминирующий по биомассе комплекс при этом
изменяется от хирономидного в начале цикла, че-
рез преобладание двустворчатых моллюсков и
олигохет на стадиях озер, к преобладанию брюхо-
ногих моллюсков и гаммарид в конце цикла. По-
нижение численности зообентоса в течение сук-
цессии связано с замещением мелких форм более
крупными.
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Zoobenthos Structure at Different Stages of Ecosystem Succession
in Thermokarst Water Bodies of Middle Yamal

M. I. Koveshnikov1, *, ** and E. N. Krylova1

1Institute for Water and Environmental Problems of Siberian Branch of the Russian Academy of Sciences, Barnaul, Russia
*e-mail: koveshnikov@iwep.ru
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The taxonomic composition, structure and spatial distribution of zoobenthos in 25 reservoirs of the Arctic tundra
were studied. For the middle part of the Yamal Peninsula 8 types of thermokarst reservoirs (stages of a succession
cycle) were identified. The reservoirs of initial stages of the cycle are located on the hills, middle – at the edge of
the valleys and the latest ones – in the valleys. A total of 161 species of zoobenthos were found, the diversity
and quantity of which varied greatly with the reservoir type: the number of species in the sample was 1–33;
abundance – 0.02–23.40 ind.×103/m2 and biomass – 0.05–73.09 g/m2. The trophic status of water bodies
varied from hypertrophic at the beginning of the cycle (stage of swamps) to ultra-oligotrophic (stage of lakes)
and back to hypertrophic at the end of the cycle (stage of khasyrei development). The decrease in zoobenthos
number during succession was associated with the replacement of small forms with larger ones, i.e. the bio-
mass-dominant complex changed from the chironomid at the beginning of the cycle (through the predomi-
nance of bivalves and oligochaetes at lake stages) to the prevalence of gastropod mollusks and gammarids at
the end of the cycle. The predominant nutrition type of zoobenthos varied from algophagous (through a wide
spectrum, including filtration) to algo-detritophagous.

Keywords: zoobenthos, Arctic lakes, succession, thermokarst, Yamal
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ПЕРВЫЕ ДАННЫЕ ПО БИОЛОГИИ Anatolichthys meridionalis 
(Actinopterygii, Aphaniidae): ЭНДЕМИЧНОЙ 

И НАХОДЯЩЕЙСЯ ПОД УГРОЗОЙ ИСЧЕЗНОВЕНИЯ РЫБЫ
(БАССЕЙН р. ДАЛАМАН, ТУРЦИЯ)1
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Виды, принадлежащие семейству Aphaniidae, как сохранившиеся, так и ископаемые, широко рас-
пространены вдоль береговых линий моря Тетис позднего периода. Среди родов этого семейства
Anatolichthys – род, представленный 13 видами. Анатолия считается центром разнообразия Anatol-
ichthys. Настоящее исследование – одно из первых, посвященных росту этого вида. Соответственно,
целью исследования было изучение параметров роста популяции Anatolichthys meridionalis Akşiray,
1948, эндемичного и находящегося под угрозой исчезновения вида в Анатолии. Структура популяции
A. meridionalis в источнике (озере) Гекпынар (бассейн р. Даламан, Турция) (37.34° с.ш., 29.44° в.д.) изу-
чена с использованием 108 рыб в октябре 2019 г. и сентябре 2020 г. В ходе исследования получены
ростовые и репродуктивные характеристики A. meridionalis. На долю самцов приходилось 42.59%
популяции, самок – 57.41%. Соотношение длины и массы тела и уравнение роста Берталанфи пред-
ставлены как W = 0.0112L3.4638, R2 = 0.9793, Lt = 22.97(1 – e–0.0304 (t + 2.834)) соответственно. Средние
показатели роста и коэффициент упитанности были 1.21 и 1.84 соответственно. Максимальное зна-
чение гонадосоматического индекса (12.742%) зарегистрировано в июле, минимальное (0.545%) – в
январе. Установлено, что период размножения приходится на июль–сентябрь. Средняя плодови-
тость и средний диаметр икры достигали 147.94 ± 28.03 штук/(особь · год) и 1.35 ± 0.04 мм соответ-
ственно. Первое созревание обнаружено в возрасте I. Длина первой зрелости (Lm) была 23.95 мм для
самок и 22.04 мм для самцов. Хотя исследование показало, что у A. meridionalis нет проблем с поис-
ком пищи и он представлен популяцией с широким возрастным диапазоном, присутствие инвазив-
ных видов в месте его обитания, сама среда обитания, напрямую зависящая от загрязнения в резуль-
тате сельскохозяйственной деятельности и забора воды насосами для сельскохозяйственных нужд,
свидетельствуют о необходимости охраны этого узкораспространенного и исчезающего вида и сре-
ды его обитания – источника (озера) Гекпынар.

Ключевые слова: Анатолия, эндемичный вид Anatolichthys meridionalis, плодовитость, рост
DOI: 10.31857/S0320965222050229

The First Data on the Biology of Anatolichthys meridionalis (Actinopterygii, 
Aphaniidae): an Endemic and Endangered Fish of Turkey (Dalaman River Basin)1

Salim Serkan Güçlü*
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*e-mail: salimguclu@isparta.edu.tr

Abstract—Species belonging to the Aphaniidae, extant as well as fossil, are widel distributed along the late-
period Tethys Sea coast lines. Among the mentioned genera, Anatolichthys is the genus that includes the

1 Полный текст статьи опубликован на английском языке в журнале Inland Water Biology, 2022, Vol. 15, No. 5 и доступен на
сайте по ссылке https://www.springer.com/journal/12212.
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13 species. Anatolia has been a center in the diversity of Anatolichthys. The study is one of the first studies on
the growth of the species. On this occasion, in study, it was aimed to examine the growth parameters of the
Anatolichthys meridionalis population, which is an endemic and endangered species in Anatolia. The popula-
tion structure of endemic species Anatolichthys meridionalis in Gökpınar Spring (Dalaman River basin-Tur-
key) (N 37.34°, E 29.44°) was studied, using 108 fish in October 2019 and September 2020. The growth and re-
productive characteristics of A.meridionalis were examined in the study. Males made up 42.59%, females 57.41%
of the population. The length-weight relationship and Von Bertalanffy growth equation were W = 0.0112L3.4638,
R2 = 0.9793, Lt = 22.97 (1 – e–0.0304 (t+2.834)), respectively. Average growth performance and condition factor
are calculated as 1.21 and 1.84, respectively. The gonadosomatic index was found in a maximum value
(12.742%) in July and a minimum value (0.545%) in January. Reproduction time was found to be in between
of July and September. The mean fecundity and mean egg diameter were found as 147.94 ± 28.03 number/in-
dividual/year and 1.35 ± 0.04 mm, respectively. The first maturation was found to be at age I. First maturity
length (Lm) was estimated at 23.95 mm for females and 22.04 mm for males. Although the study shows that
the species has no problem in finding food and is a population with a wide age range, the presence of invasive
species in the habitat, the habitat is directly affected by pollution from agricultural activities, water is drawn
by pumps for agricultural activities, and it is narrowly distributed and endangered species, A. meridionalis and
its habitat Gökpınar Spring should be protected.

Keywords: Anatolia, endemic species Anatolichthys meridionalis, fecundity, growth, killifish
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ЛЕТНИЙ ПЕРИОД – ТЯЖЕЛОЕ ИСПЫТАНИЕ ДЛЯ Clarias gariepinus
В ВОДОХРАНИЛИЩЕ ТУРЦИИ
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Дана оценка влияния сезонности на показатели роста и антиоксидантные ферменты сома Clarias
gariepinus (Burchell, 1822), обитающего в водохранилище Асланташ, расположенном в Националь-
ном парке Каратепе в дельте р. Чукурова. С этой целью исследовали морфологические характери-
стики 118 образцов C. gariepinus в сезонном аспекте. Определяли соотношение общей длины и массы
тела (LWR), коэффициент упитанности Фултона (K), гепатосоматический индекс (HSI) и гонадо-
соматический индекс (GSI) рыб. Активность общего белка и ферментативных антиоксидантов (су-
пероксиддисмутазы (SOD), каталазы (CАТ)) в мышцах, печени и жаберных тканях определяли се-
зонно спектрофотометрическими методами. Установлено, что минимальная и максимальная длина
и масса рыбы в течение года достигают 18.00–85.00 см и 160.70–900.90 г соответственно в зимне-
летние сезоны. Характеристики роста рыб показали положительную аллометрию весной и летом
(b = 3.69, b = 3.12 соответственно), отрицательная аллометрия зарегистрирована осенью и зимой
(b = 2.49, b = 2.51 соответственно). Наибольшее снижение значений K и GSI выявлено в летний се-
зон (22.57%, 47.21% соответственно; p < 0.05), однако в этот же период наблюдали относительное
увеличение HSI (13.24%, p > 0.05). Наибольшее снижение общего белка в мышечной и печеночной
тканях обнаружено в летний период, наибольшее снижение активности SOD и CAT – в зимний (р <
< 0.05). Соматические индексы у рыб, соотношение общей длины и массы тела биохимические по-
казатели позволяют получить данные, которые помогут оценить состояние рыбы в определенные
периоды для эффективного их использования при исследовании устойчивых рыбных запасов.

Ключевые слова: сом, водохранилище, антиоксидантная система, дельта Чукурова
DOI: 10.31857/S0320965222050060

Summer is More Challenging for the Fish Clarias gariepinus
in a Reservoir from Turkey1

Burcu Yeşilbudak*
Department of Biology, Faculty of Science and Letters, Çukurova University, Adana, Turkey

*e-mail: yesilbudak@gmail.com

Abstract—Fish have a very important place in biological monitoring studies due to the fact that they are pe-
riodic reflectors of environmental changes. In this study, we evaluated the effects of seasonality on the growth
indices and antioxidant enzymes of the catfish Clarias gariepinus (Burchell, 1822) living in Aslantaş reservoir
located within the borders of Karatepe National Park in Çukurova Delta. For this purpose, the morphological
characteristics of 118 C. gariepinus specimens were investigated seasonally. The total length-weight relation-
ship (LWR), Fulton’s condition factor (K), hepato-somatic index (HSI), and gonadosomatic index (GSI) of
fish were utilized in this study. Total protein and enzymatic antioxidant (superoxide dismutase (SOD), cata-
lase (CAT)) activities in muscle, liver and gill tissues were determined seasonally by spectrophotometric
methods. The minimum-maximum length and weight of the fish during the year were found to be 18.00–
85.00 cm and 160.70–900.90 g in the winter-summer seasons. Growth characteristics of fish showed positive
allometry in the spring and the summer (b = 3.69, b = 3.12), while negative allometry was found in the winter

1 Полный текст статьи опубликован на английском языке в журнале Inland Water Biology, 2022, Vol. 15, No. 5 и доступен на
сайте по ссылке https://www.springer.com/journal/12212.
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and fall seasons (b = 2.49, b = 2.51). The highest decrease in the changes of K and GSI values were found in
the summer season (22.57, 47.21%; p < 0.05), while a relative increase in the change of HSI was observed in
this season (13.24%, p > 0.05). The highest decrease in total protein of muscle and liver tissues were deter-
mined in the summer season, whereas the same situation was observed for SOD and CAT activities in the
winter (p < 0.05). The fish somatic indices, total length-weight relationship parameters and biochemical re-
sults will provide data in deciding whether the development of fish is at appropriate values, which will lead to
effective use of the data for various works such as sustainable fish stock studies.

Keywords: Catfish, dam reservoir, antioxidant system, Çukurova Delta
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ВЛИЯНИЕ СЕРОВОДОРОДНОЙ НАГРУЗКИ НА АКТИВНОСТЬ 
ФЕРМЕНТОВ ЭНЕРГЕТИЧЕСКОГО ОБМЕНА И АДЕНИЛАТНУЮ 

СИСТЕМУ ТКАНЕЙ МОЛЛЮСКА Anadara kagoshimensis
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В условиях экспериментальной H2S-нагрузки (СН) изучали активность оксидоредуктаз и состоя-
ние аденилатной системы тканей устойчивой к гипоксии/аноксии Anadara kagoshimensis (Tokunaga,
1906). Использовали взрослых особей моллюска с высотой раковины 26–38 мм. Виды с высокой
устойчивостью к гипоксии обычно отличаются повышенной H2S-переносимостью сероводорода,
однако высокий анаэробный потенциал не может служить единственным объяснением выживания
в среде с повышенными концентрациями сульфидов. Контрольную группу моллюсков содержали в
аквариуме с концентрацией кислорода 7.0–7.1 мг/л (нормоксия). Экспериментальную группу под-
вергали действию СН, создававшейся при растворении в воде донора H2S сульфида натрия (Na2S)
до финальной концентрации 6 мг S2–/л; время экспозиции – 24 ч. После первых суток эксперимен-
та уровень О2 в воде был 1.8 мг/л, сероводород отсутствовал. Часть моллюсков подвергали повтор-
ной сероводородной нагрузке (вторые сутки эксперимента), внесен Na2S до финальной концентра-
ции 9 мг S2–/л; к концу вторых суток регистрировали 1.9 мг S2–/л и следовую концентрацию О2
(0.03 мг/л). В первые сутки СН в тканях моллюсков сохранялась высокая активность малатдегидро-
геназы (МДГ) на фоне значительного подавления активности лактатдегидрогеназы (ЛДГ) и роста
значений индекса МДГ/ЛДГ, что отражает усиление анаэробных процессов в тканях анадары при
относительно высоких концентрациях О2 в воде (1.8 мг/л). После вторых суток СН активность ок-
сидоредуктаз в тканях моллюсков не изменялась по сравнению с первыми сутками, однако на фоне
относительного снижения [АТФ] сохранялась величина аденилатного энергетического заряда
(АЭЗ). Удержание АЭЗ свидетельствовало о способности анадары существовать в условиях серово-
дородного заражения и острых форм гипоксии/аноксии.

Ключевые слова: моллюски, Anadara kagoshimensis, сероводород, малатдегидрогеназа, лактатдегидро-
геназа, аденилатная система, Черное море
DOI: 10.31857/S0320965222050230

ВВЕДЕНИЕ
Образование сероводорода (H2S) в шельфовой

зоне обычно носит не регулярный характер и в
большинстве случаев сопровождается возникно-
вением локальных зон со сниженным содержани-
ем кислорода (гипоксией) (Заика и др., 2011), что
является следствием отсутствия сквозной верти-
кальной конвекции и формирования локальных
областей гниения мертвого органического веще-
ства (Орехова, Коновалов, 2018). Выносу глубин-
ных зараженных H2S вод в прибрежную зону спо-
собствует наличие специфических вертикальных

течений (апвеллингов) (Орехова, Коновалов,
2018). Упомянутые выше явления в значительной
мере распространены в пределах побережий Чер-
ного моря.

Бентосные организмы, обитающие в зонах со-
вокупного действия острой гипоксии и сероводо-
родного заражения, должны обладать повышен-
ной устойчивостью к указанным факторам. К
ним относится двустворчатый моллюск Anadara
kagoshimensis (Tokunaga, 1906) (далее анадара). В
экспериментах, выполненных на данном виде,
отмечена устойчивость моллюска к гипоксии и
аноксии (Isani et al., 1989; Soldatov et al., 2010; Го-
ловина, 2019), а также способность переносить
присутствие H2S (Miyamoto, Iwanaga, 2017; Na-
kano et al., 2017). Уровень потребления О2 анада-
рой не снижается даже при экстремально низкой

Сокращения: АЭЗ – аденилатный энергетический заряд;
ЛДГ – лактатдегидрогеназа; МДГ – малатдегидрогеназа;
ПА – пул аденилатов; АТФ – трифосфат, АДФ – дифос-
фат, и АМФ – 5-моно-фосфат аденозина; СН – сероводо-
родная нагрузка.

УДК 574.24:577.121:594.1(262.5)
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его концентрации в морской воде (<1.2% насы-
щения) (Cortesi et al., 1992).

К метаболическим аспектам устойчивости
морских организмов к гипоксии следует отнести
сопряжение реакции гликолиза с процессами
белкового обмена. Показано, что при снижении
уровня О2 в тканях повышается содержание не
свойственных аэробному обмену соединений
(аланинa, сукцинатa) (Buck, 2000), усиливается
продукция N  (Chew et al., 2005), растет актив-
ность аланин- и аспартат-аминотрансфераз (Sol-
datov et al., 2009), активизируются процессы пере-
аминирования аминокислот (глутамата, аланина)
(Hochachka, Somero, 2002), а дыхательная цепь ми-
тохондрий перестраивается на нескомпенсирован-
ный тип функционирования (Савина, 1992).

Природа устойчивости гидробионтов к серо-
водородному загрязнению не вполне ясна. В ряде
работ отмечают симбионтные отношения мол-
люсков с сульфидоокисляющими бактериями
(Stewart, Cavanaugh, 2006), также фиксируют на-
личие в гемолимфе особого О2-транспортного
белка и нескольких нечувствительных к H2S раз-
новидностей гемоглобина (Arp, Childress, 1981,
1983). Особое внимание уделяется присутствию в
эритроидных элементах крови зернистых вклю-
чений, содержащих гематин, которые позволяют
моллюскам нейтрализовать повышенные кон-
центрации сульфидов (Vismann, 1993). Участие
зернистых включений эритроцитов в нейтрализа-
ции H2S показана для анадары (Soldatov et al.,
2018). Вместе с тем, несмотря на отдельные иссле-
дования, метаболические аспекты адаптации гид-
робионтов к повышенным концентрациям суль-
фидов до настоящего времени освещены недо-
статочно.

Устойчивость гидробионтов в значительной
мере зависит от способности поддерживать ба-
ланс между интесивностью энергетического об-
мена и запросом на макроэргические соединения
(Hochachka, Somero, 2002). Реакции гликолиза,
которые обеспечивают ферменты малатдегидроге-
наза (L-малат: НАД-оксидоредуктаза; МДГ, 1.1.1.37)
и лактатдегидрогеназа (лактат: НАД-оксидоре-
дуктаза; ЛДГ, 1.1.1.27), – неотъемлемая часть ме-
ханизмов адаптации, а также важная система для
проведения исследований (Somero, 2010; Bishop,
Iliffe, 2012). Центральное место в энергообмене
клеток всех типов принадлежит аденилатной си-
стеме, включающей АТФ, АДФ и АМФ. Для
оценки энергетического состояния клеток ис-
пользуют показатель АЭЗ, отражающий интен-
сивность физиологических процессов.

Цель работы – исследовать в условиях экспе-
римента активность оксиредуктаз и аденилатный
статус тканей анадары при сероводородной на-
грузке.

+
4H

МАТЕРИАЛ И МЕТОДЫ ИССЛЕДОВАНИЯ
Работа выполнена на взрослых особях анадары,

собранных в июне 2021 г. в акватории бухты Ласпи
(44°25′ с.ш., 33°42′ в.д.). Высота раковины моллюс-
ков от замка до края створки была 26–38 мм.

Схема эксперимента. Контрольную группу
моллюсков (7 особей) содержали в аквариуме с
концентрацией кислорода 7.0–7.1 мг/л (нормок-
сия). Экспериментальную группу (14 особей)
подвергали действию сероводородной нагрузки.
В воде, где находились моллюски, растворяли ис-
пользовавшегося в качестве донора H2S сульфид
натрия (Na2S) до финальной концентрации
6 мг S2–/л. Экспозиция – 24 ч (первые сутки экс-
перимента). В результате гидролиза Na2S образу-
ется гидроксид-ион (ОН–), который дает щелоч-
ную реакцию (2Na+ + S2– + HOH → Na+ + HS– +
+ Na+ + OH–). Поскольку образование в воде ОН-

приводило к ее защелачиванию, сдвиг кислотно-
щелочного баланса водной среды устраняли вне-
сением 0.1 н HCl, удерживая значения рН в пре-
делах 8.20–8.27. Образующийся при гидролизе
Na2S H2S частично эвапорирует из раствора и
окисляется при взаимодействии с O2 до SO2 (при
недостатке O2 до S), что с течением времени со-
провождается понижением содержания обоих га-
зов в воде аквариума. Спустя 24 ч уровень кисло-
рода в воде был 1.8 мг/л, а следов сероводорода
обнаружено не было. У части моллюсков
(7 особей) образцы тканей отбирали через 24 ч
экспозиции. Оставшихся 7 особей подвергали
повторной сероводородной нагрузке. В воду ак-
вариума дополнительно вносили навеску Na2S до
финальной концентрации 9 мг S2–/л. Спустя 24 ч
(вторые сутки эксперимента) в воде аквариума об-
наруживали следы кислорода (0.03 мг/л), уровень
сульфидов был 1.9 мг S2–/л. У моллюсков этой груп-
пы также брали образцы тканей для анализа.

Содержание кислорода в воде контролировали
при помощи оксиметра DO Meter ST300D RU
(Ohaus, США). Значения рН измеряли на рН-
метре InoLab pH 720 (Германия). Величину суль-
фид-иона в воде определяли потенциометриче-
ски с применением сульфидселективного сенсо-
ра “MSBS” (Нидерланды).

Биохимические исследования. Препарирование
тканей (ноги, жабр, гепатопанкреаса), гомогени-
зацию и центрифугирование проводили при
охлаждении (0 ± 4°С). Образцы тканей хранили
при температуре –80°С в морозильной камере
(Farma 900 Series, TermoScientific, USA). Актив-
ность цитоплазматической МДГ и ЛДГ измеряли
спектрофотометрически при длине волны 340 нм
по скорости окисления восстановленной формы
кофермента НАДН, используя в качестве среды
выделения 0.2М Трис-HCl буфер, рН 7.5 (по:
Kolesnikova, Golovina, 2020). Субстратом для
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определения активности ЛДГ служил пируват,
для МДГ – оксалоацетат. Активность МДГ и ЛДГ
определяли при температуре инкубации реакцион-
ной смеси 25°C в трех повторностях для каждой тка-
ни. Удельную активность ферментов выражали в
мкмоль НАДН/(мин мг белка супернатанта). Со-
держание белка определяли микробиуретовым ме-
тодом, экстинкцию измеряли при длине волны
330 нм.

Содержание адениловых нуклеотидов реги-
стрировали хемилюминисцентным методом
(Holm-Hansen, Booth, 1966), проводя две повтор-
ности измерений. Результаты выражали в мкмо-
лях/г сырой массы ткани. Исследуемые ткани го-
могенезировали в 0.1М Трис-ацетатном буфере,
рН 7.75, на холоде. Аденилатный комплекс экс-
трагировали в кипящем буфере на водяной бане в
течение 5 мин. Полученные экстракты заморажи-
вали до дальнейшего анализа. Определение АТФ
проводили по стандартной методике, по световой
эмиссии с добавлением люциферин-люциферазы
на приборе ATP-Luminometer 1250 (LKB, Шве-
ция). АДФ и АМФ восстанавливали до АТФ с
применением энзимов пируваткиназы и адени-
латкиназы. На основании полученных значений
рассчитывали АЭЗ (Atkinson, 1968). Средняя мас-
са навески ткани ноги была 47 мг, жабр – 42 мг,
гепатопанкреаса – 26 мг.

Результаты соответствующих повторностей
усредняли, затем рассчитывали средние величи-
ны и показатели вариации. Полученные данные
представлены как M ± m. Нормальность распре-
деления проверяли при помощи критерия Пир-
сона. Для сравнения использовали двусторонний
t-критерий Стьюдента. Различия считали значи-
мыми при p < 0.05; рассчитывали линейный ко-
эффициент корреляции (r). Статистическую об-
работку и графическое оформление полученной
информации проводили при помощи стандарт-
ного пакета Microsoft Excel 2010.

РЕЗУЛЬТАТЫ ИССЛЕДОВАНИЯ

Активность оксидоредуктаз. Максимальную
активность МДГ регистрировали в ноге моллюс-
ка (контрольная группа) – 0.575 ± 0.067 мкмоль
НАДН/(мин мг белка), что на 34–35% (p < 0.05)
превышало активность фермента в жабрах и гепато-
панкреасе (рис. 1а). Сероводородная нагрузка вы-
зывала значительный рост активности МДГ в ноге в
первые сутки эксперимента: 0.974 ± 0.180 мкмоль
НАДН/(мин мг белка). Различия достигали ~70%
(p < 0.05). На вторые сутки активность фермента
возвращалась к контрольным величинам. В жаб-
рах и гепатопанкреасе значительных изменений
активности МДГ не происходило.

Максимальную активность ЛДГ отмечали в
жабрах контрольной группы моллюсков: 0.040–

0.047 мкмоль НАДН/(мин мг белка) (рис. 1б). В
ноге активность была минимальна – 0.025 ±
± 0.003 мкмоль НАДН/(мин мг белка) (на 89%
ниже, чем в жабрах, p < 0.05). На сероводородную
нагрузку все ткани отреагировали значительным
снижением активности ЛДГ. Минимальная актив-
ность фермента зарегистрирована в тканях на вто-
рые сутки эксперимента. По сравнению с контроль-
ными величинами различия были в 1.9–5.7 раза (p <
< 0.05).

В исследованных тканях в условиях сероводо-
родной нагрузки отмечено существенное увели-
чение индекса МДГ/ЛДГ (рис. 1в) – относитель-
но контроля в 2.5–4.9 раза (p < 0.01). Изменение
величины индекса МДГ/ЛДГ, в основном, обу-
словлено снижением активности ЛДГ в тканях.
Коэффициент корреляции (r) между активно-
стью ЛДГ и величиной индекса МДГ/ЛДГ в ноге
(от –0.70 до –0.86) и жабрах (от –0.70 до –0.80)
имел отрицательное значение в контроле и опы-
тах (p < 0.05).

При сероводородной нагрузке в системе
МДГ–ЛДГ значительно возрос линейный коэф-
фициент корреляции в гепатопанкреасе (r = 0.74,
р < 0.05, первые сутки; r = 0.84, р < 0.05, вторые
сутки) и ноге (r = 0.94, р < 0.05, вторые сутки). В
тканях контрольных особей корреляция между
активностью МДГ и ЛДГ была незначительная.

Аденилатная система. Максимальный пул ПА
отмечен в тканях ноги моллюска – 13.44 ±
± 0.12 мкмоль/г сырой массы (табл. 1). В осталь-
ных тканях он был на 43–44% ниже (p < 0.01).
Данное отличие распространялось на все состав-
ляющие аденилатного комплекса (АТФ, АДФ,
АМФ). Величина АЭЗ совпадала во всех тканях и
находилась на уровне 0.53–0.56.

Сероводородная нагрузка снижала ПА во всех
исследованных тканях. В первые сутки экспери-
мента его значения понижались на 13–14% (p <
< 0.01). В большей степени изменения затрагива-
ли концентрацию АТФ – [АТФ]. Ресурс данного
соединения уменьшался на 24–29% (p < 0.05). Со-
держание АДФ также понижалось: на 15% в гепа-
топанкреасе, 23% в ноге и 32% в жабрах (p < 0.05).
В отношении АМФ результаты были противопо-
ложны. Содержание этой фракции было выше на
16–25% (p < 0.05). АЭЗ в ткани ноги моллюска со-
хранялся на уровне контрольных значений – 0.52.
В жабрах и гепатопанкреасе отмечали снижение
этого показателя на 14–17% (p < 0.05).

На вторые сутки эксперимента принципиаль-
ных изменений не наблюдали. Почти все контро-
лируемые показатели оставались на уровне, отме-
ченном в первые сутки. Исключение касалось
[АТФ], которая продолжала снижаться. По срав-
нению с первыми сутками снижение [АТФ] во
вторые сутки было на 5–6% для тканей ноги и
жабр и носило, скорее всего, характер тенденции,
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для гепатопанкреаса падение значений этого по-
казателя достигало 16% (p < 0.05).

ОБСУЖДЕНИЕ РЕЗУЛЬТАТОВ

Из представленных результатов следует, что
сероводородная нагрузка сопровождалась значи-
тельным снижением концентрации кислорода в
воде аквариума. Причем, двукратное внесение
навесок Na2S в течение двух суток эксперимента
приводило к определенным изменениям в водной
среде: после первых суток в воде аквариумов раз-
вивалась умеренная гипоксия (1.8 мг О2/л), серо-
водород не определялся; на вторые сутки форми-
ровалась устойчивая аноксия с сохранением се-
роводородного заражения (1.9 мг S2–/л).

Основные изменения активности ферментов
энергетического обмена под действием H2S отме-
чали после первых суток эксперимента, что выра-
жалось в значительном понижении активности
ЛДГ при сохранении активности МДГ на уровне
контрольных величин в большинстве тканей. Ра-
нее подобную реакцию отмечали у анадары в
условиях аноксии (Soldatov et al., 2009), подразу-
мевающей полное прекращение функционирова-
ния дыхательной цепи митохондрий. В настоя-
щем исследовании сходная совокупность метабо-

лических процессов развивалась под действием
H2S-нагрузки и при наличии относительно высо-
ких концентраций кислорода (1.8 мг/л), хотя ана-
дара способна поддерживать окислительный ме-
таболизм при критической степени гипоксии
(<0.5 мг О2/л) (Cortesi et al., 1992). Принято счи-
тать, что состояние кислородного голодания раз-
вивается у гидробионтов при содержании кислоро-
да <2 мг/л (Rosenberg et al., 2001). Очевидно, разви-
тие пограничного с аноксией состояния
ограниченной доступности кислорода (1.8 мг О2/л)
анадары следует рассматривать как следствие
токсического воздействия сульфидов. Известно,
что основной токсический эффект сероводорода
проявляется в результате связывания с цитохром-
с-оксидазой, что ограничивает ее взаимодействие
с кислородом (Cao et al., 2011) и фактически бло-
кирует клеточное дыхание, останавливая функ-
ционирование дыхательной цепи митохондрий
(гистотоксическая гипоксия). Кроме того, ситуа-
ция может усугубляться и при взаимодействии
H2S с элементами механизма детоксикации суль-
фидов у двустворчатых моллюсков и других мор-
ских беспозвоночных. Эти комплексные со-
единения (гематины) жаберной ткани (Powell,
Arp, 1989; Kraus, 1995) связывают H2S с двумя
разновидностями гемоглобина, обнаруженными

Рис. 1. Активность МДГ(а), ЛДГ (б) (мкмоль НАДН/(мин мг белка)) и индекс МДГ/ЛДГ (в) в тканях Anadara kagoshi-
mensis в условиях сероводородной нагрузки. I – нога, II – жабры, III – гепатопанкреас. Условия опыта: К – контроль,
1 – первые сутки эксперимента, 2 – вторые сутки эксперимента; *– достоверно по сравнению с контролем, р < 0.05,** –
достоверно по сравнению с другим опытом, р < 0.05.
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в гемолимфе анадары (Doeller et al., 1988), что
приводит к развитию прогрессирующей гипоксе-
мии. По нашему мнению, сероводородная на-
грузка определяет сочетаемость/сопряженность
своих прямых токсических эффектов с фактором
гипоксии в водной среде, а также с развитием
кислородного голодания различного генеза на
уровне отдельно взятого организма гидробионта.
По-видимому, с учетом вышеупомянутых фактов
48-часовая сероводородная нагрузка в нашем
эксперименте с анадарой уже не имела дополни-
тельного влияния на проявившиеся после 24 ч
экспозиции изменения процессов энергетиче-
ского обмена.

Можно предположить, что фактор гипо-
ксии/аноксии, развивающейся при сероводород-
ной нагрузке под воздействием сульфидов, играет
определяющую роль в формировании метаболи-
ческой реакции анадары и переходе энергетиче-
ского обмена моллюска на анаэробный путь. Дву-
створчатые моллюски признаны одной из наибо-
лее устойчивых к гипоксии и аноксии групп
организмов, для которых характерна наиболее
высокая ферментативная активность гликолити-
ческих энзимов – прежде всего, фосфофруктоки-
назы, пируваткиназы и МДГ (Hand, Somero,

1983). Вместе с тем, у моллюсков отмечена крайне
низкая активность ЛДГ, поскольку именно МДГ,
осуществляющей двойственную функцию, отво-
дится ведущая роль в реакциях гликолитического
окислительно-восстановительного баланса при
анаэробном метаболизме (Hand, Somero, 1983).
Считают (Yusseppone et al., 2018), что при аноксии
индукция активности МДГ и накопление сукци-
ната служат значимыми признаками активации
анаэробных митохондриальных путей для под-
держания выживаемости моллюсков

Подавление активности ЛДГ в условиях
острой гипоксии и аноксии у моллюсков имеет
особое адаптивное значение. Подобная реакция
отмечена в ряде работ (Larade, Storey, 2002a;
Washizu et al., 2002), в том числе для анадары (Sol-
datov et al., 2009; Головина, 2019). Следует отме-
тить, что снижение активности ЛДГ при дефици-
те О2 служит своего рода отражением принципи-
альной реорганизации тканевого метаболизма,
которое исключает накопление токсических про-
дуктов в виде лактата в тканях моллюска. Предот-
вращение появления лактата осуществляется еще
на стадии образования пирувата, когда под дей-
ствием аланинаминотрансферазы и при участии
глутамата синтезируются аланин и α-кетоглута-

Таблица 1. Аденилатная система тканей анадары в условиях сероводородной нагрузки

Примечание. ПА – пул аденилатов; АТФ – трифосфат аденозина; АДФ – дифосфат аденозина; АМФ – 5-моно-фосфат
аденозина; АЭЗ – аденилатный энергетический заряд. Контрольная группа n = 7 особей; экспериментальная группа 14 осо-
бей (по 7 на каждой стадии эксперимента).

Компонент аденилатного 
комплекса

Содержание в ткани, мкмоль/г сырой массы

нога жабры гепатопанкреас

ПА
Контроль
1-е сут
2-е сут

13.44 ± 0.12
11.54 ± 0.15
11.37 ± 0.02

7.53 ± 0.30
6.55 ± 0.06
6.26 ± 0.12

7.59 ± 0.19
6.77 ± 0.03
6.66 ± 0.02

АТФ
Контроль
1-е сут
2-е сут

5.45 ± 0.31
4.15 ± 0.04
3.93 ± 0.03

2.74 ± 0.04
2.07 ± 0.03
1.94 ± 0.06

2.94 ± 0.20
2.08 ± 0.04
1.75 ± 0.06

АДФ
Контроль
1-е сут
2-е сут

4.86 ± 0.10
3.75 ± 0.26
3.73 ± 0.11

2.63 ± 0.22
1.78 ± 0.05
2.05 ± 0.05

2.65 ± 0.06
2.26 ± 0.04
2.18 ± 0.03

АМФ
Контроль
1-е сут
2-е сут

3.13 ± 0.08
3.64 ± 0.05
3.72 ± 0.10

2.16 ± 0.15
2.70 ± 0.10
2.27 ± 0.14

1.99 ± 0.11
2.44 ± 0.07
2.72 ± 0.07

Величина АЭЗ
Контроль
1-е сут
2-е сут

0.53 ± 0.03
0.52 ± 0.02
0.51 ± 0.04

0.53 ± 0.07
0.45 ± 0.05
0.47 ± 0.01

0.56 ± 0.03
0.47 ± 0.08
0.44 ± 0.01
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рат. В свою очередь α-кетоглутарат доводится
ферментами цикла Кребса до сукцината, что поз-
воляет получать дополнительный ресурс макро-
эргов (ГТФ).

Кроме образующегося из α-кетоглутарата глу-
тамата его резерв может возникать при трансфор-
мации D-аспартата. Отмечено, что раковины пред-
ставителей рода Anadara содержат значительный
резерв D-аспартата (Larade, Storey, 2002b; Watanabe,
2005). Реакция его трансформации в глутамат ка-
тализируется аспартатаминотрансферазой. Обра-
зующийся оксалоацетат восстанавливается до ма-
лата, который посредством специального пере-
носчика попадает в митохондрии и доводится до
сукцината, что также позволяет осуществлять ре-
синтез АТФ. Впервые подобная последователь-
ность событий рассмотрена в работе Оуэна и Хо-
чачки (Owen, Hochachka, 1974). В пользу такой
последовательности преобразований в условиях
гипоксии свидетельствуют накопления в тканях
моллюсков в качестве конечных продуктов сук-
цината и аланина (De Zwaan et al., 1991; Larade,
Storey, 2002a). Кроме того, в ряде работ также от-
мечается протекторная роль сукцината в отноше-
нии мембран митохондрий (Bacchiocchi, Principa-
to, 2000), противодействующего избыточной про-
дукции активных форм кислорода в условиях
гипоксии (Grivennikova, Vinogradov, 2013; Cade-
nas, 2018). Одновременно в рамках предлагаемой
схемы находят свое место усиление процессов пе-
реаминирования аминокислот (глутамата, алани-
на) (Hochachka, Somero, 2002) и рост активности
аланин- и аспартатаминотрансфераз, зарегистри-
рованные в тканях анадары при аноксии (Soldatov
et al., 2009). Следует отметить, что одним из клю-
чевых субстратов, определяющих рассмотренную
выше совокупность процессов, наряду с амино-
кислотами, является гликоген. Истощение его за-
пасов существенно повышает вероятность гибели
моллюсков в условиях сероводродного заражения
(Miyamoto, Iwanaga, 2017).

Виды с высокой резистентностью к гипоксии
обычно отличаются повышенной H2S-переноси-
мостью (Grieshaber, Völkel, 1998). Вместе с тем вы-
сокий анаэробный потенциал не может служить
единственным объяснением длительного выжи-
вания в среде с повышенными концентрациями
сульфидов (Volkel et al., 2001). Многие устойчи-
вые к гипоксии виды обладают способностью к
снижению скорости метаболизма, которое обеспе-
чивается за счет обратимого фосфорилирования,
активации или дезактивации ключевых регулятор-
ных ферментов гликолиза, таких как гликогенфос-
форилаза, пируваткиназа фосфоенолпируват-
карбоксикиназа (ФЕПКК) (Yusseppone et al.,
2018). К ингибирующим агентам можно отнести
фруктозо-2,6-бисфосфат (аллостерический акти-
ватор фосфофруктокиназы), аланин (подавляет
активность пируваткиназы). Повышение содер-

жания данных факторов способствует подавле-
нию гликолитической активности тканей в целом
(Oeschger, Storey, 1990).

Примечательная особенность митохондрий
двустворчатых моллюсков – наличие альтерна-
тивной оксидазы (alternative oxidase, АОХ) (van
Hellemond et al., 2003). Нечувствительная к инги-
бированию сульфидами AOX окисляет убихинол
и восстанавливает O2 до воды и, следовательно,
поддерживает транспорт электронов, когда цито-
хромоксидаза дыхательной цепи митохондрий
ингибируется в присутствии сульфидов (Yussep-
pone et al., 2018). АОХ способна защищать “анаэ-
робные” митохондрии от респираторного отрав-
ления сероводородом. В системе транспорта
электронов (ETS) АОХ отклоняет электроны от
классических сайтов фосфорилирования в ком-
плексах III и IV (цитохромоксидаза) и восстанав-
ливает кислород без перекачки протонов через
внутреннюю митохондриальную мембрану при
«остановке» привычных путей метаболизма. От-
мечено, что реакция АОХ носит гораздо более вы-
раженный характер в жабрах по сравнению с тка-
нью мантии (Yusseppone et al., 2018), поскольку
жабры служат органом, через который H2S попа-
дет в организм животных и где его воздействие на
цитохром-с-оксидазу будет максимальным. Бо-
лее того, не имеющая заметных запасов гликоге-
на жаберная ткань снижает потребность своих
клеток в энергии (частоту биений ресничек), од-
новременно координируя отключение активно-
сти ETS и выработку АТФ для сохранения потен-
циала митохондриальной мембраны при низком
уровне кислорода. Дополнительную защиту це-
лостности митохондрий в периоды кислородного
истощения обеспечивает и повышение экспрессии
белка теплового шока HSP90 (Yusseppone et al.,
2018).

Анализ состояния аденилатной системы ана-
дары под действием H2S показал отсутствие кри-
тических изменений энергетического статуса
моллюска. Исходно АЭЗ контрольной группы
моллюсков был 0.53–0.56 (в зависимости от изу-
чаемой ткани), что по сравнению с высшими по-
звоночными может отражать умеренный уровень
интенсивности физиологических процессов (At-
kinson, 1968; Лукьянова, 2004) и высокую степень
приспособления к постоянно сниженному содер-
жанию О2 в придонных слоях водной среды при
диапазоне глубин обитания анадары от 3 до 60 м
(Sahin et al., 2019; Ревков, 2016). Следует отме-
тить, что данная особенность характерна для ана-
дары, которая в условиях нормоксии потребляет в
5–6 раз меньше кислорода, чем Mytilus galloprovin-
cialis Lam (Soldatov et al., 2009). Двустворчатым
моллюскам присуща низкая активность цитохро-
моксидазы по сравнению с другими видами
животных (Hand, Somero, 1983), что также может



564

БИОЛОГИЯ ВНУТРЕННИХ ВОД  № 5  2022

СОЛДАТОВ и др.

в значительной мере определять величину показа-
телей энергетического статуса тканей моллюска.

В условиях сероводородной нагрузки и сопут-
ствующей острой гипоксии АЭЗ анадары не-
сколько понижался в жабрах и гепатопанкреасе (в
тканях, принимавших участие в связывании/де-
токсикации сульфидов), однако в тканях ноги
АЭЗ не претерпевал существенных изменений,
что в целом отражает высокую степень толерант-
ности данного вида к указанным условиям среды.
Аналогичное наблюдаемому у анадары снижение
ресурса АТФ при воздействии сероводорода от-
мечено в условиях гипоксии у Mytilus edulis L. (Wi-
jsman, 1976) и Lima hians (Gmelin, 1791) (Gäde,
1983), что может свидетельствовать о подобии био-
химических проявлений при повышении концен-
трации сульфидов и кислородном голодании.

Выводы. При сероводородной нагрузке в тка-
нях анадары сохранялась высокая активность
МДГ на фоне значительного подавления актив-
ности ЛДГ и роста значений индекса МДГ/ЛДГ,
что отражает усиление анаэробных процессов в
тканевых структурах данного вида при относи-
тельно высоких концентрациях кислорода в воде
(1.8 мг/л), рассматриваемое как следствие токси-
ческого влияния H2S на дыхательную цепь мито-
хондрий. На вторые сутки эксперимента замет-
ных изменений активности оксидоредуктаз не
наблюдали. Одновременно уровень аденилатов в
тканях несколько понижался, но уровень АЭЗ не
претерпевал критических изменений, что свиде-
тельствует о способности моллюска существовать
в условиях сероводородной нагрузки и острых
форм гипоксии.

Результаты исследования позволяют поддер-
жать положение, что средовое действие H2S ана-
логично эффекту аноксии по своим последстви-
ям для энергетического метаболизма гидробион-
тов (Oeschger, Storey, 1990). Очевидно,
сероводородная нагрузка per se служит источни-
ком развития гипоксии/аноксии различного ге-
неза (средовой/гипоксической гипоксии, геми-
ческой, вследствие инактивации гемоглобина,
тканевой или гистотоксической), т.е. смешанной
разновидности гипоксии у беспозвоночных жи-
вотных. Основной эффект от сероводородной на-
грузки – это переход организма анадары к
анаэробному гликолизу с вовлечением МДГ. Для
анадары воздействие H2S не имеет дополнитель-
ных или специфических эффектов на уровне гли-
колитических ферментов и энергетического ста-
туса тканей по сравнению с гипоксией/аноксией.
Вместе с тем, у любого гидробионта под действи-
ем сероводорода возможно более интенсивное
угнетение отдельных ферментов, в частности со-
провождающееся резким снижением уровня
фруктозо-2,6-бисфосфата (аллостерический ак-
тиватор фосфофруктокиназы) и ингибированием

пируваткиназы аланином, что способствует даль-
нейшему снижению активности фосфофрукто-
киназы и гликолитической активности в целом
(Oeschger, Storey, 1990).

ФИНАНСИРОВАНИЕ

Работа выполнена в рамках Госзадания (№ регистра-
ции 121041400077-1) и проекта Российского фонда фун-
даментальных исследований № 20-04-00037.

СОБЛЮДЕНИЕ ЭТИЧЕСКИХ НОРМ

Все применимые международные, национальные
и/или институциональные принципы ухода и исполь-
зования животных были соблюдены.

СПИСОК ЛИТЕРАТУРЫ
Головина И.В. 2019. Устойчивость к негативным воз-

действиям и соотношение активности ферментов
энергетического обмена в тканях черноморских
моллюсков Mytilus galloprovincialis Lamarck, 1819 и
Anadara kagoshimensis (Tokunaga, 1906) // Мор.
биол. журн. Т. 4. № 3. С. 37. 
https://doi.org/10.21072/mbj.2019.04.3.04

Заика В.Е., Коновалов С.К., Сергеева Н.Г. 2011. Локаль-
ные и сезонные явления гипоксии на дне севасто-
польских бухт и их влияние на макробентос //
Мор. экол. журн. Т. 10. № 3. С. 15.

Лукьянова О.Н. 2004. АТФ-азы как неспецифические
молекулярные биомаркеры состояния гидробион-
тов при антропогенном загрязнении // Биотехно-
логия – охране окружающей среды. II Междунар.
науч. конф.: Тез. докл. Москва: МГУ. С. 124.

Орехова Н.А., Коновалов С.К. 2018. Кислород и сульфи-
ды в донных отложениях прибрежных районов се-
вастопольского региона Крыма // Океанология.
Т. 58. № 5. С. 739. 
https://doi.org/10.1134/S0030157418050106

Ревков Н.К. 2016. Особенности колонизации Черного
моря недавним вселенцем – двустворчатым мол-
люском Anadara kagoshimensis (Bivalvia: Arcidae) //
Мор. биол. журн. Т. 1. № 2. С. 3. 
https://doi.org/10.21072/mbj.2016.01.2.01

Савина М.В. 1992. Механизмы адаптации тканевого
дыхания в эволюции позвоночных. Санкт-Петер-
бург: Наука.

Arp A.J., Childress J.J. 1981. Blood function in the hydro-
thermal vent vestimentiferan tube worm // Science.
V. 213. P. 342. 
https://doi.org/10.1126/science.213.4505.342

Arp A.J., Childress J.J. 1983. Sulfide binding by the blood of
the hydrothermal vent tube worm Riftia pachyptila //
Science. V. 219. P. 295. 
https://doi.org/10.1126/science.219.4582.295

Atkinson D.E. 1968. The energy charge of the adenylate
pools as a regulatory parameter. Interaction with feed-
back modifiers // Biochemistry. V. 7. Is. 11. P. 4030. 
https://doi.org/10.1021/bi00851a033



БИОЛОГИЯ ВНУТРЕННИХ ВОД  № 5  2022

ВЛИЯНИЕ СЕРОВОДОРОДНОЙ НАГРУЗКИ НА АКТИВНОСТЬ ФЕРМЕНТОВ 565

Bacchiocchi S., Principato G. 2000. Mitochondrial contri-
bution to metabolic changes in the digestive gland of
Mytilus galloprovincialis during anaerobiosis // J. Exp.
Zool. V. 286. P. 107. 
https://doi.org/10.1002/(sici)1097-010x(20000201)28-
6:2<107::aid-jez1>3.0.co;2-8

Bishop R.E., Iliffe T.M. 2012. Ecological physiology of the
anchialine shrimp Barbouria cubensis: a comparison of
epigean and hypogean populations // Marine Biodiver-
sity. V. 42. Is. 3. P. 303. 
https://doi.org/10.1007/s12526-012-0113-8

Buck L.T. 2000. Succinate and alanine as anaerobic end-
products in the diving turtle Chrysemys picta bellii //
Comparative Biochemistry and Physiology. Part B.
Biochem. Mol. Biology. V. 126. Is. 3. P. 409. 
https://doi.org/10.1016/s0305-0491(00)00215-7

Cadenas S. 2018. Mitochondrial uncoupling, ROS genera-
tion and cardioprotection // Biochim. Biophys. Acta
Bioenerg. V. 1859. Is. 9. P. 940. 
https://doi.org/10.1016/j.bbabio.2018.05.019

Cao Y., Wang H.G., Cao Y.Y. et al. 2011. Inhibition effects of
protein-conjugated amorphous zinc sulfide nanoparti-
cles on tumor cells growth // Nanopar. Res. V. 13.
P. 2759. 
https://doi.org/10.1007/s11051-010-0163-4

Chew S.F., Gan J., Ip Y.K. 2005. Nitrogen metabolism and
excretion in the swamp eel, Monopterus albus, during 6
or 40 days of estivation in mud // Physiol. Biochem.
Zool. V. 78. № 4. P. 620. 
https://doi.org/10.1086/430233

Cortesi P., Cattani O., Vitali G. 1992. Physiological and bio-
chemical responses of the bivalve Scapharca inaequival-
vis to hypoxia and cadmium exposure: erythrocytes ver-
sus other tissues // Marine coastal eutrophication. Pro-
ceedings of an Intern. Conf. Bologna, Italy, 21–24
March 1990. P. 1041. 
https://doi.org/10.1016/B978-0-444-89990-3.50090-0

De Zwaan A., Cortesi P., Thillart G. et al. 1991. Differential
sensitivities to hypoxia by two anoxia-tolerant marine
molluscs: A biochemical analysis // Mar. Biology.
V. 111. Is. 3. P. 343.

Doeller J.E., Kraus D.W., Colacino J.M., Wittenberg J.B.
1988. Gill Hemoglobin May Deliver Sulfide to Bacteri-
al Symbionts of Solemya velum (Bivalvia, Mollusca) //
Biol. Bull. V. 175. P. 388.

Gäde G. 1983. Energy production during anoxia and recovery
in the adductor muscle of the file shell, Lima hians //
Comparative Biochemistry and Physiology. Part B:
Biochem. Mol. Biology. V. 76. № 1. P. 73. 
https://doi.org/10.1016/0305-0491(83)90173-6

Grieshaber M.K., Völkel S. 1998. Animal adaptations for tol-
erance and exploitation of poisonous sulfide // Annu.
Rev. Physiol. V. 60. P. 33. 
https://doi.org/10.1146/annurev.physiol.60.1.33

Grivennikova V.G., Vinogradov A.D. 2013. Mitochondrial
production of reactive oxygen species // Biochemistry
(Moscow). V. 78. № 13. P. 1490. 
https://doi.org/10.1134/S0006297913130087

Hand S.C., Somero G.N. 1983. Energy metabolism path-
ways of hydrothermal vent animals: adaptations to a
food-rich and sulfide-rich deep-sea environment // Bi-
ol. Bull. V. 165. P. 167.

Hochachka P.W., Somero G.N. 2002. Biochemical adapta-
tion: mechanism and process in physiological evolu-
tion. New York: Oxford University Press.

Holm-Hansen O., Booth C.R. 1966. The measurement of ad-
enosine triphosphate in the Ocean and its ecological
significance // Limnol., Oceanogr. V. 11. Is. 4. P. 510. 
https://doi.org/10.4319/lo.1966.11.4.0510

Isani G., Cattani O., Tacconi S. 1989. Energy metabolism
during anaerobiosis and recovery in the posterior ad-
ductor muscle of Scapharca inaequivalvis (Bruguière) //
Comp. Biochem. Physiol. B. V. 93. P. 193.

Kolesnikova E.E., Golovina I.V. 2020. Oxidoreductase Activ-
ities in Oxyphilic Tissues of the Black Sea Ruff Scorpaena
porcus under Short-term Hydrogen Sulfide Loading //
J. Evol. Biochem. Physiol. V. 56. Is. 5. P. 459. 
https://doi.org/10.1134/S0022093020050099

Kraus D.W. 1995. Heme Proteins in Sulfide-oxidizing Bac-
teria/Mollusc Symbioses // Amer. Zool. V. 35. P. 112. 
https://doi.org/10.1093/icb/35.2.112

Larade K., Storey K.B. 2002a. A profile of the metabolic re-
sponses to anoxia in marine invertebrates // Cell and
Molecular Responses to Stress. V. 3. Sensing, Signaling
and Cell Adaptation. Amsterdam: Elsevier Science B.

Larade K., Storey K.B. 2002b. Reversible suppression of
protein synthesis in concert with polysome disaggrega-
tion during anoxia exposure in Littorina littorea // Mol.
Cell. Biochem. V. 232. № 1–2. P. 121. 
https://doi.org/10.1023/a:1014811017753

Miyamoto Y., Iwanaga C. 2017. Effects of sulphide on anox-
ia-driven mortality and anaerobic metabolism in the
ark shell Anadara kagoshimensi // J. Mar. Biology. As-
soc. UK. V. 97. Is. 2. P. 329. 
https://doi.org/10.1017/S0025315416000412

Nakano T., Yamada K., Okamura K. 2017. Duration rather
than frequency of hypoxia causes mass mortality in ark
shells Anadara kagoshimensis // Mar. Pollut. Bull.
V. 125. № 1–2. P. 86. 
https://doi.org/10.1016/j.marpolbul.2017.07.073

Oeschger R., Storey K.B. 1990. Regulation of glycolytic en-
zymes in the marine invertebrate Halicryptus spinulosus
(Priapulida) during environmental anoxia and exposure
to hydrogen sulfide // Mar. Biology. V. 106. P. 261.

Owen T.G., Hochachka P.W. 1974. Purification and proper-
ties of dolphin muscle aspartate and alanine transami-
nases and their possible roles in the energy metabolism
of diving mammals // Biochem. J. V. 143. P. 541. 
https://doi.org/10.1042/bj1430541

Powell M.A., Arp A.J. 1989. Hydrogen sulfide oxidation by
abundant nonhemoglobin heme compounds in marine
invertebrates from sulfide-rich habitats // J. Exp.
Zool. V. 249. Is. 2. P. 121. 
https://doi.org/10.1002/jez.1402490202

Rosenberg R., Nilsson H.C., Diaz R.J. 2001. Response of
benthic fauna and changing sediment redox profiles
over a hypoxic gradient // Estuarine, Coastal and Shelf
Science. V. 53. P. 343. 
https://doi.org/10.1006/ecss.2001.0810

Sahin C., Erbay M., Kalayci F. et al. 2019. Life-history traits
of the Black Scorpionfish (Scorpaena porcus) in south-
eastern Black Sea // Turk. J. Fish. Aquat. Sci. V. 19.
№ 7. P. 571–584. 
https://doi.org/10.4194/1303-2712-v19_7_04



566

БИОЛОГИЯ ВНУТРЕННИХ ВОД  № 5  2022

СОЛДАТОВ и др.

Soldatov A.A., Andreenko T.I., Sysoeva I.V., Sysoev A.A.
2009. Tissue specificity of metabolism in the bivalve
mollusc Anadara inaequivalvis Br. under conditions of
experimental anoxia // J. Evol. Biochem. Physiol.
V. 45. № 3. P. 349. 
https://doi.org/10.1134/S002209300903003X

Soldatov A.A., Andreenko T.I., Golovina I.V., Stolbov A.Ya.
2010. Peculiarities of organization of tissue metabolism in
mollusks with different tolerance to external hypoxia //
J. Evol. Biochem. Physiol. V. 46. № 4. P. 341. 
https://doi.org/10.1134/S0022093010040022

Soldatov A.A., Kukhareva T.A., Andreeva A.Y., Efremova E.S.
2018. Erythroid Elements of Hemolymph in Anadara
kagoshimensis (Tokunaga, 1906) under Conditions of
the Combined Action of Hypoxia and Hydrogen Sul-
fide Contamination // Rus. J. Mar. Biology. V. 44. Is. 6.
P. 452. 
https://doi.org/10.1134/S1063074018060111

Somero G.N. 2010. The physiology of climate change: how
potentials for acclimatization and genetic adaptation
will determine ‘winners’ and ‘losers’ // J. Experimental
Biology. Special is. 213. P. 912. 
https://doi.org/10.1242/jeb.037473

Stewart F.J., Cavanaugh C.M. 2006. Bacterial endosymbio-
ses in Solemya (Mollusca: Bivalvia) – model systems for
studies of symbiont-host adaptation // Antonie van
Leeuwenhoek. V. 90. P. 343. 
https://doi.org/10.1007/s10482-006-9086-6

van Hellemond J.J., van der Klei A., van Weelden S. W., Tiel-
ens A.G. 2003. Biochemical and evolutionary aspects of
anaerobically fuctioning mitochondria // Philos.

Trans. R. Soc. Lond. Soc. B. 358, 205. 
https://doi.org/10.1098/rstb.2002.1182

Vismann B. 1993. Hematin and sulfide removal in hemo-
lymph of the hemoglobin-containing bivalve Scapharca
inaequivalvis // Mar. Ecol. Prog. Ser. V. 98. P. 115.

Volkel S., Berenbrink M., Heisler N., Nikinmaa M. 2001. Ef-
fect of sulfide on K+ flux pathways in red blood cells of
crusian carp and rainbow trout // Fish Physiol. Bio-
chem. V. 24. P. 213. 
https://doi.org/10.1023/A:1014050001585

Washizu T., NakamuraM., IzawaN. et al. 2002. The activity
ratio of the cytosolic MDH/LDH and the isoenzyme
pattern of LDH in the peripheral leukocytes of dogs,
cats and rabbits // Veterinary Research Communica-
tions. V. 26. Is. 5. P. 341. 
https://doi.org/10.1023/a:1016278409138

Watanabe T. 2005. Effects of hypoxic and osmotic stress on
the free D-aspartate level in the muscle of blood shell
Scapharca broughtonii // Amino Acids. V. 28. № 3.
P. 291. 
https://doi.org/10.1007/s00726-005-0188-7

Wijsman T.C.M. 1976. Adenosine phosphates and energy
charge in different tissues of Mytilus edulis under aero-
bic and anaerobic conditions // J. Comp. Physiol.
V. 107. № 1. P. 129.

Yusseppone M.S., Rocchetta I., Sabatini S.E. et al. 2018. In-
ducing the Alternative Oxidase Forms Part of the Mo-
lecular Strategy of Anoxic Survival in Freshwater Bi-
valves // Front Physiol. V. 9. P. 100. 
https://doi.org/10.3389/fphys.2018.00100

Impact of Experimental Hydrogen Sulfid Loading on the Activity of Enzymes of Energy 
Metabolism and Adenylate System in Tissues of Clam Anadara kagoshimensis
А. А. Soldatov1, *, I. V. Golovina1, E. E. Kolesnikova1, I. V. Sysoeva1, and A. A. Sysoev1

1Kovalevsky Institute of Biology of the Southern Seas, Russian Academy of Sciences, Sevastopol, Russia
*e-mail: alekssoldatov@yandex.ru

Hypoxia-tolerant species are usually characterized by increased hydrogen sulfide (H2S) tolerance; however,
a high anaerobic potential cannot serve as the only explanation for survival in an environment with increased
sulfide concentrations. The activity of oxidoreductases, as well as parameters of adenylate system were studied
in the tissues of hypoxia/anoxia-tolerant clam Anadara kagoshimensis (Tokunaga, 1906) under conditions of
experimental H2S loading (HSL). This study was performed on adult specimens of clam with a shell height
of 26–38 mm. The control group of clams was kept in the aquarium with oxygen concentration of 7.0–
7.1 mg/L (normoxia). Experimental group was exposed to HSL created by dissolving of H2S donor, sodium
sulfide (Na2S) in water to the final concentration 6 mg S2–/L; the time of exposure was 24 hours. At the fall
of 1st day of the experiment, the O2 level was 1.8 mg/L, and no H2S was detected. Some of the clams were
subjected to repeated HSL (2nd day of the experiment) by adding Na2S to a final concentration of 9 mg S2–/L; by
the end of 2nd day, 1.9 mg S2–/L and a trace O2 concentration (0.03 mg/L) were observed. On the 1st day of
HSL, the clam tissues retained a high activity of malate dehydrogenase (MDH) against the background of a
significant suppression of lactate dehydrogenase (LDH) activity and an elevation in the values of
MDH/LDH index, which reflected a gain of anaerobic processes in anadara tissues at relatively high O2 con-
centrations in water (1.8 mg/L). On 2nd days of HSL, the activity of oxidoreductases in the clam tissues did
not change in comparison with the 1st day, however, against the background of a relative drop in [ATP], the
value of the adenylate energy charge (AEC) was preserved. AEC retention indicates the ability of anadara to
survive under conditions of H2S contamination and acute hypoxia/anoxia.

Keywords: clams, Anadara kagoshimensis, hydrogen sulfide, malate dehydrogenase, lactate dehydrogenase,
adenylate system, Black Sea
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На примере модельных представителей низших водных позвоночных: бесчелюстных рыбообразных
(Agnatha, Cyclostomata) и челюстноротых костных лопастеперых (Sarcopterygii) и лучеперых (Acti-
nopterygii: Chondrostei, Holostei, Teleostei) рыб рассмотрены вопросы организации альбумина – белка,
принадлежащего суперсемейству альбуминоидов; проведен сравнительный анализ полной длины и
длины кодирующей и некодирующей последовательностей гена альбумина, количества экзонов, длины
интронов и наличия в них повторяющихся элементов ДНК; наличия/отсутствия генов-паралогов, их
хромосомной принадлежности и состава синтеничных групп; длины аминокислотной последователь-
ности, количества доменов и S‒S-связей в структуре альбумина. Обсуждены вопросы появления
предкового гена альбуминоидов, “расширения” и “сужения” репертуара альбуминоидов в разных
группах позвоночных, появления кластера генов-паралогов в составе одной хромосомы в ветви Sar-
copterygii и генов-паралогов на разных хромосомах в ветви Actinopterygii у представителей хрящевых
ганоидов и костистых рыб; удлинение гена и белковой цепи альбумина в линии миног и потери гена
альбумина в наиболее массовых группах костистых рыб – костнопузырных Ostariophysi и колюче-
перых Acanthopterygii. Перечисленные сценарии были рассмотрены в свете их согласованности с
событиями полногеномных, локальных и сегментных дупликаций. На примере группы костистых
рыб обсуждалась проблема компенсации функций “утерянного” гена альбумина за счет множе-
ственных осмотически активных белков плазмы.

Ключевые слова: альбумин, альбуминоиды, полногеномные дупликации, миноги, рыбы
DOI: 10.31857/S0320965222050023

ВВЕДЕНИЕ

Альбумин принадлежит суперсемейству аль-
буминоидов, в состав которого также входят ви-
тамин D связывающий белок, альфа- фетопроте-
ин и афамин. Альбуминоиды локализованы пре-
имущественно в жидкостях организма и участвуют
в транспорте ряда важных лигандов. Интерес к
альбумину обусловлен его ключевым вкладом в
гомеостаз физиологических процессов у высших
позвоночных, который реализуется в виде транс-
портной и осмотической функций. По сравне-
нию с другими альбуминоидами, альбумин
транспортирует максимально широкий спектр
лигандов – неорганические катионы, жирные
кислоты, билирубин, витамины, гормоны, пеп-

тиды, белки и другие соединения, обеспечивая
пластический и энергетический обмен позвоноч-
ных (Curry et al., 1998; Otterbein et al., 2002; Jerkov-
ic et al., 2005; Ascenzi et al., 2013; Malik et al., 2013).
Имея небольшие размеры глобулы и высокий
титр в плазме крови (~60% общего белка), альбу-
мин создает ее коллоидно-осмотическое давле-
ние, поддерживая волемию сосудов и осмотиче-
ский гомеостаз внутренней среды организма (Dz-
iegielewska et al., 1980; Byrnes, Gannon, 1990; Gray,
Doolittle, 1992; Metcalf et al., 1998a, 1998b; Xu, Ding,
2005; Majorek et al., 2012; Anguizola et al., 2013).

Тестирование 183 видов амниот, амфибий и
рыб на наличие альбумина выявило 100%-ное
присутствие этого белка в первых двух группах
организмов, в то время как среди рыб его имела
лишь половина отобранных видов (Li et al., 2017).
Например, среди костистых рыб (Teleostei) альбу-
мины обнаружены у лососеобразных (Salmoni-
formes) (Nynca et al., 2017), а в семействе карповых

Сокращения: а.о. ‒ аминокислотные остатки; п.н. ‒ пара
нуклеотидов; нт – нуклеотиды; WGD – полногеномная
дупликация; SD – сегментная дупликация; LD – локаль-
ная дупликация; 1R, 2R, 3R – раунды WGD.

УДК 577.128(204):591.41:577.112
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рыб они не найдены (Noel et al., 2010). Подобные
факты потери генов связывают с событиями полно-
геномных дупликаций (Noel et al., 2010; Braasch et
al., 2014, 2016). В ходе эволюции позвоночные пе-
режили несколько масштабных и менее крупных
дупликационных событий, затронувших целые
геномы или их ограниченные участки (Ohno,
1970). Все мультигенные семейства, включая аль-
буминоиды, формировались под влиянием этих
процессов (Hoegg et al., 2004; Noel et al., 2010;
Озернюк, Мюге, 2013; Soshnikova et al., 2013;
Braasch et al., 2014, 2016). Параллельно с удвоени-
ем генов и геномов, в некоторых мультигенных
семействах происходило “сужение” репертуара в
виде потери отдельных генов (Braasch et al., 2016;
Pasquier et al., 2016). Потеря гена альбумина в се-
мействе карповых рыб – один из примеров по-
следствий геномных перестроек. Однако, до сих
пор нет ясности в вопросе масштабов этой потери
у Teleostei, – ограничивается ли она только кар-
повыми рыбами или охватывает более широкий
спектр отрядов?

В обзоре рассмотрены пути эволюционных
преобразований альбумина в составе суперсемей-
ства альбуминоидов, на примере модельных
представителей низших водных позвоночных –
бесчелюстных рыбообразных (Agnatha) и кост-
ных челюстноротых рыб (Gnatostomata: Osteich-
thyes). Обсуждается связь этих сценариев с собы-
тиями полногеномных, локальных и сегментных
дупликаций, а также проблема потери гена альбу-
мина и компенсации этой потери в наиболее мас-
совых группах костистых рыб – костнопузырных
Ostariophysi и колючеперых Acanthopterygii.

Материал и методы исследования

Для поиска альбуминов были отобраны 26 ви-
дов, принадлежащих 20 отрядам, относящимся к
бесчелюстным рыбообразным (Agnatha: Cyclosto-
mata, 1 отряд) и костным челюстноротым рыбам
(19 отрядов) – лопастеперым и лучеперым (Gna-
tostomata: Sarcopterygii, Actinopterygii) (табл. 1).
При отборе объектов использовали сведения о
наличии геномов в DB Genomes NCBI (Genome)
и полногеномном секвенировании (BioProject), а
также перечень модельных объектов из обзорной
работы (Ravi, Venkatesh, 2018) с идентификаторами
BioProject accession для 60 видов лучеперых рыб.

Систематика и латинские видовые названия
даны согласно “Аннотированному каталогу круг-
лоротых и рыб…” (Решетников, 1998). Для радуж-
ной форели использовали видовое название
Parasalmo mykiss (Решетников, 1998) и Oncorhyn-
chus mykiss. Последний вариант (O. mykiss) ис-
пользуется в базах данных Proteins, Genes (NCBI)
и KEGG.

По костистым рыбам сформирован расширен-
ный список модельных объектов, в который входят:
(1) низшие Teleostei из двух семейств (Salmonidae,
Esocidae) отряда Salmoniformes; (2) костнопузырные
(Ostariophysi) из пяти отрядов – Cypriniformes, Gym-
notiformes, Gonorynchiformes, Characiformes, Siluri-
formes; и (3) высшие костистые колючеперые (Ac-
anthopterygii) из десяти отрядов – Gobiiformes,
Mugiliformes, Cichliformes, Atheriniformes, Cyprino-
dontiformes, Carangiformes, Pleuronectiformes, Labri-
formes, Perciformes и Tetraodontiformes. В качестве
референсной группы использовали млекопитаю-
щих (Homo sapiens) (табл. 1).

Сведения об аминокислотных последователь-
ностях, доменной организации и S-S-связях аль-
бумина и других альбуминоидов тестируемых ви-
дов получены из DB Proteins NCBI. Для сравне-
ния использовали полные последовательности
(исключение – фрагменты альбумина озерного
гольца и миноги). Сведения об организации ге-
нов альбумина – экзон-интронной структуре;
полной длине; длине кодирующей и некодирую-
щей последовательностей; генах- паралогах, их
хромосомной принадлежности и синтеничных
группах – получены из DB Genes и Genome Data
Viewer (GDV) NCBI. Для поиска близкородствен-
ных совпадений последовательностей в виде пяти
лучших совпадений и расширенного списка го-
мологов, множественного выравнивания и коли-
чественной оценки сходства последовательно-
стей использовали инструмент SmartBLAST
и/или веб-ресурс KEGG. Выравнивание и срав-
нение сходных по положению в структуре генов
альбумина последовательностей интронов, на на-
личие в них коротких повторяющихся последова-
тельностей ДНК у тестируемых видов, проводили
с помощью программы MEGA 6 (Tamura et al.,
2013).

Наименования белков/генов альбуминоидов,
обозначения параметров их организации даны в
соответствии с DB Genes и Proteins NCBI: для
альбумина и витамин D-связывающего белка
низших позвоночных – ALB/alb и DBP/dbp соот-
ветственно; для альбумина, альфа- фетопротеи-
на, афамина и витамин D-связывающего белка
человека – ALB/ALB, AFP/AFP, AFM/AFM и
DBP/DBP соответственно; СDS (coding sequence) –
кодирующая последовательность ДНК; SINEs
(short interspersed nuclear element) – короткие дис-
пергированные повторы; LINEs (long interspersed
nuclear element) – длинные диспергированные
повторы; D – домен; L, а.о. – длина белковой це-
пи в аминокислотных остатках; L, нт – длина по-
следовательности ДНК в нуклеотидах.

Наименования событий полногеномных, так-
сонспецифичных и других дупликаций даны в со-
ответствии с принятыми в литературе обозначе-
ниями: WGD (whole genome duplication) – полно-
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Таблица 1. Список идентификаторов генов и белков у тестируемых объектов

Примечание. Наименование и идентификаторы альбуминов у модельных видов миног и рыб согласно DB Genes и Proteins
NCBI от 24.02.2022. “–” – сведения в DB Genes/Proteins NCBI отсутствуют. 
* Референсная группа.

Таксон, 
группа Вид

Наименование и идентификатор
Хромосома

ген белок
Cyclostomata Petromyzon marinus (морская минога) SDS-1

103091717
Serum albumin SDS-1-like
XP_032800944

–

ALB или AS
103091689

Аlbumin (фрагменты)
XP_032800109

–

Lethenteron camtschaticum (японская 
минога)

– Plasma albumin
BAF47283

–

Сoelacanths Latimeria chalumnae (латимерия) Serum albumin-like
102347143

Serum albumin-like
XP_006011457

–

Chondrostei Acipenser ruthenus (стерлядь) Serum albumin 2-like
117420476

Serum albumin 2-like
XP_034777466.1

chr1

Serum albumin 2-like
117408315

Serum albumin 2-like
XP_033869101.2

chr2

Holostei Lepisosteus oculatus (панцирная щука) Serum albumin 2-like 
102693995

Serum albumin 2-like 
XP_015195668

LG2

Teleostei
Salmoniformes

Salmo salar (лосось атлантический) alb1
100136575

Serum albumin 1 –

alb2
100136922

Serum albumin 2 ssa18

106570911 Albumin 2-like ssa15
Salmo trutta (кумжа) Serum albumin 2

115193491
Serum albumin 2 chr5

Serum albumin 2
115200616

Serum albumin 2
XP_029619662.1

chr9

Serum albumin 2
115193491

Serum albumin 2
XP_029553400.1

chr18

Oncorhynchus mykiss
(Parasalmo mykiss)
(радужная форель)

Albumin 1
100499622

Albumin 1
XP_036844031.1

chr1

– Albumin 2 isoform X1
XP_036792380.1

chr11

Albumin 1
110531464

Albumin 1
XP_036816797.1

chr23

Salvelinus namaycush (озерный голец) Albumin 2-like
120046859

Albumin 2-like
XP_038848354.12

chr4

Albumin 2-like
120063464

Albumin 2-like
XP_038869773.1

chr18

Albumin 2
120039988

albumin 2-like
XP_038841236.1

–

Esox lucius (щука обыкновенная) Serum albumin 2
ID:105008514

Serum albumin 2
XP_034148111

chr5

Serum albumin 2
ID:105014523

Serum albumin 2
XP_012992300

chr13

Teleostei
Ostariophysi

Danio rerio
Electrophorus electricus, Chanos chanos
Pygocentrus nattereri, Ictalurus punctatus

– – –

Teleostei
Acanthopterygii

Periophthalmodon schlosseri, Mugil cephalus,
Neolamprologus bifasciatus, Odontesthes 
bonariensis, Poeciliopsis retropinna,
Seriola lalandi, Cynoglossus semilaevis, 
Thunnus orientalis, Tautogolabrus adspersus,
Sebastes nebulosus, Takifugu flavidus

– – –

Mammalia* Homo sapiens ID:213 NP_000468.1 chr4
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геномная дупликация; AsGD (acipenseric-specific
WGD) – полногеномная дупликация у осетровых
рыб; TGD (teleost WGD) – полногеномная дупли-
кация у костистых рыб; CyGD (cyprinidae WGD) –
полногеномная дупликация у карповых рыб;
SaGD (salmonidae WGD) – полногеномная ду-
пликация у лососевых рыб; SD – сегментная ду-
пликация; LD – локальная дупликация; 1R, 2R,
3R – раунды WGD (Ohno, 1970; Freeling, Thomas,
2006; Braash et al., 2016).

Полногеномные, локальные и сегментные 
дупликации у позвоночных

Большинство биологов считают дупликацию
генов и геномов с последующей дивергенцией ис-
точником эволюционного процесса, стимулиро-
вавшим появление и радиацию крупных таксонов
животных и растений, например позвоночных и
покрытосеменных (Freeling, Thomas, 2006). Ду-
пликации генов и геномов достигаются с помо-
щью дупликаций разного масштаба – WGD, SD и
LD. При WGD амплифицируются протяженные
участки ДНК (онологи). При SD под влиянием
хромосомных перестроек амплифицируются ме-
нее протяженные геномные сегменты; при меж-
хромосомных перестройках они могут оказаться
на разных хромосомах. LD обычно происходят по
типу тандемных повторов, в результате которых
на хромосоме появляется кластер расположен-
ных друг за другом родственных генов. Во всех
перечисленных случаях происходит дупликация
генома, группы генов или отдельных генов, в ре-
зультате чего из исходных (предковых) генов полу-
чаются гомологичные им копии. Гомологичные ге-
ны в составе одного генома, образовавшиеся путем
дупликации предкового гена, являются паралога-

ми; гомологичные гены в составе геномов разных
организмов, появившиеся в результате эволюции
одного и того же предкового гена, который был в
геноме общего предка этих организмов, являются
ортологами (Ravi, Venkatesh, 2018).

В 1970 г. Сусуму Оно (Ohno, 1970) вынес на об-
суждение гипотезу 2R, согласно которой анце-
стральный геном позвоночных до их диверсифи-
кации прошел через два раунда полногеномных
дупликаций – 1R (WGD1) и 2R (WGD2). Позднее
челюстноротые рыбы прошли через третий раунд
полногеномной дупликации (3R, WGD3), давший
начало таксону костистых рыб (Teleostei) и потому
обозначенный как TGD (Ohno, 1970; Noеl et al.,
2010; Braasch et al., 2016; Pasquier et al., 2016). Среди
тетрапод дупликации геномов произошли у ам-
фибий и рептилий (Sauria); у птиц и млекопитаю-
щих устойчивые полиплоидные формы не обна-
ружены (Васильев, 1985; Uno et al., 2013; Evans
et al., 2017; Ravi, Venkatesh, 2018) (рис. 1).

Большинство авторов считают, что первые два
раунда дупликаций имели место до разделения
бесчелюстных и челюстноротых ~500–550 млн
лет назад (Holland et al., 1994; Kuraku et al., 2009a,
2009b; Van de Peer et al., 2017). Другая точка зрения
поддерживает сценарий, в котором первый раунд
отнесен к периоду до расхождения бесчелюстных
и челюстноротых, а второй – к периоду после их
расхождения (Nakatani et al., 2021). Третий раунд
дупликаций произошел, предположительно,
~230–400 (Venkatachalam et al., 2017) или ~300–
450 млн лет назад (Taylor et al., 2001).

Анализ геномов у круглоротых указывает на
высокую вероятность независимых от челюстно-
ротых событий полиплоидизации (гексаплоиди-
зации) в линии миног (Smith, Keinath, 2015; Naka-
tani et al., 2021). Независимые события полиплоиди-

Рис. 1. Схема эволюции позвоночных с отметкой основных раундов полногеномных дупликаций (WGD1, WGD2,
WGD3) относительно этапов дивергенции Vertebrata на Agnatha и Gnatostomata, и расхождения последних на Sarcop-
terygii и Actinopterygii. Esoc – Esocidae; Salm – Salmonidae. Звездочками отмечены дупликации в отдельных отрядах в
составе таксонов. Пояснения в тексте.

WGD3

WGD2
WGD1 Gnatostomata

Chondrostei*Coelacanth

Teleostei

Диверсификация
Teleostei

Agnatha*

Holostei

Tetrapoda

Actinopterygii
Sa

rc
op

ter
yg

ii

Acanthopterygii*
Ostariophysi*Esoc Salm*

Amniota*Amphibia* низшие

*

**



БИОЛОГИЯ ВНУТРЕННИХ ВОД  № 5  2022

ЭВОЛЮЦИОННЫЕ ПРЕОБРАЗОВАНИЯ АЛЬБУМИНА 571

зации произошли у осетрообразных в семействах
Acipenseridae и Polyodontidae (Crow et al., 2012;
Du et al., 2020; Cheng et al., 2021). В ветви лучепе-
рых рыб после события TGD и появления таксона
Teleostei, дупликации геномов произошли у кар-
повых (СyGD) (Ma et al., 2014) и лососевых рыб
(SaGD) (Alexandrou et al., 2013; Berthelot et al.,
2014; Животовский, 2015). Полиплоиды также об-
наружены в отдельных отрядах колючеперых, на-
пример, у губанообразных Labriformes, лабирин-
тообразных Anabantiformes и некоторых других
(Васильев, 1985; Felip et al., 2009; Cioffi et al., 2015)
(рис. 1).

Помимо гипотезы 2R, предложены модели,
рассматривающие вклад в эволюционный про-
цесс как полногеномных, так и локальных и сег-
ментных дупликаций (Freeling, Thomas, 2006).
Например, в модели “1R + SD” учитывается
вклад множественных сегментных дупликаций в
геномные перестройки миног до события 1R и
после него (Asrar et al., 2013; Smith, Keinath, 2015;
Nakatani et al., 2021). Предполагается, что в воз-
никновение Salmonidae внесли вклад как полно-
геномные дупликации TGD и SaGD, так и SD
(Васильев, 1977; Животовский, 2015).

Организация генов альбуминоидов на хромосомах
Среди позвоночных только амниоты имеют

полный набор из четырех генов альбуминоидов.
У млекопитающих все четыре гена – DBP, ALB,
AFP и AFM – находятся на одной хромосоме
(рис. 2). У челюстноротых рыб обнаружены гены
двух альбуминоидов – alb и dbp. Бесчелюстные
имеют только один альбуминоид – альбумин; ген
dbp у них отсутствует (Fanali et al., 2012). Подобно
млекопитающим, у панцирной щуки и стерляди
гены alb и dbp расположены на одной хромосоме
в противоположной транскрипционной ориента-
ции (рис. 2б). У низших костистых рыб обнаруже-
но 2–3 гена-паралога альбумина: у щуки обыкно-
венной – 2 гена, у лососевых – 3. Причем, гены
alb и dbp могут находиться как на одной, так и на
разных хромосомах. У щуки гены-паралоги нахо-
дятся на двух разных хромосомах. У микижи 3 ге-
на-паралога альбумина находятся на хромосомах
1, 11 и 23; на хромосоме 11 расположены гены и
альбумина и dbp; на хромосомах 1 и 23 – только
гены альбумина.

У млекопитающих и рыб синтеничные группы
генов, включающие альбумин, различны. Не сов-
падают они у панцирной щуки, стерляди и лосо-
сеобразных. В то же время в отряде лососеобраз-
ных обнаружены две устойчивые синтеничные
группы, включающие гены-паралоги альбумина
(рис. 2в, 2г). У щуки обыкновенной, которая рас-
сматривается как наиболее близкий к общим
предкам лососеобразных вид (Rondeau et al.,
2014), синтеничная группа на хромосоме 13 вклю-

чает, с учетом альбумина, пять генов: E3 ubiquitin
protein lipase K CMF1 like – solute carrier family 20
member – albumin – methylenetetrahydrofolate de-
hydrogenase (NADP+ dependent) 2 like – epithelial
mitogen (epigen). Другая синтеничная группа (так-
же из пяти генов) на хромосоме 5 включает другие
гены: poly(A) polymerase gamma – retinal homeo-
box protein Rx1-like – albumin – v-rel avian reticulo-
endotheliosis vital oncogene homolog – peroxisomal
biogenesis factor 13 (рис. 2в).

У лосося атлантического синтеничная группа
на хромосоме ssa15 совпадает (кроме одного гена)
с последовательностью генов щуки на хромосоме
13, но только в обратном порядке: epigen – methy-
lenetetrahydrofolate dehydrogenase (NADP + depen-
dent) 2 like – albumin – sodium dependeter phos-
phate transporter 2 – Un – E3 ubiquitin protein lipase
K CMF1 like (рис. 2г). Другая синтеничная группа
на неустановленной хромосоме лосося (Un) пол-
ностью совпадает с порядком генов у щуки на
хромосоме 5 (рис. 2г).

Обе синтеничные группы встречаются на раз-
ных хромосомах у кумжи Salmo trutta озерного
гольца Salvelinus namaycush радужной форели On-
corhynchus mykiss в виде полных или укороченных
вариантов. При этом, в каждом случае отмечают-
ся примеры преобразования синтеничных групп
в результате инверсий единичных генов, несколь-
ких генов или полных групп сцепления.

Экзон-интронная организация генов альбумина

Длина кодирующей последовательности СDS
гена альбумина у челюстноротых относительно
постоянна (табл. 2). У всех протестированных ви-
дов она организована в виде 14–16 экзонов; ми-
нимальное число экзонов – 13 – имеет ген альбу-
мина озерного гольца Salvelinus namaycush на хро-
мосоме 4. За исключением двух крайних экзонов,
остальные кодируют полипептидную цепь из трех
доменов. Длины полных последовательностей ге-
на варьируют существенно за счет разной длины
интронов – некодирующих участков ДНК (табл. 2,
3, рис. 3). У миноги все перечисленные показате-
ли превосходят таковые у челюстноротых рыб.

Сравнение длин соответствующих интронов в
генах альбумина челюстноротых рыб и человека
не выявило ни одного совпадения (табл. 3). Боль-
шинство представленных в DB NCBI последова-
тельностей интронов начинаются с динуклеотида
GT и заканчиваются AG (сайты сплайсинга); за-
метим, что в ряде представленных последователь-
ностей (интроны между вторым и третьим экзо-
нами гена альбумина щуки обыкновенной Esox
Lucius на хромосоме 5 и гена альбумина панцирной
щуки Lepisosteus oculatus эти сайты отсутствуют.

Сравнение повторяющихся элементов в струк-
туре интронов генов альбумина рыб и человека,



572

БИОЛОГИЯ ВНУТРЕННИХ ВОД  № 5  2022

АНДРЕЕВА

расположенных между экзонами 2 и 3 и выделен-
ных в табл. 3 розовым цветом, не выявило совпа-
дений. В интронах гена альбумина человека име-
ются 11 SINEs и 6 LINEs – коротких и длинных
диспергированных повторов ДНК. Они не следу-
ют в линейном порядке друг за другом, а разбро-
саны по разным участкам последовательности
(Nishio, Dugaiczyk, 1996; Nishio et al., 1996). Cреди
SINEs наиболее известны специфичные для при-
матов Alu – повторы, названные по наименова-
нию рестриктазы Alu, обработка которой ДНК и
привела к их обнаружению: aattgcttgtgtttctt, gatg-
tatg, gaatactcattcat и другие. В гене альбумина че-
ловека выявлено 4 Alu-последовательности.

У рыб в составе интронов гена альбумина об-
наружены другие короткие повторы. Так, интрон,
расположенный между экзонами 1 и 2, содержит
tg-повторы разной длины – от 40 до 124 п.н. у ло-
сосевых и более короткие – у латимерии. Самый
длинный второй интрон (7411 п.н.) в гене альбу-
мина лосося на хромосоме ssa15 содержит 13 ко-
пий коротких повторов agagtatggc, 10 копий ccttg-
gtaat и 11 копий aaccaggtcc. Перечисленные по-
следовательности отсутствуют у гена-паралога

альбумина лосося, а также в генах альбумина ра-
дужной форели, латимерии и человека.

Область промотора гена альбумина у тестируе-
мых видов представлена в DB NCBI только по-
следовательностью у лосося атлантического. Она
состоит из 410 п.н. (Salmo salar albumin promoter
region: GenBank X79487.1). У человека область
промотора детально исследована (Kajiyama et al.,
2006). Она состоит из 406 п.н. (albumin (ALB) 5'
regulatory region; RefSeq NC_000004.12). И у лосо-
ся, и у человека промоторы генов альбумина со-
держат ТАТА-мотивы. Заметим, что у многих по-
звоночных промоторы ряда генов могут содер-
жать другие инициирующие элементы (Carninci
et al., 2006). Промоторный мотив ТАТА-бокс гена
альбумина лосося состоит из шести нуклеотидов
(ТАТААА), у человека – из семи (ТАТАААА). Ре-
гуляторные области генов альбумина лосося и че-
ловека гомологичны, что подтверждается специ-
фическим связыванием фактора транскрипции
HNF1 лосося промоторными участками генов аль-
бумина рыб и млекопитающих (Deryckere et al.,
1995).

Рис. 2. Положение на хромосоме генов альбуминоидов в составе синтеничных групп у человека (а), стерляди (б), ло-
сося атлантического (в) и щуки обыкновенной (г). Стрелки показывают направление транскрипции. un – ген не опре-
делен. Наименования генов и пояснения в тексте.
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Организация полипептидной цепи альбумина

Полипептидная цепь альбумина и других аль-
буминоидов состоит из трех альбуминовых доме-
нов, являющихся структурными и функциональ-
ными единицами (Li et al., 2017). Домены содержат
сайты связывания разнообразных эндогенных и
экзогенных лигандов, включая семь сайтов свя-

зывания жирных кислот (Ghuman et al., 2005).
Каждый домен содержит ~190 аминокислотных
остатков (а.о.). У млекопитающих каждый домен
стабилизирован 5–6 S‒S- связями; полная поли-
пептидная цепь имеет 17 S‒S-связей (Saber et al.,
1977). Спирализованные области полипептидной
цепи придают ей конформационную гибкость, а
S‒S-связи поддерживают необходимую жест-

Таблица 2. Параметры организации гена и полипептидной цепи альбумина у модельных видов бесчелюстных
рыбообразных и челюстноротых рыб (по DB Genes и Proteins NCBI от 14.02.2022 г.)

Примечание. L1, L2 – длина полной нуклеотидной последовательности гена в нуклеотидах (нт) и аминокислотной последо-
вательности в аминокислотных остатках (а.о.) соответственно; CDS – длина кодирующей последовательности в нуклеотидах
(нт); D – число альбуминовых доменов, S‒S – число дисульфидных связей. “–” – данные отсутствуют.

Вид ID гена, хромосома L1, нт СDS, нт Экзоны L2, а.о. D S‒S

Petromyzon marinus 103091717, – 110143 3495 24 1423 7 41
Latimeria chalumnae 102347143, – 58773 1842 15 613 3 –
Acipenser ruthenus 117420476, chr1 42995 2337 14 778 3 –

117408315, chr2 13084 1839 15 612 3 –
Lepisosteus oculatus 102693995, LG2 14504 1842 15 613 3 –
Salmo salar 106570911, ssa15 20122 1827 15 608 3 18

100136575, – 22205 1827 14 608 3 18
– , ssa18 – – – – – –

Esox lucius 105008514, chr5 12201 1827 16 608 3 –
105014523, chr13 10641 1833 14 610 3 –

Homo sapiens 213, chr4 17196 1830 15 609 3 17

Таблица 3. Положение и длина интронов в генах альбумина Gnatostomata (по DB Genes NCBI от 01.04.2022 г.)

Примечание. L.c. – латимерия, A.r. – стерлядь, L.o.– панцирная щука, S.s. – лосось атлантический, E.l. – щука обывновен-
ная, H.s.– человек. В скобках ‒ обозначение хромосомы, Un –хромосома не установлена. Заливкой выделены интроны, по
которым проводили поиск и сравнение повторяющихся последовательностей.

Положение интрона 
между экзонами

Длина интрона, нт

L.c.
(Un)

A.r.
(chr 2)

L.o.
(LG2)

S.s.
(ssa15)

S.s.
(Un)

E.l.
(chr 5)

E.l.
(chr 13)

H.s.
(chr 4)

1ex и 2ex 7796 469 724 467 6894 1165 377 709
2ex и 3ex 1058 1829 701 7411 3019 817 1500 1455
3ex и 4ex 2439 279 720 3139 183 2665 1001 1832
4ex и 5ex 1415 2083 1152 136 4919 705 84 549
5ex и 6ex 5470 699 108 327 189 107 327 824
6ex и 2ex 3422 510 552 111 109 133 417 1586
7ex и 2ex 7030 1827 905 284 605 95 602 1294
8ex и 2ex 1013 765 4144 491 201 314 1917 1400
9ex и 2ex 6868 457 303 4010 1418 502 503 1088
10ex и 11ex 2570 946 247 778 303 352 258 1177
11ex и 12ex 6536 332 760 158 1017 215 193 418
12ex и 13ex 4996 131 1706 163 195 1468 277 1195
13ex и 14ex 3908 759 169 240 930 109 283 614
14ex и 15ex 206 81 333 770
15ex и 16ex 1214
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кость пространственной структуры. Подобно
млекопитающим, рыбы сохраняют консерватив-
ную трехдоменную организацию альбуминов, а
также консервативное количество аминокислот-
ных остатков и S-S-связей. У миног все показате-
ли пропорционально возрастают (табл. 2, рис. 4).

Консервативность перечисленных параметров
поддерживается при относительно высоких пока-
зателях сходства аминокислотных последова-
тельностей на внутриродовом и внутриотрядном
уровнях. В то же время, сходство последователь-
ностей у представителей разных отрядов оказы-
вается минимальным. Так, сходство альбумина
SDS-1 морской миноги с альбуминами того же
вида и японской миноги достигает ~77–99%, а с
альбуминами млекопитающих лишь ~22–24%.
Сходство альбумина стерляди (612 а.о.) с альбу-
минами осетрообразных – ~81–99%; с альбуми-
нами панцирникообразных, многоперообразных
и лососевых ~58, ~49–51 и ~43% соответственно;
с AFP и AFM амниот ~28–35% и с DBP позвоноч-
ных <28%. Такая же закономерность прослежи-

вается для альбумина лосося атлантического: вы-
сокое сходство последовательностей на внутри-
родовом (~78–99%) и внутриотрядном (~64–
93%) уровнях, более низкое – на межотрядном
уровне (~41–49% с альбуминами панцирной щу-
ки и осетрообразных) и минимальное – с альбу-
миноидами амниот (~23–27%) и DBP (~20–22%).

Для панцирной щуки максимальное сходство
(93%) также отмечено на внутриотрядном уровне
с альбумином миссисипского панцирника Atrac-
tosteus spatula; более низкие показатели – с альбу-
минами осетрообразных (~58–60%) и лососеоб-
разных (~43–49%) и минимальное сходство – с
альбуминами млекопитающих (~31–33%), AFP и
AFM амниот (~26–32%) и DBP (~21–22%).

Альбумины морской миноги имеют особый
статус, обусловленный большой длиной поли-
пептидной цепи (1423 а.о.), наличием семи альбу-
миновых доменов и пропорционального размеру
белка числа S‒S-связей (41), в целом, сохраняя
сходство с альбуминоидами челюстноротых. Вы-
сокий уровень сходства последовательностей аль-

Рис. 3. Графическое представление экзон-интронной организации генов альбумина у морской миноги (Petromyzon
marinus), латимерии (Latimeria chalumnae), стерляди (Acipenser ruthenus), панцирной щуки (Lepisosteus oculatus), атлан-
тического лосося (Salmo salar), щуки обыкновенной (Esox luceus) и человека (Homo sapiens). Экзоны представлены в ви-
де темных вертикальных боксов разной толщины в зависимости от их длины, интроны – в виде горизонтальных линий
между ними. D1–D3 – домен. Использованы графические данные DB Genes NCBI.
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буминов миног на внутриотрядном уровне по
сравнению с альбуминами других позвоночных,
вероятно, объясняется их независимым проис-
хождением от одно- или двухдоменного предше-
ственника, в отличие от альбуминов других по-
звоночных, ведущих начало от трехдоменного
предшественника (Gray, Doolittle, 1992). Гомоло-
гия аминокислотных последовательностей альбу-
минов миног и альбуминоидов челюстноротых
сохраняется на всей протяженности миножьей
аминокислотной цепи (рис. 5).

Эволюционные преобразования альбумина 
и их связь с дупликацией геномов/генов

Трехдоменные альбуминоиды произошли из
однодоменного предшественника. Первоначально
этот вывод сделан на основе анализа аминокислот-
ной последовательности бычьего сывороточного
альбумина и, прежде всего, по расположению
S‒S-мостиков, характеризующихся 3-кратным
повторением в аминокислотной последователь-
ности (Brown, 1976). Позднее выяснилось, что
последовательности альбуминоидов других ви-
дов млекопитающих имели сходную архитектуру

S‒S-связей и трехдоменную структуру (Gorin et al.,
1981; Jagodzinski et al., 1981; Morinaga et al., 1983 и др.;
Minghetti et al., 1985).

Начало альбуминоидам дал древний ген, коди-
рующий “полудоменный” белок (½D) (Gibbs, Du-
gaiczyk, 1987). Он имел в своей структуре пять эк-
зонов. Из него произошел ген с семью экзонами,
кодирующий однодоменный (1D) белок. На его
основе появился ген, кодирующий двухдомен-
ный белок (2D), и содержащий 11 экзонов, и да-
лее – анцестральный ген из 15 экзонов, кодиру-
ющий трехдоменный белок – предшественник
альбуминоидов (3D). Удлинение древнего гена
произошло в результате двух событий негомоло-
гичной рекомбинации (неравный кроссинговер)
и одного события гомологичной рекомбинации.
Предполагается, что анцестральный ген был дуп-
лицирован, дав начало двум протогенам-парало-
гам – прото-ALB и прото-DBP. Из прото-ALB по-
явились гены ALB, которые дали начало генам
AFP и AFM, а из прото-DBP появились гены ви-
тамин D-связывающего белка позвоночных (Eif-
erman et al., 1981; Ohno, 1981; Sargent et al., 1981;
Gibbs, Dugaiczyk, 1987; Gray, Doolittle, 1992; Noel
et al., 2010). Ген DBP на начальных этапах эволю-

Рис. 4. Графическое изображение альбуминовых доменов (D) полипептидной цепи альбумина человека (HSA) (RefSeq
NP_000468.1) (а) и японской миноги Lеthenteron camtschaticum (GenBank BAF47283.1) (б); положения цистеинов
(С77‒С193) и S‒S-связей в домене (D1) HSA (RefSeq NP_000468.1) (в). Пояснения в тексте.
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ции потерял два экзона (12-й и 13-й) (Nishio, Du-
gaiczyk, 1996; Malik et al., 2013). DBP не обнаружен
у миног (Gray, Doolittle, 1992), однако, представ-
лен почти во всех других группах позвоночных и
за ~500 млн лет их эволюции хорошо сохранил
свою структуру (Bouillon et al., 2020). Ген альбу-
мина имеют все позвоночные, кроме некоторых
костистых рыб; AFP и AFM имеют только амнио-
ты (Noel et al., 2010).

События дупликации генов, которые привели к
общей для альбуминоидов трехдоменной структу-
ре, предположительно, происходили между ответв-
лением миног от ствола позвоночных (~450 млн лет
назад) и появлением DBP (Gray, Doolittle, 1992).
Альбумин миног произошел, скорее всего, в ре-
зультате дупликации гена, кодирующего одно-
или двудоменный белок, независимо от событий,
ведущих к трехдоменному альбумину, и до появ-
ления гена DBP (Gray, Doolittle, 1992). В линии
миног произошло удлинение полипептидной це-
пи альбумина до семи доменов. По аналогии с
моделью Гиббса и Дужека (Gibbs, Dugaiczyk,
1987), можно предположить, что это удлинение
могло быть результатом негомологичных реком-
бинаций в виде неравного кроссинговера. Лите-
ратурные данные указывают на наличие у миног
двух альбуминов – AS и SDS-1, предположитель-
но, кодируемых генами-паралогами (Filosa et al.,
1998). Недавние исследования указывают на вы-
сокую вероятность независимых от челюстноро-
тых событий полиплоидизации в ветви миног в
виде гексаплоидизации и сегментарных дуплика-
ций (Smith, Keinath, 2015; Nakatani et al., 2021),
что косвенно поддерживает точку зрения о воз-
можности наличия у миног генов-паралогов аль-
бумина.

После события 2R эволюция альбумина на ос-
нове трехдоменного предшественника в разных
ветвях челюстноротых происходила по разным
сценариям. Латимерия (Sarcopterygii) и панцир-
ная щука (Holostei) имели типичный для позво-
ночных диплоидный геном, сходный с геномом
человека (Ravi, Venkatesh, 2018), их альбумины де-
терминированы одним геном. У Tetrapoda (Sar-
copterygii) произошли дупликационные события,
затронувшие альбуминоиды. Так, у амфибий
~40 млн лет назад произошла полногеномная ду-
пликация, в результате чего лягушки имеют гены
альбумина на гомеологичных хромосомах. У ам-
ниот полиплоиды появились в группе Sauria
(ящерицы); у птиц и Mammalia стабильные по-
липлоиды не обнаружены (Васильев, 1985). Меж-
ду тем у всех амниот есть гены AFP и AFM, отсут-
ствующие у других Vertebrata. Они появились, пред-
положительно, вследствие локальной – тандемной
дупликации анцестрального гена альбуминоидов и
появления предкового гена AFP/AFM (Noel et al.,
2010). Другая точка зрения рассматривает AFM
как промежуточное звено между ALB и AFP (Fa-
sano et al., 2007). Таким образом, у тетрапод эволю-
ция альбумина шла в двух направлениях: появление
множественных копий гена альбумина в составе го-
меологичных хромосом у аллотетраплоидов (амфи-
бии) и тандемная дупликацая гена альбумина с по-
явлением генов-паралогов AFP и AFM, в резуль-
тате чего возник кластер ALB/AFP/AFM, от
которого на отдалении 1.5 млн п.н. расположен
ген DBP (амниоты). Появление AFP/AFM про-
изошло, вероятно, после 2R и расхождения ам-
фибий и рептилий ~320 млн лет назад (Noel et al.,
2010).

В другой ветви челюстноротых – Actinopterygii –
в отряде осетрообразных у стерляди выявлено две

Рис. 5. Множественное выравнивание в SmartBLAST последовательностей альбуминов японской речной миноги Le-
thenteron camtschaticum (а) и морской миноги Petromyzon marinus (б) с пятью ближайшими гомологами альбуминоидами
ALB, VDB, AFP и AFM человека Homo sapiens, мыши Mus musculus и рыбки данио Danio rerio. Вверху – шкала длины
аминокислотных последовательностей, справа – их длина; рядом с наименованием белка и вида указан идентифика-
тор ID.
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копии гена альбумина, появившиеся, вероятно,
вследствие специфичной для Acipenseriformes
дупликации генома. На отрезке времени ~230–
450 млн лет назад, параллельно со временем рас-
хождения амфибий и рептилий, в ветви Actinoptery-
gii произошло событие TGD, давшее начало таксону
Teleostei и стимулировавшее диверсификацию этой
группы. В результате реорганизации геномов наибо-
лее массовые группы костистых – колючеперые и
костнопузырные – утратили ген альбумина, а низ-
шие костистые – лососевые и щуковые – получи-
ли дополнительные копии этого гена.

На основе представленных данных предлага-
ется схема эволюции альбумина в группах Agna-
tha и Gnatostomata (рис. 6), дополненная события-
ми полногеномных и сегментарных дупликаций,
рекомбинаций и дупликаций гена альбумина, в том
числе у тетрапод в группе Amniota.

Эволюционная судьба генов-паралогов альбумина 
после дупликационных событий

Сусумо Оно (Ohno, 1970) предположил, что
наиболее часто после дупликации один из двух
генов-паралогов теряет функциональность. Од-
ной из причин потери может быть накопление
вредных мутаций, которые приводят к вырожде-
нию, псевдогенизации, нефункциональному со-
стоянию гена. Псевдогены характеризуются
определенной степенью гомологии с функцио-
нальными генами и изменениями организации,
препятствующими их нормальной транскрипции
и трансляции. Бóльшая часть копий теряет функ-
циональность в процессе ре-диплоидизации, сле-
дующей за дупликационным событием. Анализ
последствий TGD на примере мультигенных се-
мейств Teleostei указывает на высокий процент
утраты их генов после дупликации геномов (Bru-
net et al., 2006; Braash et al., 2016). Так, у Danio rerio
сохраняется ~20% всех дуплицированных генов,
остальные теряют функциональность (Pos-
tlethwait et al., 2000), а в целом, по группе кости-
стых, этот показатель достигает ~17% (Braasch,
Postlethwait, 2012). Примером потери гена как ре-
зультата TGD, вероятно, является и отсутствие
гена альбумина у колючеперых и костнопузыр-
ных рыб. Это событие не имеет ничего общего с
отсутствием DBP у миног. В первом случае речь
идет о возможной утрате генов альбумина, так как
до события TGD альбумины были во всех группах
костных челюстноротых. Во втором случае отсут-
ствие DBP объясняется тем, что ответвление бес-
челюстных произошло до появления трехдомен-
ного предшественника всех альбуминоидов, а
значит, и до появления прото-DBP.

В то же время, некоторые группы рыб, например
Salmonidae, демонстрируют включение почти по-
ловины всех дуплицированных генов в процессы
суб- и неофункционализации (Berthelot et al., 2014).

Рис. 6. Схема эволюционных преобразований пред-
шественника альбуминоидов и альбумина под влия-
нием WGD: у бесчелюстных (а) и челюстноротых до
события TGD (б) и после него (в). Схема дополнена
событиями сегментарных и локальных (тандемных)
дупликаций, а также событием потери генов альбу-
мина. Пояснения в тексте.

3D protoALB

3D ALB

3D ALB
3D ALB

3D ALB

3D ALB

3D ALB
*WGD3

*WGD3

*WGD2

*WGD2

*WGD1

ALB1 + ALB2 ALB1 + ALB2 + ALB3

7D ALB

SDS-1/AS

protoDBP

Gnatostomata

Gnatostomata

Gnatostomata

Chondrostei
Coelacanth

ALB/AFP/AFM

Teleos tei

Teleostei

Agnatha

Holos tei

Tetrapoda: Amniota

паралоги

предшественник

паралоги
потеря альбумина

паралоги

дупликации

дупликации дупликации дупликации

паралоги
дупликации

паралоги

(?)паралоги

дупликация

рекомбинации (?)

дупликации (?)

дупликации
потеря генов

Act
in

op
ter

yg
iiSarcopterygii

ре
ко

мби
на

ци
и

1/2D

1D

2D

3D

Acanthopterygii*Ostariophysi* Esocidae Salmonidae*

не
за

ви
си

м
ы

е 
SD

 (?
)

ге
кс

ап
ло

ид
из

ац
ия

 (?
)

(а)

(б)

(в)



578

БИОЛОГИЯ ВНУТРЕННИХ ВОД  № 5  2022

АНДРЕЕВА

Эти два сценария реализуются в эволюции генов-
паралогов, которые сохранились после дуплика-
ционных событий. При субфункционализации
происходит разделение функций исходного гена
между паралогами. Модель “дупликации–вы-
рождения–дополнения” или DDC (Duplication-
Degeneration-Complementation (Force et al., 1999)
предлагает возможный сценарий распределения
функций предкового гена между двумя паралога-
ми. Согласно ей, накопление мутаций происхо-
дит в обеих копиях. Это ведет к снижению их
функциональности, в результате чего обе копии в
сумме воспроизводят эффект одного (исходного)
гена. Если мутации касаются регуляторных обла-
стей, то это будет отражаться на паттернах экс-
прессии паралогов. Если мутации касаются бе-
лок-кодирующих областей, то они могут приве-
сти к распределению функций исходного гена
между его дочерними копиями. Примеры этих
сценариев описаны в ряде экспериментальных
работ и обзоров (Озернюк, Мюге, 2013; Камен-
ская, Брыков, 2020; Байрамов и др., 2021; Gu, Xia,
2019 и др.).

Примеряя перечисленные сценарии к альбу-
миноидам, отметим, что первоначально кодируе-
мый предковым геном трехдоменный анце-
стральный белок, вероятно, выполнял функцию
транспорта. Его дупликация привела к появле-
нию двух паралогов – прото-ALB и прото-DBP –
давших начало генам альбумина и витамин D-свя-
зывающего белка. Последующая их субфункциона-
лизация могла проходить в виде специализации
каждого из них на транспорте определенного кру-
га лигандов: широкого – в случае альбумина и уз-
кого – в случае DBP. Возможно, что сужение
функциональности DBP произошло вследствие
потери им двух экзонов на ранних этапах эволю-
ции. Примером неофункционализации может
служить приобретение одним из двух паралогов, а
именно альбумином, новой (осмотической)
функции. Это могло произойти из-за повышения
уровня экспрессии кодирующего его гена, воз-
можно, в результате мутаций в его регуляторной
области. Соответствующий уровень экспрессии
обеспечил высокий титр альбумина в плазме,
оказавшийся достаточным для создания им кол-
лоидно-осмотического давления плазмы. По-
скольку среди всех альбуминоидов только альбу-
мин имеет максимально высокий титр в плазме
позвоночных, именно он и был закреплен отбо-
ром в качестве идеального белкового фактора,
контролирующего гомеостаз внеклеточной жид-
кости в организме позвоночных.

Другой пример субфункционализации касает-
ся альбумина у миног и тетрапод. Паралоги гена
альбумина SDS-1 и AS разделили функцию
транспорта лигандов между разными стадиями
онтогенеза (Filosa et al., 1998), подобно генам-па-
ралогам ALB и AFP у млекопитающих, разделив-

шим функцию транспорта между эмбриональ-
ным и постнатальным этапами развития.

Еще один пример суб- и неофункционализа-
ции демонстрируют лососевые, чьи геномы про-
шли через полногеномные и сегментные дупли-
кации и испытали не менее шести событий мно-
жественного слияния хромосом (Makhrov, 2017).
Почти половина предковых генов (48%) сохрани-
лась у лососевых в виде копий, значительная
часть которых имеет дивергентные профили
(уровни) экспрессии (Berthelot et al., 2014). Дан-
ное обстоятельство указывает на высокую вероят-
ность мутаций в регуляторных областях парало-
гов и на то, что у лососевых почти половина ге-
нов-паралогов вовлечена в процессы суб- и
неофункционализации. Возможно, что в эти про-
цессы вовлечены и гены-паралоги альбумина.

После дупликационных событий геномы про-
ходят через период ре-диплоидизации или воз-
врата к диплоидному состоянию (Ravi, Venkatesh,
2018). Этим, вероятно, и объясняется причина не-
совпадения в количествах реальных и ожидаемых
генов-паралогов у полиплоидов. Установлено
(Ramberg et al., 2021), что у Salmo salar среднее
число паралогов для ряда генов, кодирующих фер-
ментные белки, – три. Такое же число паралогов
установлено и для альбумина у S. salar. По-види-
мому, это число больше двух из-за того, что лосо-
севые пережили (помимо 1R и 2R) две полноге-
номные дупликации – TGD и SaGD. В то же вре-
мя оно меньше ожидаемой величины “четыре”,
возможно, вследствие процесса ре-диплоидиза-
ции полиплоидного генома, который лососевые
пережили в позднем меловом периоде и эоцене
(Gundappa et al., 2021). Между тем, у щуки обык-
новенной обнаруживается только два, а не три ге-
на-паралога альбумина, что может объясняется
только одним (помимо 1R и 2R) дупликацион-
ным событием в виде TGD в эволюции Esocidae.

После приведенных примеров той или иной
стратегии в эволюции генов-паралогов возникает
закономерный вопрос – какие факторы опреде-
ляют ее выбор?

Факторы, влияющие на эволюционную судьбу 
генов-паралогов

Эволюционная стратегия генов-паралогов за-
висит от способа дупликации (WGD или SD) и
типа амплифицируемых фрагментов ДНК (Freel-
ing, Thomas, 2006). При полногеномных дуплика-
циях ДНК копируется в виде длинных копий –
онологов, объединяющих множественные группы
генов. В таком виде сохраняются гены, вовлечен-
ные в процессы регуляции онтогенеза, оогенеза,
клеточного цикла, сигнальных каскадов и другие.
В составе онологов гены часто объединены в так
называемые “функциональные модули”. Коди-
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руемые генами таких модулей белки, как прави-
ло, организованы в надмолекулярные функцио-
нальные комплексы. Считается, что дупликация
таких модулей приводит к скачку приспособлен-
ности организмов. В то же время, при сегментных
дупликациях отдельные гены, не объединенные в
функциональные модули, сохраняются в виде ко-
ротких копий ДНК. Такой способ амплификации
не приводит к скачку приспособленности, но
вносит определенный вклад в модуляцию биоло-
гических процессов. В виде коротких копий со-
храняются гены, отвечающие за консервативные
функции, например за метаболизм ДНК, актив-
ность нуклеаз и др. (Bowers et al., 2003; Papp et al.,
2003; Yang et al., 2003; Maere et al., 2005; Freeling,
Thomas, 2006). Представления о роли баланса ге-
нов в составе длинных и коротких копий ДНК
основаны на том, что баланс соблюдается в оно-
логах, в то время как локальные дупликации, на-
пример тандемные, из-за риска несбалансиро-
ванности предпочтительно охватывают гены, ко-
дирующие мономерные белки или гены, слабо
связанные на хромосоме (Freeling, Thomas, 2006).

Возвращаясь к альбуминам лососеобразных
(щуковых и лососевых рыб), отметим, что инфор-
мация о наличии их в составе функциональных
модулей отсутствует. Однако, оказалось, что они
стабильно присутствуют в составе двух синтенич-
ных групп из пятии-шести генов. Одна такая “щу-
чья” группа генов на chr 5 полностью воспроизво-
дится на одной из хромосом лосося атлантиче-
ского, кумжи и микижи. Другая “щучья” группа
генов на chr 13 полностью воспроизводится на chr 18
озерного гольца, и в виде инвертированной по-
следовательности генов – на хромосоме ssa15 ло-
сося; при этом, у лосося один из пяти генов щуки
заменяется на другой – “теряется”. Инверсии от-
дельных или нескольких генов из этих двух син-
теничных групп щуки, замены одних генов на
другие – эти события имеют место и у других ло-
сосеобразных. Ни полиплоидизация, ни харак-
терные для лососеобразных интенсивные хромо-
сомные перестройки, которые обнаружены и у
предков костистых (Braash et al., 2016), не “разо-
рвали” эти группы, а только перестроили их.

Сравнительный анализ геномов костистых
рыб, панцирной щуки, слоновой акулы Callorhin-
chus milii и других челюстноротых показал, что
для костистых характерны короткие консерва-
тивные синтеничные группы или блоки (Ravi,
Venkatesh, 2018). Для одиночных генов, кодирую-
щих мономерные белки, не организованных в
кластеры в виде тандемных повторов и не входя-
щих в состав функциональных модулей, установ-
лена еще одна закономерность – такие гены теря-
ются чаще, чем связанные гены в составе функ-
циональных модулей онологов (Freeling, Thomas,
2006). Не исключено, что подобный сценарий по-

тери гена альбумина мог реализоваться в группах
Ostariophysi и Acanthopterygii.

Благодаря WGD, костистые рыбы совершили
глобальный скачок в эволюционном развитии, в
то время как в процессе сегментных дупликаций
и дупликаций отдельных генов может достигаться
более “тонкая” подгонка механизмов, направ-
ленных на поддержание сбалансированной рабо-
ты удвоенного генома и, в конечном счете, на го-
меостаз физиологических функций.

Проблема компенсации функции альбумина 
в группах Acanthopterygii и Ostariophysi

Учитывая роль сывороточного альбумина как
одного из ключевых факторов физиологического
гомеостаза у высших позвоночных, его потеря у
представителей низших позвоночных могла бы
привести к неблагоприятным последствиям. Од-
нако, Acanthopterygii и Ostariophysi относятся к
наиболее массовым и эволюционно продвину-
тым группам позвоночных, а это, в свою очередь,
позволяет предположить, что осмотическую и
транспортную функции альбумина у них взяли на
себя какие-то другие белки плазмы.

Анализ белкового состава плазмы крови ко-
стистых рыб, включая Acanthopterygii и Ostario-
physi, выявил широкий спектр белков с высоким
электроотрицательным потенциалом, способных
связывать неорганические катионы и диполи во-
ды и проявляющих таким образом осмотическую
активность. Оказалось, что в плазме крови альбу-
мин-содержащих и “безальбуминовых” кости-
стых рыб присутствует не один, а несколько бел-
ков в составе осмотически активной белковой
фракции: 1) альбумин; 2) белок тепловой аккли-
мации (warm temperature acclimated 65 kDa pro-
tein), проявляющий свойства гемопексина; 3) ин-
гибиторы сериновых и цистеиновых протеиназ;
4) аполипопротеины АроА-I и Аро-14 в составе
липопротеинов высокой плотности; и 5) множе-
ственная дополнительная анодная фракция из
низкомолекулярных белков с высокоотрицатель-
ным поверхностным потенциалом (Andreeva,
2019, 2020, 2021). В составе последней имеются не
только “истинные” белки плазмы – внеклетоточ-
ные белки, выполняющие в системе кровообра-
щения специфические функции, но и так называ-
емые “транзитные” белки, чей пул постоянно по-
полняют внутриклеточные белки, попадающие в
кровь вследствие разрушения клеток (Andreeva,
2021).

Доля осмотически активных белков плазмы
костистых рыб из вышеперечисленных групп до-
стигает ~50–60% тотального белка, что сопоста-
вимо с содержанием альбумина в плазме млеко-
питающих. Это предполагает сопоставимый с
Mammalia вклад этих белков в коллоидно-осмо-
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тическое давление плазмы у “безальбуминовых”
костистых рыб. Не пострадала у Acanthopterygii и
Ostariophysi и транспортная функция плазмы
крови. Так, сравнение функций транспорта жир-
ных кислот между альбуминами и липопротеина-
ми высокой плотности позволяет предположить
их более эффективное воплощение с участием
липопротеиновых частиц (Andreeva, 2019).

Причины эволюционного успеха полиплоидов 
на примере Teleostei или почему у костистых рыб 

потеря альбумина прошла “незамеченной”
Главные изменения, возникшие у Teleostei по

сравнению с более древними лучеперыми рыба-
ми, и, по-видимому определившие их эволюци-
онный успех, затронули механизмы локомоции,
питания и плодовитости (Romer, Parsons, 1986).
Teleostei отличаются от других позвоночных вы-
сочайшим разнообразием формы тела, образа
жизни, типа питания и высокой плодовитостью.
Поскольку геномы представителей костистых
рыб прошли через дополнительный раунд WGD и
таксонспецифичные события SaGD, CyGD и др.,
прогрессивные черты этой группы в значитель-
ной степени связывают с событиями дупликации
геномов. Среди дуплицированных генов особое
место занимают HOX-гены. После отделения Aci-
penseriformes и Semionotiformes, у предков кости-
стых произошла дупликация четырех кластеров
НОХ-генов. Полагают, что именно это событие
отразилось на формообразовательных процессах,
морфологии организма и послужило причиной ра-
диации предковой группы, давшей начало новому
таксону (Озернюк, Мюге, 2013; Soshnikova et al.,
2013).

Другая группа генов, чьи дупликации имели
важные последствия для эволюции Teleostei, – ге-
ны, кодирующие факторы транскрипции. Они
представлены разными мультигенными семей-
ствами – Sox, Bmp, Gtf3a, Hif, HNF1 и др., вовле-
ченными в регуляцию экспрессии сотен других
генов, сигнальные каскады, контроль процессов
эмбриогенеза, онтогенеза, оогенеза, клеточного
цикла и др. (Озернюк, Мюге, 2013; Pelster, Egg,
2018; Rojo-Bartolome et al., 2020). Эволюционно-
му успеху Teleostei, несомненно, способствовали
и гены, кодирующие белки промежуточного об-
мена. Прежде всего, это белки, участвующие в
липидном обмене, составляющем основу энерге-
тики рыб. Особая роль отводится транспортным
белкам, отвечающим за обеспечение тканевых
обменных процессов всеми требуемыми лиганда-
ми, включая альбуминоиды (Sharma et al., 2006).

Для выживания полиплоидных организмов
важно состояние кластеров генов рРНК, по-
скольку экспрессия дуплицированных генов ли-
митируется белок-синтезирующей способностью
рибосом, зависящей от эффективности пополне-

ния пулов различных фракций рРНК. При срав-
нении экспрессии кластеров этих генов у аллотет-
раплоидного (4n = 200) и диплоидного (2n = 100) се-
ребряного карася Carassius auratus четкой
корреляции не выявлено, хотя замечены разли-
чия в экспрессии 5S и 45S рРНК (Zhao et al.,
2021). На примере Danio rerio и полиплоидных
окунеобразных показано влияние дупликацион-
ных событий и хромосомных перестроек на пере-
распределение, накопление и гомеостаз рРНК,
обеспечивающих необходимый уровень экспрес-
сии востребованных дуплицированных генов (Ci-
offi et al., 2015; Rojo-Bartolome et al., 2020). В отли-
чие от костистых рыб и других эукариот, в семей-
стве Acipenseridae на примере девяти видов
североамериканских осетровых показана множе-
ственность аллелей гена 18S рРНК, связанная,
предположительно, с полиплоидизацией этой
группы (Krieger et al., 2000, 2006; Krieger, Fuerst,
2002). Существенная индивидуальная вариация
гена 18S рРНК отсутствует у большинства других
видов, для которых установлены его последова-
тельности. Существует предположение, что вы-
сокий полиморфизм этих последовательностей у
осетровых может быть связан с низкой скоростью
согласованной эволюции в этой группе, замед-
лившей потерю любой возникшей полиморфной
вариации. Данное обстоятельство позволяет объ-
яснить отсутствие подобной вариабельности у
костистых рыб быстрыми темпами эволюцион-
ных преобразований в этой группе (Ravi, Ven-
katesh, 2018).

ЗАКЛЮЧЕНИЕ

Проведенный поиск предполагает различия в
сценариях эволюции генов альбумина у бесче-
люстных и челюстноротых позвоночных. В ли-
нии миног эволюция альбумина проходила под
влиянием одного или двух раундов WGD и неза-
висимых событий гексаплоидизации и сегментных
дупликаций. Взяв начало не от трехдоменного
предшественника, а от более коротких одно- или
двухдоменных белков, альбумины миног достигли
двукратного превосходства по длине аминокис-
лотной последовательности над альбуминами че-
люстноротых. Два гена-паралога, разделившие
между собой функцию транспорта лигандов у мо-
лоди и половозрелых особей миног, очень напо-
минают паралогов – альбумин и альфа-фетопро-
теин – у амниот, разделивших транспортную
функцию исходного гена между эмбриональной и
постнатальной стадиями. Не затронутые третьей
полногеномной дупликаций челюстноротые ры-
бы (латимерия и панцирная пятнистая щука)
имеют, как и млекопитающие, по одному гену
альбумина. В то же время у стерляди, в эволюции
которой, помимо первых раундов WGD, присут-
ствовала специфичная для Aciprnseriformes пол-
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ногеномная дупликация, обнаружено два гена-
паралога альбумина. В группе костистых рыб,
третий раунд WGD и таксонспецифичные полно-
геномные дупликации привели, с одной стороны,
к появлению генов-паралогов альбумина у низ-
ших Teleostei, с другой стороны, к потере альбу-
мина в наиболее массовых и эволюционно про-
двинутых группах Acanthopterygii и Ostariophysi, в
результате у них произошло “сужение” репертуа-
ра альбуминоидов до одного белка – DBP.

Наличие секвенированных геномов при отсут-
ствии аннотаций или слабой поддержке в виде
аннотирования последовательностей некоторых
анализируемых видов не позволяют считать ре-
зультаты поиска окончательными. Однако, об-
ширные литературные данные по идентифика-
ции белков плазмы и ее тканевых фильтратов у
модельных видов Acanthopterygii и Ostariophysi
убеждают в отсутствии альбуминов в составе
протеомов плазмы (Dietrich et al., 2014, 2021;
Vilchez et al., 2016; Banerjee et al., 2017; Schrama et al.,
2017 и др.). Не обнаружены альбумины и у ряда не-
модельных объектов, демонстрирующих высокий
уровень идентичности с белками модельных Ac-
anthopterygii и Ostariophysi (Andreeva et al., 2015,
2017, 2019). Эти факты позволяет считать утрату
гена альбумина событием, выходящим за рамки
одного семейства карповых рыб.

Консервативность организации полипептид-
ных цепей альбумина во всех группах челюстно-
ротых – сохранение их длины, числа доменов и
S‒S-связей, и пропорциональное сохранение
этих особенностей при увеличении длины альбу-
мина у бесчелюстных миног, – вероятно, объяс-
няется тем, что организованный таким образом
белок успешно выполняет возложенные на него
функции транспорта и осмотической активности.
Все эти консервативные черты поддерживаются
отбором при относительно низком сходстве ами-
нокислотных последовательностей на межотряд-
ном уровне, редко превышающем 40%. При этом
поддержка консервативной организации поли-
пептидной цепи достигается высоким оборотом
интронов. Нами не отмечено ни одного примера
совпадения длин соответствующих интронов в
генах-паралогах и ортологах альбумина. Дина-
мичный оборот интронов демонстрируют пара-
логи альбумина у стерляди и у низших костистых
рыб – у них не выявлено совпадений длин соот-
ветствующих интронов и повторов ДНК. Между
тем, для генов млекопитающих с консервативны-
ми белок-кодирующими областями отмечен де-
фицит приобретения и оборота интронов (Roy et
al., 2003). Учитывая, что интроны включают в се-
бя и регуляторные элементы, их высокий оборот
в генах альбумина костистых рыб, вероятно, спо-
собствовал процессам их суб- и неофункциона-
лизации.

Другой эволюционный сценарий преобразо-
ваний альбумина у костистых рыб – в виде его
утраты вследствие WGD – не помешал таксону
Teleostei в освоении и завоевании новых экологи-
ческих ниш. На фоне динамичных преобразова-
ний геномов, высокого уровня внутри- и межхро-
мосомных перестроек, повышенной скорости
эволюции белок-кодирующих последовательно-
стей, а также более высокой по сравнению с други-
ми позвоночными скорости оборота интронов и ре-
гуляторных элементов (Ravi, Venkatesh, 2018) –
утрата альбумина у Teleostei прошла “незамечен-
ной”, а функцию альбумина взяли на себя другие
осмотически активные белки.
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Evolutionary Changes of Albumin on the Example of Model Species from Agnatha
and Gnatostomata Pisces Groups (Review)

A. M. Andreeva*

Papanin Institute for Biology of Inland Waters, Russian Academy of Sciences,
Borok, Nekouzskii raion, Yaroslavl oblast, Russia

*e-mail: aam@ibiw.ru

On the example of model representatives of lower aquatic vertebrates – jawless Agnatha (Cyclostomata),
lobe-finned (Sarcopterygii) and ray-finned (Actinopterygii: Chondrostei, Holostei, Teleostei) fish – the or-
ganization of albumin, a protein belonging to the albuminoid superfamily, is considered. A comparative anal-
ysis of the total length and length of the coding and non-coding sequences of the albumin gene was carried
out; the number of exons, the length of introns and the presence of repetitive DNA elements in them; the
presence/absence of paralog genes, their chromosomal affiliation, and the composition of syntenic groups.
A comparative analysis of the length of the amino acid sequence, the number of domains and S-S-bonds in
the structure of albumin was also carried out. Evolutionary scenarios for the appearance of the ancestral al-
buminoid gene, “expansion” and “narrowing” of the albuminoid repertoire in different groups of vertebrates,
the emergence of a cluster of paralogous genes on one chromosome in the Sarcopterygii branch and paralo-
gous genes on different chromosomes in the Actinopterygii branch in Chondrostei and Teleostei are dis-
cussed; elongation of the albumin gene and protein chain in the line of lampreys and loss of the albumin gene
in the most massive groups of bony fish, the Ostariophysi and the Acanthopterygii. All of the above scenarios
are considered in the light of their consistency with whole genome, local, and segmental duplication events.
Using the example of a group of bony fish, the problem of compensation for the functions of the “lost” albu-
min gene due to multiple osmotically active plasma proteins is discussed.

Keywords: albumin, albuminoids, whole genome duplications, lampreys, fish
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Получены данные по динамике коагулограммы карпа (Cyprinus carpio L.), а также стресс-маркеров
под влиянием синтетических аналогов кортизола короткого и пролонгированного действия в тече-
ние 21 сут. Проведен сравнительный анализ изменения этих показателей у экспериментальных
групп и у интактных рыб. Выявлено, что свертывающая способность крови за счет некоторых плаз-
менных факторов усилилась в ходе эксперимента у всех животных, участвующих в опыте, хотя кри-
вая этих изменений в группах различалась. Отмечено ускорение активированного частичного тром-
бопластинового времени (АЧТВ), протромбинового времени и повышение концентрации фибри-
ногена в крови рыб. При этом характер изменений содержания растворимых фибрин-мономерных
комплексов, а также антитромбина III, указывает на развитие гипокоагуляционных процессов у
рыб отдельных групп. Кортизоловый ответ у обработанных гормонами животных был противоречи-
вый. Высказаны предположения о факторах влияния на динамику показателей, отмеченных не
только у экспериментальных, но и у контрольных рыб. Статистический анализ выявил корреляци-
онные связи между кортизолом и отдельными параметрами гемостаза.

Ключевые слова: рыбы, коагуляция, гемостаз, кортизол, гормон
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ВВЕДЕНИЕ

В природе, а в значительной мере в искус-
ственном рыбоводстве промысловая рыба под-
вергается различным воздействиям стрессовых
условий. Стресс-реакции у рыб вызывают в ос-
новном катехоламины и кортизол, которые дей-
ствуют в течение двух различных, но пересекаю-
щихся отрезков времени (Смит, 1986; Schreck,
Tort, 2016). Регулируется кортикальный ответ у
костистых рыб гипоталамо-гипофизарно-интер-
ренальной осью (Donaldson, 1981). Количествен-
ная характеристика этого ответа, в частности кор-
тизолового, у рыб достаточно хорошо изучена.
Существует обширная база данных, касающихся
влияния различных видов стресса на промысло-
вых и диких рыб, в большинстве из которых экс-
периментально зафиксировано изменение кон-
центрации эндогенного кортизола и глюкозы в
плазме крови. Так, исследовано влияние различ-
ных стрессовых стимулов: загрязнителей (Рома-

ненко и др., 2010), транспортировки (Dobšíková et
al., 2009), плотности посадки (Ruane et al., 2002;
Ruane, Komen, 2003; Ramsay et al., 2006), облова
(Ruane et al., 2001), голода (White, Fletcher, 1986),
гипоксии (Причепа, 2015; Березина, 2017), темпе-
ратуры (Basu et al., 2001) и др. (Barry et al., 1993;
Barcellos et al., 1999). Многие из авторов отмечают
этот кортикостероид как чувствительный инди-
катор различных нарушений в окружающей сре-
де, а его содержание в органах и тканях можно
применять при проведении биомониторинга
условий. В рыбоводной практике имеет место как
кратковременное, так и многократное и длитель-
ное воздействие какого-либо фактора или не-
скольких стресс-факторов одновременно. Поэто-
му изучение физиологического состояния рыбы в
таких условиях имеет определенное практиче-
ское значение.

Стрессовая реакция у рыб сопровождается из-
менением функционального состояния защит-
ных систем организма и отражается, в первую
очередь, на гематологических и иммунологиче-
ских показателях. Влияние экзогенного кортизо-
ла на физиологию крови рыб исследователи изу-
чали неоднократно, применяя его аналоги – гид-
рокортизон, дексаметазон-фосфат и др. –

Сокращения. АТ III – антитромбин; АЧТВ ‒ активирован-
ное частичное тромбопластиновое время; ПТВ ‒ тромби-
новое время; ТВ ‒ тромбиновое время; РФМК – раство-
римые фибрин-мономерные комплексы. n – число рыб,
участвующих в эксперименте.
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(Микряков, 2004; Микряков и др., 2007a, 2007б; Ба-
лабанова и др., 2009), кортизол, не уточняя приро-
ду его происхождения (Pickering, Pottinger, 1989;
Espelid et al., 1996; Vijayan et al., 1997) и синтетиче-
ские кортикостероиды (Roth, 1972; Houghton,
Matthews, 1986) для индуцирования стресса. В ос-
новном это работы, направленные на изучение
иммуннологической функции крови рыб, в них в
той или иной мере отмечали супрессивное влия-
ние таких гормональных обработок.

Важный момент, подчеркивающий практиче-
скую составляющую подобных исследований, –
факт самопроизвольного образования тромбов,
описанный у ханоса Chanos chanos (Forsskål, 1775)
полосатого тунца Katsuwonus pelamis L., желтопе-
рого тунца Thunnus albacares (Bonnaterre, 1788) и
кефали Mugil cephalus (Smith, 1980). Также неред-
ки случаи неожиданной гибели рыб в аквакульту-
ре через несколько суток после травматических
манипуляций, например сортировки. Возможно,
это происходит в результате травмы, способной
вызвать спонтанный тромбоз. В связи с этим си-
стема гемостаза представляет большой интерес.

Система гемостаза – физиологический меха-
низм, который, с одной стороны, предотвращает
кровопотерю, образуя сгусток и закупоривая со-
суды, с другой, – препятствует образованию не-
желательных тромбов. Основные черты этого
процесса подробно изучаются у высших живот-
ных и человека, но значительно менее исследова-
ны у низших животных. Различают три компо-

нента (звена) системы гемостаза: сосудистый,
клеточный и коагуляционный. Сосудистый ком-
понент включает сужение стенки сосудов и акти-
вацию следующих компонентов. Клеточный
компонент (первичный или тромбоцитарный ге-
мостаз) представлен в основном тромбоцитами и
лейкоцитами, однако исследование агрегацион-
ной способности ядерных тромбоцитов у низших
позвоночных затруднительно. Коагуляционный
компонент системы гемостаза (вторичный или
плазменно-коагуляционный гемостаз) – ком-
плекс факторов системы свертывания крови.
Процесс свертывания происходит в виде много-
ступенчатых каскадов последовательных реакций
плазменных белков (рис. 1). Антигемостатиче-
ские механизмы поддерживаются за счет тромбо-
резистентности стенки сосудов, комплекса анти-
гемостатических факторов форменных элемен-
тов, факторов системы фибринолиза, а также
ингибиторов коагуляции (Тюкавин и др., 2021).

Основным процессом плазменного гемостаза
у всех позвоночных является тромбин-катализи-
руемое превращение растворимого в плазме бел-
ка фибриногена в нерастворимый фибриновый
сгусток. Внешний путь свертывания крови имеет
преобладающее значение для рыб (Doolittle,
Surgenor, 1962; Tavares-Dias, Oliveira, 2009).

Работы по влиянию экзогенного кортизола и
его аналогов на коагуляционные процессы у рыб
в доступных литературных источниках отсутству-
ют, однако, исследование данного вопроса важно

Рис. 1. Схема взаимодействия факторов свертывания при активации гемокоагуляции по: (Тюкавин и др., 2021). Рим-
скими цифрами обозначены факторы свертывания крови. TFPI – ингибитор тканевого фактора.
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для понимания механизма повреждающего дей-
ствия неблагоприятных факторов, в том числе
гормон-индуцируемого стресса на состояние здо-
ровья и свертывающую функцию плазмы крови
этих гидробионтов.

Цель работы – оценить воздействие синтети-
ческих аналогов кортизола на функционирова-
ние плазменно-коагуляционного звена системы
гемостаза рыб, а также проследить динамику
уровня стресс-маркеров (эндогенного кортизола
и глюкозы).

МАТЕРИАЛ И МЕТОДЫ ИССЛЕДОВАНИЯ

Опыты проводили в центре развития аква-
культуры “АкваБиоЦентр” Вологодской государ-
ственной молочно-хозяйственной академии им.
Н. В. Верещагина в весенний период (март–ап-
рель) 2020 г. В эксперименте использовали двух-
годовалых чешуйчатых карпов Cyprinus carpio L.
массой 800–1000 г (без половой идентификации),
выращенных в рыбоводном хозяйстве “Диана”
(пос. Кадуй Вологодской обл.). Рыб предваритель-
но разделяли на три группы (по n = 8 в каждой):
контрольные рыбы с имитацией острого стресса
(1-я экспериментальная группа), с имитацией хро-
нического стресса (2-я экспериментальная группа).

Для имитации острого стресса использовали па-
рентеральные инъекции дексаметазона (4 мг/мл)
(Эллара, Россия) в дозе 0.2 мл или 0.8 мг активно-
го вещества дексаметазон-фосфата на особь (Бала-
банова и др., 2009), который у млекопитающих ме-
таболизируется в течение 4 ч. В качестве глюкокор-
тикоида, имитирующего хронический стресс,
применяли суспензию дипроспана (Schering-Plough
Labo N.V., Бельгия) по 0.5 мл на особь, что соот-
ветствует 3.5 мг активного вещества бетаметазо-
на, период выведения которого у млекопитаю-
щих >10 сут. Использование такой дозировки
фармакологического препарата обусловлено эм-
пирически и не подкреплено данными каких-либо
подобных исследований. Обычно в исследованиях
применяют масляную эмульсию и внутрибрюшин-
ное введение вещества рыбе, воздействие этого гор-
мона отмечают в течение 24 ч при дозировке
0.1 мг/кг (Swift, 1982). Используемые в работе
синтетические гормоны обладали аналогичным
кортикостероидам эффектом (Mazeaud et al., 1977;
Gamperl et al., 1994). Контрольная группа остава-
лась интактной (без инъекции).

Рыб содержали в экспериментальной установ-
ке, состоящей из трех аквариумов, соединенных
между собой системой труб, обеспечивающих не-
прерывную циркуляцию воды между всеми аква-
риумами и фильтром. Очистка воды включала
механический и биологический компоненты,
аэрацию и температурный режимы обеспечивали
для каждого аквариума индивидуально. Темпера-

тура воды была 18–20°C, режим кормления – 1 раз
в сутки (за 4 ч до забора крови) кормом для прудо-
вых рыб “Гран-при 2” (Зоомир, Россия). До взятия
крови рыб анестезировали, добавляя в воду гвоз-
дичное масло в дозе 0.033 мл/л (Hamackova et al.,
2006) и выдерживая в ней 15 мин. Для забора кро-
ви проводили пункцию из хвостовой вены у рыб
всех трех групп: через 24 ч после прибытия из
рыбного хозяйства, спустя 7, 14 и 21 сут после об-
работки препаратами (Балабанова и др., 2009).
При каждом взятии отбирали по 8.0 мл крови.

Для определения показателей плазменно-коа-
гуляционного гемостаза рыб использовали коагу-
лометр “Thrombostat” (Behnk Elektronik, Герма-
ния) и медицинские наборы для исследования
коагулограммы (табл. 1): “Тромбо-тест”, “Тех-
пластин-тест”, “АПТВ-тест”, “РФМК-тест план-
шетный вариант”, “Хромотех-Антитромбин”
(ООО Технология-Стандарт, Россия) и уровень
фибриногена (НПО РЕНАМ, Россия). Все иссле-
дования проводились в соответствии с инструк-
циями к реагентам.

Количественный анализ стресс-маркеров в
сыворотке крови проводили по уровню кортизола
и содержанию глюкозы. Уровень кортизола опре-
деляли методом твердофазного хемилюминес-
центного иммуноанализа в лаборатории ООО
“Центр лабораторных исследований”; содержа-
ние глюкозы – используя медицинские наборы
(ООО Ольвекс-Диагностикум, Россия) на полу-
автоматическом биохимическом анализаторе
“БИАЛАБ-100” (Россия).

Значения полученных результатов в работе
представлены в виде средней величины и стан-
дартной ошибки средней (M ± m). Достоверность
различий показателей коагулограммы карпов для
множественных независимых выборок определя-
ли с помощью критерия Кроскелла–Уоллеса, для
парных зависимых выборок использовали крите-
рий Вилкоксона. Результаты исследования со
значением вероятности допущения альфа-ошиб-
ки ≤5% (р < 0.05), расценивали как статистически
значимые. Различие двух показателей считали до-
стоверным, если оно равнялось или превышало
свою среднюю ошибку разности в ≥2 раз (Шихо-
ва, 2016).

РЕЗУЛЬТАТЫ ИССЛЕДОВАНИЯ
Оценка стресс-реакции. В результате проведен-

ного нами исследования с модуляцией стресса
получили данные, представленные в табл. 2.

Начальные значения стресс-маркеров живот-
ных трех исследованных групп различались меж-
ду собой, хотя статистический анализ не подтвер-
дил достоверность этих различий (табл. 2). Уро-
вень кортизола плазмы у контрольных рыб, не
получавших инъекцию гормонов, недостоверно
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Таблица 1. Характеристика показателей плазменно-коагуляционного гемостаза

Примечание. Здесь и в табл. 3: АЧТВ – активированное частичное тромбопластиновое время; ПТВ – протромбиновое время;
ТВ – тромбиновое время; РФМК – растворимые фибрен-мономерные комплексы; АТ III – антитромбин.

Показатель Характеристика

АЧТВ, сек Характеризует первую фазу свертывания крови, является показателем измерения эффектив-
ности внутреннего (контактного) пути свертывания крови, активности 
I, II, V, VIII, IX, X , XI и XII факторов свертывания при добавлении активатора

ПТВ, сек Характеризует 1-ю и 2-ю фазы свертывания крови, показатель измерения эффективности 
внешнего (тканевого) пути свертывания крови, факторов свертывания I, II, V, VII и X при 
добавлении тканевого фактора

ТВ, сек Характеризует 3-ю фазу свертывания крови, показатель измерения эффективности общего 
пути свертывания, отражает скорость превращения фибриногена в фибрин

Фибриноген, г/л Белок, растворенный в плазме крови. Характеризует 3-ю фазу свертывания крови, напря-
мую обеспечивает образование сгустка

РФМК, мг/100 мл Промежуточные продукты фибринолиза сгустка, показатель измерения эффективности 
фибринолиза

АТ III, % Белок. Ингибитор коагуляции является показателем оценки активности факторов свертыва-
ния крови

плавно снижался к 14-м суткам и восстанавли-
вался к 21-м суткам эксперимента, за все время
его разброс был 335–376 нг/мл. У рыб, стрессиро-
ванных дексаметазоном, содержание эндогенно-
го кортизола достоверно изменялось скачкооб-
разно и разнонаправленно. Его уровень за все
время эксперимента варьировал в пределах 242–
388 нг/мл. В группе рыб, подвергнувшихся инъ-
екции гормона пролонгированного действия (бе-
таметазона), произошло полное достоверное ин-
гибирование выработки эндогенного кортизола к
7-м суткам эксперимента с 353 до 5 нг/мл (на

98.5% изначального), не восстановившееся к
концу опыта.

Динамика глюкозы сыворотки крови карпов
отличалась от предсказываемой общеизвестной
кортизол-зависимой картины, возникающей из-
за стимуляции глюконеогенеза и гликогенолиза.
Изменения содержания глюкозы у контрольной
группы карпов имели скачкоообразный характер,
в итоге приводящий к достоверному снижению
от исходного уровня (на 31.8%), у группы с имита-
цией острого стресса, напротив, это понижение
достоверно сглаженное (на 16.5%). Содержание

Таблица 2. Количественные значения стресс-маркеров у карпов в ходе эксперимента

Примечание. Группы рыб: 1-я экспериментальная с имитацией острого стресса, 2-я экспериментальная с имитацией хрони-
ческого стресса. t ‒ время взятия проб после обработки препаратами. а–м – значимые различия между группами рыб при p ≤ 0.05.

t, сут Группа рыб Кортизол, нг/мл Глюкоза, ммоль/л

0 (а) Контроль 376.25 ± 44.04 4.56 ± 0.32
(б) 1-я экспериментальная 346.25 ± 43.16 5.20 ± 0.56
(в) 2-я экспериментальная 353.68 ± 66.39 4.83 ± 0.57

7 (г) Контроль 366.75 ± 42.82 3.90 ± 0.30а

(д) 1-я экспериментальная 242.25 ± 58.49б 4.89 ± 0.16б

(е) 2-я экспериментальная 5.25 ± 1.49г, д, в 8.00 ± 0.42г, д

14 (ж) Контроль 335.33 ± 8.57 4.79 ± 0.34г

(з) 1-я экспериментальная 388.25 ± 37.51д 4.61 ± 0.38б, д

(и) 2-я экспериментальная 6.00 ± 1.08ж, з, в 6.76 ± 0.62ж, з, в

21 (к) Контроль 366.00 ± 89.22 3.11 ± 0.30а, г, ж

(л) 1-я экспериментальная 264.25 ± 21.21з, д, б 4.34 ± 0.46д

(м) 2-я экспериментальная 7.28 ± 1.27л, м, е, в 6.96 ± 1.00к, в
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глюкозы в крови хронически стрессированных
карпов претерпевало резкий достоверный подъем
(на 65.6%) и оставалось выше по сравнению с
контролем на 44.1%, относительно исходного, до
конца эксперимента.

Оценка коагулограммы. Результаты исследова-
ния показали, что в начале эксперимента парамет-
ры коагулограммы тестируемых различных групп
животных различались между собой (табл. 3), хотя
статистический анализ не подтвердил достовер-
ность этих различий (кроме растворимых фиб-
рин-мономерных комплексов).

Активированное частичное тромбопластино-
вое время у всех групп карпов изменялось син-
хронно и однонаправленно в сторону достовер-
ного сокращения на 63.6–70.5% по сравнению с
исходным значением.

Следует отметить сильное достоверное сниже-
ние протромбинового времени к последним сут-
кам воздействия гормониндуцированного стрес-
са у всех групп карпов на 78.5–86.1% по сравне-
нию с исходным, у рыб с имитированием острого
стресса оно было более резким.

Количество фибриногена в плазме крови в хо-
де эксперимента у карпов всех групп достоверно
увеличилось (на 12.8% в контроле, 43.5% у рыб
первой экспериментальной группы и в 2 раза вто-
рой группы). Кривая изменений у первой и вто-
рой экспериментальных групп рыб, обработан-
ных гормонами, имеет схожую форму, в отличие
от таковой контрольной группы. Следует отме-
тить, что под влиянием бетаметазона повышение
этого белка происходило наиболее явно.

Анализ тромбинового времени за исследован-
ный период показал, что у всех групп карпов оно,
подобно протромбиновому времени, достоверно
и почти синхронно сократилось к концу экспери-
мента на 83.5–85.0%, относительно исходного.

Уровень антитромбина III на седьмые сутки
опыта достоверно снижался: у карпов контроль-
ной группы – более резко (на 31.8%), первой экс-
периментальной – более плавно (на 22.9%), вто-
рой экспериментальной – на 15.3%. Содержание
антитромбина III у карпов второй эксперимен-
тальной группы в итоге превысило таковое исход-
ного уровня на 18.2%, у других групп, наоборот,
снизилось (у контрольных рыб на 20.8%, первой
группы – на 6.1%). Зарегистрировано общее пре-
вышение антитромбина в плазме рыб у экспери-
ментальных групп, по сравнению с контрольными
животными в течение всех суток эксперимента.

Одинаковые достоверные колебания уровня
растворимых фибринмономерных комплексов с
тенденцией к их снижению относительно исход-
ного наблюдали у рыб из всех участвующих в
опыте групп: растворимые фибринмономерные
комплексы контрольной и первой эксперимен-
тальной групп снизились более заметно (12.1–

13.1%) по сравнению со второй эксперименталь-
ной группой (6.7%).

ОБСУЖДЕНИЕ РЕЗУЛЬТАТОВ

Выявленные различия между показателями в
группах до начала эксперимента могут быть обу-
словлены меж- и внутривидовыми различиями
устойчивости к стрессу (например, хэндлинг-
стрессу), связанному с забором проб крови (Ива-
нов, 2021), либо некачественно подобранными
группами по методу пар-аналогов (из-за разли-
чий в возрасте, половой принадлежности, массе
рыб).

Тотальное снижение уровня плазменного кор-
тизола у рыб с имитацией хронического стресса
может быть связано с медленным всасыванием
бетаметазона из места введения и блокированием
выработки эндогенных гормонов. Контроль уров-
ня эндогенного кортизола при моделировании
стрессовых реакций разными способами подробно
рассмотрен в работе Gamperl et al. (1994). По мне-
нию Gamperl и других авторов (Pickering et al.,
1987; Pickering, Pottinger, 1989; Jerez-Cepa et al.,
2019), дексаметазон и бетаметазон подавляют вы-
работку эндогенного кортизола путем ингибиро-
вания адренокортикотропного гормона (АКТГ)
при воздействии на гипоталамус и гипофиз от 80
до 100%, как это происходит и у млекопитающих.
В связи с этим количественный анализ кортизола
в рамках данного исследования нельзя считать
достаточным и пригодным для качественной и
количественной оценки физиологической реак-
ции этих гидробионтов на стресс, хотя и пред-
ставляется актуальным для изучения гипоталамо-
гипофизарно-интерренального ответа на введе-
ние синтетических аналогов кортикостероидов.

Изменение уровня глюкозы у всех групп рыб
могло быть вызвано влиянием катехоламинов,
погрешностью режима кормления и прочими
факторами.

Внутренние, внешние и общие пути свертывания
крови рыб достаточно подробно были описаны ра-
нее (Doolittle Surgenor, 1962; Lewis, 1996;
Jagadeeswaran et al., 2007; Tavares-Dias, Oliveira,
2009; Фомина и др., 2015; Березина и др., 2017),
включая и генетические, и экспериментальные
аспекты вопроса. Исследование стресса, связан-
ного с выработкой эндогенных гормонов, у мле-
копитающих – мышей (Toukh et al., 2014), кроли-
ков (Khatun et al., 1999), человека (Palmblad et al.,
1977) – показывает, что под влиянием стресс-
факторов происходит усиление коагуляционной
активности крови. Некоторые данные (Иванов,
2021) свидетельствуют, что стресс-факторы по-
вышают скорость свертывания крови и у рыб, по-
скольку реакция адаптации к стрессу у рыб вклю-
чает в себя механизм защиты организма от крово-
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течения. Также предполагается, что полученные
межвидовые различия в свертывании крови у рыб
вполне могут оказаться результатом различий
устойчивости этих рыб к стрессам, поскольку вы-
лов рыбы с целью исследования уже стресс-фак-
тор. Согласно исследованиям (Tavares-Dias, Olivei-
ra, 2009), отмечена активация первичного и вто-
ричного звеньев гемостаза у стрессированных рыб,
включая сокращение времени свертывания, уве-
личение числа тромбоцитов, снижение уровня
фибриногена, быстрое сокращение времени ре-
кальцификации плазмы, протромбинового вре-
мени и АЧТВ. Основываясь на результатах соб-
ственных исследований по воздействию острой и
хронической гипоксии, отмечено гиперкоагуля-
ционное влияние такого стресса на плазменно-
коагуляционное звено гемостаза карпов (Пере-
сторонина и др., 2019).

Гиперкоагуляционный эффект, выявленный
нами в настоящем исследовании, также отмечен в
экспериментах по воздействию стресса на функ-
циональное состояние гемостаза мышей (Поли-
данов, 2020). В этой работе авторы отмечают сти-
мулированное стрессом повышение концентра-
ции фибриногена в крови, которое оказалось
справедливо и для рыб, и совпадает с результата-
ми наших прошлых исследований (Березина, Фо-
мина, 2018). Принимая во внимание результаты
анализа данных интактных рыб, описанные из-
менения могут быть связаны с краткосрочным
стрессом, вызванным хэндлингом (даже у анесте-
зированных рыб), достаточно сильным, чтобы вы-
звать гиперкоагуляцию, хотя при оценке стресс-
маркеров нельзя наблюдать какой-либо стресс в
контроле. Более качественную картину влияния
хэндлинг-стресса может дать почасовое исследо-
вание стресс-маркеров у рыб.

Схожие для всех групп результаты могут быть
обусловлены и слабым действием данной дозы син-
тетических аналогов кортизола, достаточной, что-
бы вызвать иммуносупрессию (Балабанова и др.,
2009), но недостаточной для специфического
воздействия на плазменно-коагуляционное звено
системы гемостаза. Настоящие предположения
требуют уточнения и дальнейшего продолжения
исследований в этом направлении. Необходимо
учитывать, что изучение коагулограммы без при-
менения хэндлинг-стресса, сопровождающего
венепункцию, достаточно затруднительно и тре-
бует поиск более сильных анестетиков, установку
системы беспрерывной кислородной циркуля-
ции или других методик.

Известно, что растворимые фибрен-мономер-
ные комплексы служат маркерами тромбинемии
при диссеминированном внутрисосудистом свер-
тывании у человека (Момот, Мамаев, 2008), и по
сравнению с ним и большинством млекопитаю-
щих их концентрация у рыб достаточно высока

(Фомина и др., 2015). Если гемокоагуляция рыб в
процессе настоящего эксперимента ускорялась,
можно предположить, что этот показатель дол-
жен увеличиваться, что противоречит выше при-
веденным данным. Однако количественная ха-
рактеристика растворимых фибрен-мономерных
комплексов в крови рыб и их роль в физиологии
гидробионтов пока не описана в литературе, со-
ответственно, какие-либо выводы по этому во-
просу также делать преждевременно.

Несмотря на ранее приведенные данные об от-
сутствии у гидробионтов антитромбина (Jordan,
1983), в ходе настоящего исследования удалось
зафиксировать и проанализировать антитромби-
ноподобный фактор с помощью классического
теста, применяемого в медицине. Избыток антит-
ромбина III, выявленный к концу эксперимента у
второй группы карпов, свидетельствует о сни-
женной свертываемости плазмы крови и, вместе
со снижением растворимых фибрен-мономерных
комплексов грозит высоким риском геморраги-
ческих осложнений. Начальное снижение кон-
центрации антитромбина III у всех групп могло
быть вызвано забором крови, либо повышенной
потребностью в компенсаторных процессах гемо-
стаза, связанных с гиперкоагуляцией.

Следует помнить, что на данный момент не
разработаны стандартизированные методики и
реактивы для исследования параметров коагуло-
граммы пойкилотермных животных и что резуль-
таты зависят и от использованного вида тромби-
на, и от тканевого фактора и даже лабораторной
посуды. В связи с этим требуются дальнейшие ис-
следования по разработке единых методик и оце-
нок в данной области.

Выводы. У обработанных синтетическими гор-
монами рыб уровень эндогенного кортизола имел
нестабильную динамику (у острострессирован-
ных рыб) и снизился по сравнению с контролем у
хронически стрессированных. Все группы карпов
прореагировали на введение аналогов кортизола
сильной активацией плазменных гемостатиче-
ских механизмов. Вместе с тем при индукции
хронического стресса у рыб к концу опыта также
отмечены признаки гипокоагуляционного ста-
туса.
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The Influence of Cortisol Analogs on the Secondary Hemostasis in Carp Cyprinus carpio
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The dynamics data of a carp coagulogram (Cyprinus carpio L.), as well as stress markers under the influence
of synthetic analogues of short- and long-acting cortisol for 21 days have been given. The change in these pa-
rameters in the experimental groups in comparison with those of intact fish has been analyzed. Objective data
have showed that clotting tendency of blood due to some plasma factors is enhanced in all animals by the last
day of the experiment, although the curve of these changes in the groups has been different. Acceleration of
activated partial thromboplastin time, prothrombin time, and increased fibrinogen concentration in fish
blood have been noted. The nature of changes in the content of soluble fibrin-monomer complexes, as well
as antithrombin III indicate the development of hypocoagulation processes in fish of certain groups. The cor-
tisol response in hormone-treated animals has been controversial. Assumptions have been made about the
causes of the dynamics of indicators noted not only in experimental, but also in control fish. Statistical anal-
ysis has revealed correlation relationship between cortisol and individual parameters of hemostasis.
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Проведен анализ изменений протеома печени японской медаки Oryzias latipes линии Hd-rR после
96-часового воздействия гуминовой кислоты. Гуминовые кислоты – это один из основных компо-
нентов растворенного органического вещества в поверхностных водах. Данные соединения могут
влиять на различные пути метаболизма водных животных, вызывая многообразные биологические
эффекты. Протеомные данные были получены методом безметковой количественной оценки с по-
мощью высокоэффективной жидкостной хроматографии с масс-спектрометрическим детектирова-
нием. Выявленные изменения протеома печени показали, что гуминовая кислота изменяла регуля-
цию белков с различными функциями, включая белки цитоскелета и белки, участвующие в метабо-
лизме РНК, передаче сигнала, синтезе АТФ, сфинголипидов и простагландинов, репарации
белков, транспорте холестерина и метаболизме ксенобиотиков. Кроме того, гуминовая кислота в
наибольшей концентрации вызывала увеличение обилия белка DIABLO, действующего в каскаде
реакций митохондриального пути апоптоза.

Ключевые слова: рыбы, белковый профиль, LFQ, ВЭЖХ-МС/МС, органический углерод
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Changes in Japanese Medaka Liver Proteome in Response 
to Short-term Humic Acid Exposure1
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Abstract—The analysis of changes in the liver proteome of the Japanese medaka Oryzias latipes Hd-rR strain
following 96-h exposure to humic acid was carried out. Humic acids are one of the major components of dis-
solved organic matter in surface waters. These substances can interfere with different metabolic pathways in
aquatic animals, causing various biological effects. Proteomics data were obtained by high-performance liq-
uid chromatography with tandem mass spectrometry analysis employing a label-free quantification ap-
proach. Liver proteome changes showed that HA exposure can dysregulate proteins with various functions,
including cytoskeletal proteins and those involved in RNA metabolism, signal transduction, ATP, sphingo-
lipid and prostaglandin synthesis, protein repair, cholesterol eff lux, and xenobiotic metabolism. Further-
more, high HA concentration caused up-regulation of DIABLO, the protein of the mitochondrial apoptotic
pathway.

Keywords: fish, protein profile, differentially abundant proteins, LFQ, HPLC-MS/MS, organic carbon
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Аполипопротеин А-І (ApoA-І) имеет ключевое значение для нормального метаболизма холестерина и
защиты от атеросклероза у млекопитающих. Медака (Oryzias latipes), маленькая рыбка, служит подхо-
дящей моделью для изучения ApoA-I. В настоящей работе профиль экспрессии ApoA-І (OlApoA-І) у
медаки исследован в тканях взрослых особей и эмбрионов. Кроме того, изучена реакция OlApoA-I
на пищевой холестерин и иммунные стимулы. OlApoA-І mРНК экспрессировалась во всех тканях
взрослых особей, с особенно высокими уровнями в кишечнике и печени. Также экспрессию опре-
деляли от стадии бластулы до вылупления эмбрионов с помощью RТ-ПЦР. Диета, богатая холесте-
рином, не повлияла на рост молоди рыбы, но привела к значительному отложению жира в брюшной
полости. Такая диета сначала снижала уровень OlApoA-І мРНК в кишечнике, но к концу исследова-
ния он возрастал. И наоборот, OlApoA-І мРНК в мышцах и жире сначала увеличивался, затем
уменьшался; OlApoA-І мРНК в печени был понижен. Кроме того, иммунная стимуляция липополи-
сахаридом (LPS) и полиинозиновой-полицитидиловой кислотой (PolyI:C) повышала или понижала
регуляцию OlApoA-I мРНК в иммунных органах (печени, кишечнике, почках и селезенке) взрослых
рыб. Результаты показали, что OlApoA-І повсеместно экспрессируется в тканях взрослых рыб и яв-
ляется зиготическим геном у эмбрионов медаки. Реакция экспрессии OlApoA-І на пищевой холесте-
рин и иммунные стимулы указывает на возможную роль OlApoA-І в метаболизме холестерина и им-
мунном ответе.

Ключевые слова: медака, ApoA-І, экспрессия мРНК, холестерин, рост, иммунные стимулы
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Apolipoprotein A-І (ApoA-І) is critical for normal cholesterol metabolism and atheroprotection in mam-
mals. It also involves the immune functions in mammals including humans and fishes. Medaka (Oryzias lati-
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pes), a small fish suitable as a model for the study of ApoA-І. In this study, the expression profile
of medaka ApoA-І (OlApoA-І) was done in adult tissues and embryos. Moreover, the response of OlApoA-І to
dietary cholesterol and immune stimuli was examined. OlApoA-І mRNA was expressed in all adult tissues as-
sessed with notably high levels in the intestine and liver. Expression was also detected from the blastula
stage to the hatching of embryos using RT-PCR. A cholesterol-rich diet did not affect the growth of young
fish but resulted in significant fat deposition in the abdomen. This diet decreased intestinal OlApoA-І
mRNA levels at first but increased towards the end of the study. Conversely, OlApoA-І mRNA in muscle and
fat initially increased, then decreased; OlApoA-І mRNA was down-regulated in the liver. Further, immune
stimulation with lipopolysaccharide (LPS) and polyinosinic-polycytidylic acid (PolyI:C) induced up or
down-regulation of OlApoA-І mRNA in immune organs such as liver, intestine, kidney, and spleen in adult
fish. The results suggested that OlApoA-І is ubiquitously expressed in adult tissues and is a zygotic gene in me-
daka embryos. The response of OlApoA-І expression to dietary cholesterol and immune stimuli hints a pos-
sible role of OlApoA-І in cholesterol metabolism and immune response.

Keywords: Medaka, ApoA-І, mRNA expression, Cholesterol, Growth, Immune stimuli
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ДЕФОРМАЦИЯ CТРУКТУРЫ МЕНТУМА У ЛИЧИНОК ХИРОНОМИД 
(Diptera: Chironomidae) В БАССЕЙНЕ р. ЧИ (ТАИЛАНД)1
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Исследованы частота деформаций личинок хирономид и корреляции с качеством воды в бассейне
р. Чи (провинция Махасаракхам, Таиланд). Личинок хирономид и пробы воды отбирали на шести
участках. Четыре участка отбора проб располагались в сельской местности, два других – в городских
районах. Средние значения растворенного кислорода (РК) и биохимического потребления кисло-
рода (БПК5) значительно различались в разных местах отбора проб (p < 0.05). Однако по средним
значениям температуры воды, рН, электропроводности и общего количества взвешенного вещества
существенных различий не выявлено. Всего собрано 148 экз. личинок из восьми родов и трех под-
семейств; Chironomidae (75.7%, 5 родов), Orthocladiinae (14.2%, один род) и Tanypodidae (10.1%,
2 рода). Выявлены часто встречающиеся роды: Kiefferulus sp., Chironomus sp. и Polypedilum sp. Род
Polypedilum подсемейства Chironominae был наиболее многочисленным. Показано, что частота де-
формаций личинок сильно коррелирует с уровнем РК. Самая высокая частота деформации хироно-
мид (36.4%) достоверно отмечена на участке MK3 (пруд около инженерного здания), где зареги-
стрирован наиболее высокий уровень РК, за ним следуют по убыванию участки MK5 (водохрани-
лище Кэнг Ленг Чан, участок 1) (12.9%), MK1 (водохранилище Нонг Буа) (11.1%), MK6
(водохранилище Кэнг Ленг Чан, участок 2) (11.1%) и МК4 (пруд около научного корпуса) (10.9%).
Сделан вывод, что деформации личинок хирономид могут быть косвенно использованы в качестве
потенциального инструмента биомониторинга для определения качества воды.

Ключевые слова: Chironomidae, деформация, ментум, органическое загрязнение
DOI: 10.31857/S0320965222050126

Deformation of Mentum Structure in Larvae of Chironomidae 
(Diptera: Chironomidae in the Chi River Basin, Thailand1
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Abstract—A study of the frequency of deformations of chironomid larvae and correlation with water quality
in the Chi River basin, Maha Sarakam Province, Thailand was carried out. The chironomid larvae and water
samples were collected in six sampling sites. Four sampling sites were located in rural areas and the other two

1 Полный текст статьи опубликован на английском языке в журнале Inland Water Biology, 2022, Vol. 15, No. 5 и доступен на
сайте по ссылке https://www.springer.com/journal/12212.
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sites were located in urban areas. The results showed that the mean values of dissolved oxygen (DO) and bio-
chemical oxygen demand (BOD5) were significantly different among sampling sites (p < 0.05). Whereas, the
mean values of water temperature, pH, electrical conductivity, and total dissolved solid were not significantly
different among sampling sites. A total of 148 individuals of larvae were sampled comprising 8 genera belong-
ing to 3 subfamilies; Chironomidae (75.7%, 5 genera), Orthocladiinae (14.2%, one genus), and Tanypodidae
(10.1%, 2 genera). The result indicated that the majority of genera; Kiefferulus sp., Chironomus sp., and Poly-
pedilum sp. were discovered. Genus Polypedilum was obtained in the highest number of subfamily Chironom-
inae. This study showed that the incidence of larvae deformity strongly correlated with DO level. Site MK3
(pond at engineering building) which had the highest DO level showed the significantly highest incidence of
chironomid deformity at 36.4%, followed by sites MK5 (Kaeng Loeng Chan Reservoir site 1) (12.9%), MK1
(Nong Bua Reservoir) (11.1%), MK6 (Kaeng Loeng Chan Reservoir site 2) (11.1%), and MK4 (pond at sci-
ence building) (10.9%). In conclusion, deformities of chironomid larvae could be used indirectly as a poten-
tial biomonitoring tool for detecting water quality.

Keywords: Chironomidae, deformation, mentum, organic pollution
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НАХОДКА Unruhdinium penardii var. robustum (Dinophyta) В САРАТОВСКОМ
И ВОЛГОГРАДСКОМ ВОДОХРАНИЛИЩАХ (р. ВОЛГА, РОССИЯ)
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Обнаружена новая для водоемов России разновидность динофитовых водорослей Unruhdinium pe-
nardii var. robustum (Qi Zhang, G.X. Liu & Z.Y. Hu) Gottschling in Gottschling & al., 2017 (=Peridiniopsis
penardii var. robusta Qi Zhang, G.X. Liu & Z.Y. Hu). Находку установили в конце августа–начале сен-
тября 2020 г. в Саратовском и Волгоградском водохранилищах (Нижняя Волга). Ее численность варьи-
ровала от 0.5 до 4.5 тыс. кл./л, биомасса – от 0.008 до 0.071 мг/л. Длина клеток достигала 29–40 мкм, ши-
рина – 24–31 мкм.

Ключевые слова: Волга, Саратовское и Волгоградское водохранилища, фитопланктон, вселенцы, ди-
нофитовые водоросли, Unruhdinium penardii var. robustum
DOI: 10.31857/S0320965222050175

Динофитовые водоросли широко распростра-
нены в морских и пресных водах. Часто в морях
они вызывают “цветение” воды, которое извест-
но под названием “красные приливы” (Zohdi,
Abbaspour, 2019; Anderson et al., 2021). В пресных
водах “цветение” воды динофитовыми водорос-
лями встречается намного реже (Экосистема…,
1989; Белова, 2001; Cantonati et al., 2003; Viner-
Mozzini et al., 2003; Zohary, 2004). В волжских водо-
хранилищах за период 1953–2004 гг. обнаружено
45 видов (49 видов и разновидностей) динофла-
геллят (Корнева, 2015). Наибольшей биомассой
динофитовых в 1990-е годы и в начале XXI в. от-
личались водохранилища Верхней Волги –
Иваньковское и Угличское (Корнева, 2015; Кор-
нева и др., 2018). Во втором десятилетии в этих во-
доемах наблюдали увеличение биомассы дино-
фитовых. С 1980-х годов в р. Волга и ее притоках
отмечено появление и распространение нового
инвазийного вида Unruhdinium kevei (Grigorszky et
F. Vasas) Gottschling in Gottschling & al., 2017 (Syn.:
Peridiniopsis kevei Grigorszky et Vasas) (Korneva et al.,
2015; Воденеева и др., 2016).

В конце лета 2020 г. в Саратовском и Волго-
градском водохранилищах (Нижняя Волга) обна-
ружен новый для российских водоемов предста-
витель этого рода Unruhdinium penardii var. robus-
tum (Qi Zhang, G.X. Liu & Z.Y. Hu) Gottschling in
Gottschling & al. 2017 (рис. 1).

Пробы фитопланктона отбирали 29 августа–
2 сентября 2020 г. из поверхностного двухметро-
вого слоя воды с помощью 4-литрового батометра
системы Элгморка на шести станциях (рис. 2),
расположенных на акватории Саратовского и
Волгоградского водохранилищ. Для количе-
ственного учета водорослей фитопланктон кон-
центрировали методом прямой фильтрации воды
под давлением последовательно через мембран-
ные фильтры с диаметром пор 5 и 1.2 мкм. Пробы

УДК 582.252

КРАТКИЕ
СООБЩЕНИЯ

Рис. 1. Фронтальный вид Unruhdinium penardii var. ro-
bustum (световая микроскопия).

EDN: MDEYUP
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сгущали до объема 5 мл и консервировали раство-
ром Люголя с добавлением формалина и ледяной
уксусной кислоты. Для определения биомассы ис-
пользовали обычный счетно-объемный стереомет-
рический метод (Методика…, 1975). Линейные
размеры получали путем измерения клеток каж-

дого встреченного организма. К доминирующим
относили виды, достигающие ≥10% общей чис-
ленности и биомассы фитопланктона.

Некоторые гидрофизические показатели в пе-
риод наблюдения приведены в табл. 1.

В период исследования суммарные числен-
ность и биомасса фитопланктона варьировали в
пределах 8–391 млн кл./л и 1–39 мг/л соответ-
ственно, достигая наибольших значений на ст. 1 и
3, расположенных в р. Малый Иргиз и ниже ее
впадения в р. Волга (Cаратовское водохранили-
ще) соответственно. В русловой части водохрани-
лищ численность и биомасса фитопланктона бы-
ли значительно ниже (8–22 млн кл./л и 1–3 мг/л)
(табл. 2). Численно и по биомассе на всех участ-
ках лидировала цианобактерия Microcystis aerugi-
nosa (Kütz.) Kütz. (табл. 3), достигая в среднем
≤51% общей численности и ≤42% общей биомас-
сы фитопланктона. Относительная биомасса ди-
нофитовых водорослей не превышала 9%, чис-
ленность – 0.2%.

Численность Unruhdinium penardii var. robustum
варьировала от 0.5 до 4.5 тыс. кл./л, биомасса – от
0.008 до 0.071 мг/л, достигая наибольших значе-
ний на ст. 1 и 6 (около устья р. Еруслан). Длина
панцирей была 29–40 мкм, ширина – 24–31 мкм.
Впервые Unruhdinium penardii var. robustum под на-
званием Peridiniopsis penardii var. robusta Qi Zhang,
G.X. Liu & Z.Y. Hu обнаружен в водохранилище
Манвань, провинция Юньнань (Китай) (Zhang et al.,
2011). В сентябре 2018 г. он формировал обшир-
ные красные приливы в р. Луара (Франция) (Mer-
tens et al., 2021). В октябре 2019 г. его обнаружили в
доминирующем комплексе фитопланктона в водо-
хранилище Палданг (Южная Корея) (Kim et al.,
2020; Kim T., Ki J.-S., 2022).

Таким образом, летом 2020 г. в водохранили-
щах Нижней Волги на основании морфологиче-
ских критериев обнаружена новая разновидность
динофитовых водорослей для альгофлоры Рос-
сии – Unruhdinium penardii var. robustum. Молеку-
лярно-генетический анализ этого таксона необ-
ходим для более детального изучения этого вида.

Рис. 2. Карта-схема Саратовского и Волгоградского
водохранилищ. Станции отбора проб: 1 – устье р. Ма-
лый Иргиз, 2 – Саратовское водохранилище, напро-
тив р. М. Иргиз, 3 – Саратовское водохранилище, ни-
же р. М. Иргиз, 4 – Саратовское водохранилище, на-
против г. Балаково, 5 – Волгоградское водохра-
нилище, ниже г. Маркс, 6 – Волгоградское водохра-
нилище, напротив р. Еруслан.

Саратовское
водохранилище

Волгоградское
водохранилище

р. Еруслан

р. М. ИгризБалаково

Маркс

53.000

51.000

49.000

49.00047.00045.000

1

2
3

4

6

5

25 0 25 50 75 км

Таблица 1. Гидрофизические показатели в августе–сентябре 2020 г. в Саратовском и Волгоградском водохранилищах

Примечание. n ‒ число станций отбора проб.

Показатель min‒max Среднее по станциям, n = 6

Температура, °С 20–21 20.2 ± 0.1

Электропроводность, мкСм/см при 25°С 502–965 689 ± 96

Прозрачность, см 190–260 213 ± 13

Цветность, град Pt-Co 35–40 39 ± 1



602

БИОЛОГИЯ ВНУТРЕННИХ ВОД  № 5  2022

КОРНЕВА, СОЛОВЬЕВА

БЛАГОДАРНОСТИ

Авторы благодарны членам экипажа экспедицион-
ного судна “Академик Топчиев” Института биологии
внутренних вод РАН и всем коллегам – участникам
длительных экспедиций по волжскому каскаду за по-
мощь в сборе материала.

ФИНАНСИРОВАНИЕ

Работа выполнена в соответствии с Госзаданием по
теме № 121051100099-5.

СПИСОК ЛИТЕРАТУРЫ
Белова С.Л. 2001. Фитопланктон, первичная продук-

ция и деструкция органического вещества в Мо-
жайском водохранилище // Водн. ресурсы. Т. 28.
№ 5. С. 615.

Воденеева Е.Л., Кулизин П.В., Охапкин А.Г. 2016. О раз-
витии инвазийного вида Peridiniopsis kevei Grigor. et

Vasas (Dinophyta) в среднем течении р. Керженец
(Нижегородская область) // Тр. Гос. заповед.
“Керженский”. Т. 8. С. 68.

Корнева Л.Г. 2015. Фитопланктон водохранилищ бас-
сейна Волги. Кострома: Костромской печатный
дом.

Корнева Л.Г., Соловьева В.В., Макарова О.С. и др. 2018.
Распределение фитопланктона в волжских водо-
хранилищах летом 2015 г. // Тр. Ин-та биол. внутр.
вод РАН. Вып. 82(85). С. 21.

Методика изучения биогеоценозов внутренних водое-
мов. 1975. Москва: Наука.

Экосистема озера Плещеево. 1989. Ленинград: Наука.
Anderson D.M., Fensin E., Gobler C.J. et al. 2021. Marine

harmful algal blooms (HABs) in the United States: His-
tory, current status and future trends // Harmful Algae.
V. 102. 101975. 
https://doi.org/10.1016/j.hal.2021.101975

Cantonati M., Tardio M., Tolotti M., Corradini F. 2003.
Blooms of the dinoflagellate Glenodinium sanguineum
obtained during enclosure experiments in Lake Tovel

Таблица 2. Численность (млн кл./л) и биомасса (в скобках, мг/л) различных таксономических групп фитопланк-
тона на исследованных станциях (1‒6)

Таксон
Саратовское вдхр. Волгоградское вдхр.

1 2 3 4 5 6

Диатомовые 5 (0.41) 0.9 (0.27) 0.09 (0.04) 0 2 (0.76)
Цианобактерии 0.2 (0.09) 21 (2.38) 169 (15.73) 7 (0.83) 10 (1.07) 17 (0.92)
Зеленые 1 (0.9) 0.3 (0.3) 0.3 (0.2) 0.2 (0.1) 0.08 (0.05) 0.2 (0.15)
Криптофитовые 0 0 0 0.004 (0) 0 0
Динофитовые 0.005 (0.02) 0.03 (0.30) 0.003 (0.03) 0.02 (0.20) 0.002 (0.06) 0.006 (0.07)
Золотистые 0 0 0 0 0 0.03 (0.01)
Общая 391(38.6) 22(3.1) 170(16.2) 8(1.1) 10(1.2) 19(1.9)

Таблица 3. Численность и биомасса доминирующих видов фитопланктона на исследованных станциях (1‒6)

Примечание. Над чертой – численность вида (% общей численности), под чертой – биомасса (% общей биомассы), “–” –
≤10% общей численности и биомассы фитопланктона.

Таксон
Саратовское вдхр. Волгоградское вдхр.

1 2 3 4 5 6

Microcystis aeruginosa       

Aphanizomenon flos-aquae (L.) Ralfs 
ex Born. et Flah.       

Microcystis flos-aquae Wittrock) 
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The Discovery of Unruhdinium penardii var. robustum in Saratov
and Volgograd Reservoirs (Volga River, Russia)

L. G. Korneva1, * and V. V. Solovyeva1

1Papanin Institute for Biology of Inland Waters Russian Academy of Sciences, Borok, Nekouzskii raion, Yaroslavl oblast, Russia
*e-mail: korneva@ibiw.ru

A new variety of dinophyte algae Unruhdinium penardii var. robustum (Qi Zhang, G.X. Liu & Z.Y. Hu)
Gottschling in Gottschling & al., 2017 (=Peridiniopsis penardii var. robusta Qi Zhang, G.X. Liu & Z.Y. Hu)
was detected. It was identified in two reservoirs of the Lower Volga, Saratov and Volgograd in late August–early
September 2020. Its abundance varied from 0.5 to 4.5 thousand cells/L, biomass, from 0.008 to 0.071 mg/L. The
length of cells varied from 29 to 40 μm, and the width varied from 24 to 31 μm.

Keywords: Volga River, Saratov and Volgograd reservoirs, phytoplankton, invaders, dinophytes, Unruhdinium
penardii var. robustum
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Впервые в бассейне Верхней Волги отмечен потенциально опасный инвазионный вид Pontogam-
marus robustoides Sars, 1894. Находка понто-каспийского бокоплава зарегистрирована в Волжском
плесе  Рыбинского водохранилища в октябре 2019 г.  В настоящее время этот вид активно расширяет
свой ареал в водоемах Европы, благодаря способности быстро размножаться и адаптироваться к
разной солености воды. Делать вывод о его вселении в Рыбинское водохранилище преждевремен-
но, требуются дальнейшие исследования макрозообентоса различных участков Рыбинского и дру-
гих волжских водохранилищ.

Ключевые слова: Рыбинское водохранилище, Pontogammarus robustoides, первая находка, инвазион-
ный вид
DOI: 10.31857/S0320965222050205

Во второй половине ХХ–начале ХXI в. в мак-
розообентосе Рыбинского водохранилища по-
явилось несколько видов-вселенцев, в основном,
представителей понто-каспийской фауны. Их
продвижение в северном направлении обуслов-
лено строительством плотин на р. Волга и интен-
сивным судоходством (Щербина и др., 1997; Pero-
va et al., 2019). Немалую роль в расселении новых
видов сыграло потепление климата, результаты
которого стали еще более заметны в начале ХXI в.

Понто-каспийский бокоплав Pontogammarus
robustoides Sars, 1894 – вид, характерный для соло-
новатых и опресненных заливов, прибрежных
озер и лагун, эстуариев рек (Мордухай-Болтов-
ской, 1960). Постоянно расширяя ареал распро-
странения, этот вид в настоящее время считается
некоренным и инвазионным в Прибалтике и
среднем течении р. Волгa. Нашествие вида в реги-
оны, в основном, – результат деятельности чело-
века (преднамеренная интродукция, транспорти-
ровка, изменение экологических условий из-за
загрязнения или климатических флуктуаций и
естественного распространения по водотокам.
Устойчивость к сильному загрязнению и низкой
минерализации воды, способность быстро созда-
вать высокую плотность и большие размеры по-
пуляции и адаптироваться к разной солености во-
ды обеспечивают высокий потенциал распро-
странения этого вида. P. rubustoides принадлежит

к комплексу понто-каспийских реликтовых гам-
марид (Мордухай-Болтовской, 1960). В есте-
ственном ареале вид обнаружен в солоноватых и
пресноводных заливах Черного, Азовского и Кас-
пийского морей, прибрежных озерах, лагунах,
низовьях и лиманах крупных рек Понто-Каспий-
ского бассейна: Волга, Дон, Буг, Терек, Кура, Ку-
бань, Днепр, Днестр, Дунай, Прут (Мордухай-
Болтовской, 1960; Grabowski et al., 2007). Ареал
P. rubustoides охватывает территорию России,
Турции, Кавказа, Румынии, Болгарии и Украины
(Мордухай-Болтовской и др., 1969; Jazdzewski,
1980). К концу XX в. вид расселился по течению
крупных европейских рек (Эльба, Одер, Висла,
Неман), проникнув во многие озера и водохрани-
лища в бассейне этих водотоков (Jankauskienе,
2003; Ezhova et al., 2005). В последнее время P. ro-
bustoides активно расширяет свой ареал в бассейне
р. Дунай и в 2017 г. впервые отмечен в Нидерлан-
дах (Moedt, Haaren, 2018).

В 1999 г. P. robustoides впервые обнаружили в
Невской губе Финского залива Балтийского моря
и вдоль эстонского побережья, в Нарвском заливе
(Berezina, Panov, 2003). За период 1999–2005 гг.
вид зарегистрирован на большинстве исследо-
ванных участков в нижнем течении и устье лат-
вийских рек, впадающих в Балтийское море
(Grudule et al., 2007). В 2009 г. найден в прибреж-
ной зоне Рижского залива (Kalinkina, Berezina,

УДК 595.371(282.247.413.5)
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2010). В 2011 г. P. robustoides в массе встречался в
губах Копорской и Лужской и вдоль открытого
побережья юго-восточной части Финского зали-
ва Балтийского моря (Березина, Петряшев, 2012).
В настоящее время этот бокоплав – обычный и
массовый компонент донных зооценозов в Вис-
линском и Куршском заливах Балтийского моря.
Его локальному распространению способствова-
ло судоходство и самостоятельные миграции через
прибрежные балтийские воды (Березина, Фенева,
2018). Из Финского залива P. robustoides проник в
Ладожское озеро (Kurashov, Barbashova, 2008). В
августе 2001 г. обнаружен в Волжско-Камском
плесе Куйбышевского водохранилища (Яковле-
ва, Яковлев, 2010). Скорость расширения ареала
вида в р. Волга достигает ~2 км в год. Этот боко-
плав, преимущественно обитающий в прибреж-
ной зоне, широко распространен в водохранили-
щах Средней и Нижней Волги и их притоках (Ку-
рина, Селезнев, 2019), также встречается в камских
водохранилищах (Курина и др., 2021). В бассейне
Верхней Волги до настоящего времени вид не от-
мечали.

Большинство авторов (Gumuliauskaite, Arbaci-
auskas, 2008 и др.) указывают на негативное влия-
ние P. robustoides на богатство, биоразнообразие и
биомассу аборигенных сообществ макробеспо-
звоночных, в частности из-за способности подав-
лять местные виды. В результате этого он опреде-
лен как вид с высоким уровнем воздействия и за-
несен в “черный список” видов для внутренних
вод Европы (Panov et al., 2009). Кроме того, P. ro-
bustoides – переносчик целого ряда паразитов
рыб, в частности трематод, а также – один из
агрессивных хищников-вселенцев в водоемах Ев-
ропы, который может представлять угрозу для
аборигенных видов макрозообентоса, в том числе
и для более мелких видов амфипод Понто-Кас-
пийского комплекса (Курина, 2014).

В октябре 2019 г. P. robustoides впервые обнару-
жен в Рыбинском водохранилище на ст. Коприно
(58°04.228′ с.ш., 38°17.563′ в.д.) Волжского плеса
(рис. 1). Материал собран с целью мониторинга
макрозообентоса, который в течение многих лет
проводится на стандартных станциях, располо-

Рис. 1. Схема расположения стандартных гидробиологических станций в Рыбинском водохранилище. Плесы водохра-
нилища: I – Волжский, II – Моложский, III – Шекснинский, IV – Главный; 1 – русла затопленных рек, 2 – границы
плесов; 1–6 – станции (d место находки P. rubustoides).
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женных в глубоководной зоне Главного и Волж-
ского плесов Рыбинского водохранилища. Про-
бы грунта отбирали модифицированным дночер-
пателем Экмана-Берджа (ДАК-250) с площадью
захвата 1/40 м2, по два подъема на каждой стан-
ции. Сбор, разборку и камеральную обработку
собранного материала проводили по стандартной
методике (Методика…, 1975), идентификацию
вида – по (Определитель…, 1995).

Бокоплав обнаружен в единственном экзем-
пляре, его длина достигала 9 мм, масса – 13 мг.
Донное население этого участка на биотопе серо-
го ила (глубина 11 м) представлено типичным со-
обществом, в его состав входили личинки хиро-
номид Chironomus f.l. plumosus, Ch. agilis Schobanov
et Djomin, Procladius choreus (Meigen), Cryptochi-
ronomus obreptans Walker и олигохеты Limnodrilus
hoffmeisteri Claparede, L. claparedeanus Ratzel, Pota-
mothrix hammoniensis (Michaelsen) и P. moldaviensis
Vejdovsky et Mrazek. Общая численность макрозо-
обентоса была 1.1 тыс. экз./м2, биомасса – 18 г/м2.
Хирономиды, среди которых доминировали
крупные личинки рода Chironomus, преобладали
по численности (56%) и биомассе (94%). По ин-
дексу сапробности Пантле–Букка, вычисленно-
му по макрозообентосу (3.07), этот участок водо-
хранилища характеризовался как α-мезосапроб-
ная зона.

Поскольку бокоплав P. robustoides обнаружен в
единственном экземпляре, делать вывод о его
вселении в Рыбинское водохранилище прежде-
временно – находка может быть случайной. Од-
нако, учитывая высокую скорость распростране-
ния вида в других волжских водохранилищах,
нельзя исключать вероятность его появления и
распространения в Рыбинском водохранилище в
последующие годы. Известно, что на начальных
этапах вселения чужеродные виды могут характе-
ризоваться крайне низкой численностью из-за
специфических условий среды, которые задержи-
вают распространение вида и его эффективное
размножение (Arim et al., 2006; Byers et al., 2015).
В Рыбинском водохранилище из-за его большой
площади, обширной литоральной зоны и нали-
чия большого количества биотопов с различными
условиями, некоторые виды-вселенцы (напри-
мер, полихета Hypania invalida Grube) не образуют
массовых поселений, могут встречаться редко и
единично, ограничиваясь локальными местооби-
таниями.

Выводы. В октябре 2019 г. P. robustoides впервые
обнаружен в Рыбинском водохранилище. Боко-
плав обнаружен в единственном экземпляре.
Чтобы выяснить, была ли находка Pontogammarus
robustoides случайностью или же началом инва-
зии, требуются дальнейшие исследования макро-
зообентоса различных участков Рыбинского и
других волжских водохранилищ.

БЛАГОДАРНОСТИ

Автор выражает благодарность Н.Н. Жгаревой
(Институт биологии внутренних вод РАН) за помощь
в идентификации ракообразных.

ФИНАНСИРОВАНИЕ

Работа выполнена в рамках государственного зада-
ния (темы № АААА-А18-118012690106-7 и АААА-А18-
118012690105-0).

СПИСОК ЛИТЕРАТУРЫ
Березина Н.А., Петряшев В.В. 2012. Инвазии высших

ракообразных (Crustacea: Malacostraca) в водах
Финского залива (Балтийское море) // Россий-
ский журнал биологических инвазий. № 1. С. 2.

Березина Н.А., Фенeва И.Ю. 2018. Pontogammarus robus-
toides – понтогаммарус выносливый // Самые
опасные инвазионные виды России (ТОП-100)
Москва: Товарищество науч. изданий КМК. С. 435.

Курина Е.М. 2014. Распространение чужеродных видов
макрозообентоса в притоках Куйбышевского и
Саратовского водохранилищ // Известия Самар.
науч. центра РАН. Т. 16. № 1. С. 236.

Курина Е.М., Селезнев Д.Г. 2019. Анализ закономерно-
стей организации комплексов видов макрозообен-
тоса Понто-Каспийского и Понто-Азовского про-
исхождения в водохранилищах Средней и Нижней
Волги // Экология. № 1. С. 62.

Курина Е.М., Селезнев Д.Г., Шершева Н.Г. 2021. Распро-
странение чужеродных видов макрозообентоса и
их ценотические комплексы в Камских водохра-
нилищах // Российский журнал биологических
инвазий. Т. 14. № 4. С. 85.

Методика изучения биогеоценозов внутренних водое-
мов. 1975. Москва: Наука.

Мордухай-Болтовской Ф.Д. 1960. Каспийская фауна в
Азово-Черноморском бассейне. Москва; Ленин-
град: Изд-во АН СССР.

Мордухай-Болтовской Ф.Д., Грезе И.И., Василенко С.В.
1969. Отряд амфиподы, или разноногие, – Amphi-
poda // Определитель фауны Черного и Азовского
морей. Т. 2. Свободноживущие беспозвоночные.
Ракообразные. Киев: Наукова думка. С. 440.

Определитель пресноводных беспозвоночных России
и сопредельных территорий. 1995. Т. 2. Санкт-Пе-
тербург: Зоол. ин-т РАН.

Щербина Г.Х., Архипова Н.Р., Баканов А.И. 1997. Об из-
менении биологического разнообразия зообентоса
верхневолжских и Горьковского водохранилищ //
Проблемы биологического разнообразия водных
организмов Поволжья. Тольятти: Ин-т экологии
волжск. бассейна РАН. С. 108.

Яковлева А.В., Яковлев В.А. 2010. Современная фауна и
количественные показатели инвазионных беспо-
звоночных в зообентосе верхних плесов Куйбы-
шевского водохранилища // Российский журнал
биологических инвазий. № 2. С. 97.



БИОЛОГИЯ ВНУТРЕННИХ ВОД  № 5  2022

ПЕРВАЯ НАХОДКА Pontogammarus robustoides 607

Arim M., Abades S.R., Neill P.E. et al. 2006. Spread dynam-
ics of invasive species // PNAS. V. 103. № 2. P. 374.
https://doi.org/10.1073pnas.0504272102.

Byers J.E., Smith R.S., Pringle J.M. et al. 2015. Invasion Ex-
pansion: Time since introduction best predicts global
ranges of marine invaders // Sci. Reports. V. 5. № 12436. 
https://doi.org/10.1038/srep12436

Berezina N.A., Panov V.E. 2003. Establishment of new gam-
marid species in the eastern Gulf of Finland (Baltic
Sea) and their effects on littoral communities // Pro-
ceed. Estonian Acad. Sci., Biol. and Ecol. V. 52(3).
P. 284.

Ezhova E., Żmudzinski L., Maciejewska K. 2005. Long Term
Trends in the Macrozoobenthos of the Vistula Lagoon,
South-Eastern Baltic Sea: Species Composition and
Biomass Distribution // Bull. Sea Fisheries Institute. V.
164. № 1. P. 55.

Grabowski M., Jazdzewski K., Konopacka A. 2007. Alien
Crustacea in Polish waters – Amphipoda // Aquatic
Invasions. V. 2(1). P. 25. 
https://doi.org/10.3391/ai.2007.2.1.3

Grudule N., Parele E., Arbaciauskas K. 2007. Distribution of
Ponto-Caspian Amphipod Pontogammarus robustoides in
Latvian Waters // Acta Zool. Lituanica. V. 17. P. 28.

Gumuliauskaite S., Arbaciauskas K. 2008. The impact of the
invasive Ponto-Caspian amphipod Pontogammarus ro-
bustoides on littoral communities in Lithuanian lakes //
Hydrobiologia. V. 599. P. 127. 
https://doi.org/10.1007/s10750-007-9209-8

Jankauskiene R. 2003. Selective Feeding of Ponto-Caspian
Higher Crustaceans and Fish Larvae in the Littoral
Zone of the Curonian Lagoon // Ekologija. V. 2. P. 19.

Jazdzewski K. 1980. Range Extension of Some Gammarid-
ean Species in European Inland Waters Caused by Hu-
man Activity // Crustaceana. V. 6. P. 84.

Kalinkina N.M., Berezina N.A. 2010. First record of Ponto-
gammarus robustoides Sars, 1894 (Crustacea: Amphipo-
da) in the Gulf of Riga (Baltic Sea) // Aquatic Inva-
sions. V. 5. S. 1. P. 5. 
https://doi.org/10.3391/ai.2010.5.S1.002

Kurashov E.A., Barbashova M.A. 2008. First record of the
invasive Ponto-Caspian amphipod Pontogammarus ro-
bustoides G.O. Sars, 1894 from Lake Ladoga, Russia //
Aquatic Invasions. V. 3. I. 2. P. 253. 
https://doi.org/10.3391/ai.2008.3.2.18

Moedt S., Haaren van T. 2018. Pontogammarus robustoides
(Sars, 1894), a new non-indigenous amphipod in the
Netherlands (Crustacea: Amphipoda) // Lauterbornia.
V. 85. P. 123.
https://www.researchgate.net/publication/330384640.

Panov V.E., Alexandrov B., Arbaciauskas K. et al. 2009. As-
sessing the risks of aquatic species invasions via Euro-
pean inland waterways: from concepts to environmental
indicators // Integrated Environmental Assessment
and Management (IEAM). V. 5(1). P. 110.
https://onlinelibrary.wiley.com/doi/10.1897/IEAM_2008-
034.1/full.

Perova S.N., Pryanichnikova E.G., Zhgareva N.N. 2019. Ap-
pearance and Distribution of New Alien Macrozoo-
benthos Species in the Upper Volga Reservoirs // Rus.
J. Biol. Invasions. V. 10. № 1. P. 30. 
https://doi.org/10.1134/S2075111719010119

First Finding of Pontogammarus robustoides in the Rybinsk Reservoir
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Borok, Nekouzskii raion, Yaroslavl oblast, Russia
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In the present paper, the first finding of the Ponto-Caspian amphipod Pontogammarus robustoides Sars, 1894
in the Rybinsk Reservoir is reported. This potentially dangerous invasive species is currently actively expand-
ing its range due to its ability to reproduce quickly and adapt to different salinity. In October 2019, P. rubus-
toides was detected in the Volga Reach of the Rybinsk Reservoir. The species was first recorded in the Upper
Volga basin. It is premature to conclude that it has entered the Rybinsk Reservoir, further studies of the mac-
rozoobenthos of various sections of the Rybinsk and other Volga reservoirs are required.

Keywords: Rybinsk reservoir, Pontogammarus robustoides, first finding, invasive species
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Исследованы функциональные свойства гемоглобина у представителей популяций плотвы Rutilus
rutilus L., язя Leuciscus idus L. и леща Abramis brama (L.). Впервые в изученных популяциях обнаруже-
но наличие нескольких групп рыб с различными функциональными свойствами гемоглобина: в по-
пуляции плотвы – две группы, в популяции язя – тоже две, леща – четыре группы. Это свидетель-
ствует о гетерогенности исследованных популяций рыб по функциональными свойствами гемогло-
бина.
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Миллионы лет назад, расселяясь по планете и
занимая определенные экологические ниши, ви-
ды приспособились обитать в тех условиях, кото-
рые наиболее соответствуют их биологическим и,
в частности, физиологическим потребностям. Ес-
ли наземные организмы находятся в относительно
стабильных условиях, то гидробионты в большей
степени подвержены воздействию различных фак-
торов внешней среды. К наиболее важным абиоти-
ческим факторам можно отнести температуру и
количество растворенного в воде кислорода. Рыбы
обычно обладают множеством компонентов или
изоформ гемоглобина, и функциональная неодно-
родность, обнаруженная у многих видов, по-види-
мому, связана с изменяющейся физико-химиче-
ской средой и меняющимися потребностями в
кислороде в течение жизненного цикла (Anders-
en, 2020). Функциональная неоднородность ге-
моглобинов рыб позволяет многим видам пере-
носить гипоксические условия и изнурительное
плавание, а также поддерживать давление газа в
плавательном пузыре. Известно, что катодные
изоформы гемоглобина имеют высокое сродство
к кислороду и низкую чувствительность к изме-
нениям pH, что важно для обеспечения транс-
порта кислорода, когда pH крови падает во время
физических нагрузок и в условиях гипоксии. Для
сравнения, анодные изоформы обладают относи-
тельно низким сродством гемоглобина к кисло-

роду, а при снижении pH оно еще более снижает-
ся (Andersen, 2020).

Виды, занимая определенные пространства,
наиболее благоприятные для существования, либо
благодаря, либо вопреки каким-то факторам, не
приводящим к их гибели, образовали популяции.

В современной биологии популяция рассмат-
ривается как элементарная единица процесса
эволюции, способная реагировать на изменения
среды перестройкой своего генофонда (Яблоков,
1980; Северцов, 2005). Относясь к открытым си-
стемам, популяции рыб находятся под постоян-
ным воздействием внешних факторов, оказываю-
щих на нее определенное воздействие (Судаков,
2012). Вместе с тем, популяция в определенном
смысле относится и к изолированным системам,
скрещивание или обмен генетическим материа-
лом обычно происходит внутри самой популяции
(Северцов, 2005).

Сродство гемоглобина к кислороду, а также и
концентрация этого газа в воде для конкретного
вида рыб служат лимитирующими факторами,
определяющими его место обитания. Гемоглобин
различных видов рыб способен присоединять и
отдавать кислород в тех условиях температуры,
рО2 и других факторов внешней среды, которые
характерны для местa обитания данного вида в
настоящем и, следовательно, в обозримом про-
шлом (Лукьяненко и др., 1991). Эти факторы иг-
рают особую роль, поскольку к ним приспособле-
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ны как физиологические, биохимические, так и
биологические процессы в организме (Строга-
нов, 1962). Популяция, являясь элементарной
единицей эволюции (Северцев, 2005), как и виды
рыб, находится под постоянным воздействием
различных внешних и внутренних факторов, ко-
торые в конечном итоге приводят к выживанию
или гибели ее представителей и самой популяции.
Таким образом, при относительном постоянстве
этих условий можно, с большой долей вероятно-
сти, спрогнозировать дальнейшее развитие или де-
градацию определенной популяции рыб.

Основная константа гемоглобина Р50 (особен-
но водных организмов) находится под сильным
давлением естественного отбора, который ведет к
выживанию только тех особей вида, у которых ге-
моглобин имеет достаточно высокое сродство к
кислороду, чтобы он мог эффективно связывать
его в органах аэрации, но и достаточно низкое,
чтобы дыхательный пигмент легко освобождал
кислород в дышащих тканях. Это та “золотая се-
редина” в формировании свойств гемоглобина и
его Р50, абсолютное значение ее различно для раз-
ных видов, обитающих в разных условиях, по до-
стижении которой вид может выжить в том или
ином водоеме. Функциональные свойства гемо-
глобинов разных видов имеют в основе своей осо-
бенности молекулярной структуры белковой ча-
сти молекулы, возникшие в процессе длительной
эволюции и закрепленные естественным отбо-
ром. Изложенное выше относится и к популяци-
ям рыб.

Исследования функциональных свойств гемо-
глобина и других переносчиков кислорода у рыб и
водных животных должны по праву занимать од-
но из главенствующих мест в экологической фи-
зиологии. Наличие растворенного кислорода –
один из основных лимитирующих факторов,
определяющих место обитания данного вида и
его популяции. В настоящее время данные о вли-
янии функциональных свойств гемоглобина на
популяции рыб в литературе отсутствуют.

Для определения функциональных свойств ге-
моглобина у леща Abramis brama (L.), плотвы Ruti-
lus rutilus L. и язя Leuciscus idus L. рыб отлавливали
разово весной неводом в канале, соединяющимся
с Рыбинским водохранилищем у пос. Борок, Яро-
славская обл. Для исследования отбирали поло-
возрелых особей в количестве ≥40 экз. леща, ≥40 экз.
плотвы и ≥20 экз. – язя. Рассматривали рыбу, вы-
ловленную в одном месте, что обеспечивало при-
надлежность каждого вида к своей популяции.
По собственным наблюдениям и неопубликован-
ным данным, пол рыбы не влияет на функцио-
нальные свойства гемоглобина. Отбор проб крови
и получение гемоглобина проводили по стандарт-
ной методике, кривые кислородного равновесия
получали спектрофотометрически по разработан-

ной ранее методике (Камшилов, 2001). Результаты
статистически обрабатывали по критерию Стью-
дента.

По величине Р50 во всех случаях обнаружены
различия, наиболее заметные при рН 6.6 и моляр-
ности буферного раствора 0.05М.

У плотвы кривые кислородного равновесия име-
ли выраженную S-образную форму, однако, в ис-
следованной группе находились особи с разным
сродством гемоглобина к кислороду. По величине
Р50 выделились две группы – Г1 (6239.4 Па) и
Г2 (7239.3) (рис. 1а). Рыб с более высоким срод-
ством гемоглобина к кислороду было ~10%. В то
же время кривые кислородного равновесия были
очень схожи по своей форме и инвариантны.

Несколько иная картина выявлена при изуче-
нии величины эффекта Бора (рис. 1б). У 10% рыб
наблюдали классическую куполообразную форму
эффекта Бора, у 90% рыб максимум смещался в
сторону более низких значений насыщения гемо-
глобина кислородом, это может свидетельство-
вать о воздействии стрессирующего фактора на
большую часть рыб из выборки.

Сходные результаты получены и при исследо-
вании величины Р50 гемоглобина язя. Рыбы в вы-
борке также разделились на две независимые ста-
тистически достоверные группы с Р50 12132.1 (Г1) и
15251.8 Па (Г2), однако в этом случае рыб с более
высоким сродством гемоглобина к кислороду бы-
ло значительно больше – ~2 : 1 или 66 : 33%. При
этом не происходило полного насыщения гемо-
глобина кислородом, хотя кривые кислородного
насыщения очень сходны (рис. 1в).

По величине эффекта Бора эти две группы язя
также отличались друг от друга (рис. 1г), однако
по форме кривой величины эффекта Бора были
сходны.

Исследование функциональных свойств гемо-
глобина леща выявило несколько другую картину
(рис. 1д). Хотя все кривые кислородного равнове-
сия имели выраженную S-образную форму, вы-
борка разделилась на четыре группы. Величины
Р50 достигали 8025.9 (Г1), 5919.4 (Г2), 5026.2 (Г3) и
4306.2 Па (Г4) при рН 6.6, т.е. при крайних значе-
ниях сродство гемоглобина к кислороду увеличи-
лось в 1.86 раза. Вместе с тем, наибольшее коли-
чество рыб обладало более высоким сродством к
кислороду – 29%, 42, 14 и 14% соответственно.
Сходные различия наблюдались и при исследова-
нии эффекта Бора, в выборке присутствовали те
же четыре группы (рис. 1е). Все кривые имели по-
чти классическую куполообразную форму, лишь
у четвертой группы максимум сдвинулся в об-
ласть 40%-ного насыщения гемоглобина кисло-
родом.

В свое время в акватории Рыбинского водохра-
нилища проводили исследования популяций леща
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Рис. 1. Кривые кислородного равновесия гемоглобина при молярности буферного раствора 0.05М и рН 6.6 (a, в, д) и
величина эффекта Бора гемоглобина (б, г, е) плотвы (а, б), язя (в, г), леща (д, е). Г1–Г4 – группы рыб с разным пар-
циальным давлением (пояснение в тексте).
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и плотвы. Многолетние исследования миграцион-
ного поведения леща (Рыбинское…, 1972; Рыбы…,
2015) показали, что лещ в водохранилище пред-
ставляет собой единую популяцию, состоящую из
локальных стад. По результатам массового мече-
ния (Рыбинское…, 1972; Рыбы…, 2015), все про-
изводители леща возвращались для нереста в те
реки и участки прибрежья, где были помечены
весной предыдущего года. Авторы считают, что
это предопределяет дифференциацию популяции
на ряд территориальных группировок, обособ-
ленных в период нереста и состоящих из оседлых
рыб, а также уходящих далеко от нерестилищ ми-
грантов. Более подробные комплексные исследо-
вания популяции леща (Рыбы …, 2015) позволили
сделать заключение, что существуют две трофи-
ческие группировки леща, различающиеся по
ширине спектра питания, и две этологические
группировки этого вида, (номадные). Такие ис-
следования согласуются с нашей точкой зрения,
что подтверждается обнаружением четырех групп
леща с различными функциональными свойства-
ми гемоглобина. Часть из них находится под воз-
действием гипоксии, о чем свидетельствует высо-
кое сродство гемоглобина к кислороду (Г1, Г2)
(Камшилов, Камшилова, 2019). Также в исследо-
ванной популяции обнаружена группа с низким
сродством гемоглобина к кислороду (Г4), т.е. жи-
вущая при максимальном содержании кислоро-
да. Однако, в выборке присутствует еще одна не-
большая группа рыб (Г3), занимающая среднее
положение, как по сродству гемоглобина, так и
по величине эффекта Бора, что может свидетель-
ствовать о том, что эта группа в данный момент не
подвергается воздействию каких-либо физиче-
ских факторов.

Исходя из вышеизложенного, можно предпо-
ложить, что в выборку попали представители как
двух трофических, так и двух этологических груп-
пировок леща, отличающиеся по месту обитания,
и соответственно гидрологическому режиму во-
доема. Необходимо отметить, что наличие в вы-
борки леща четырех групп рыб с различными
функциональными свойствами гемоглобина уве-
личивает возможность этой популяции выжить
при изменении и температуры, и снижении кис-
лорода в водоеме.

По мнению исследователей (Рыбы…, 2015),
плотва Рыбинского водохранилища разделена на
две экологические расы: прибрежную форму (со
смешанным спектром питания) и пойменно-при-
донную (преимущественно моллюскоядную), раз-
личающиеся по комплексу морфологических при-
знаков. Это также согласуется с выделением по ре-
зультатам настоящего исследования двух групп
плотвы, различающихся по функциональным
свойствам гемоглобина, на пойменно-придонную
или глубоководную группировку (бентофаги) с от-
носительно высоким сродством и прибрежную

(растительноядную) с более низким сродством ге-
моглобина к кислороду.

Гораздо меньше данных по биологии язя, ви-
димо, потому что он не принадлежит к относи-
тельно ценным промысловым речным рыбам.
Известно, что пища молоди язя, в основном,
представлена зоопланктоном; рыбы старших воз-
растов питаются преимущественно бeнтосными
насекомыми. Иногда в пище язя попадается и ры-
ба (Никольский, 1971), т.е. при определенных
условиях язь может становиться хищником. При
этом несколько меняется его образ жизни, он ста-
новится более активным, что, в свою очередь,
требует несколько больших затрат энергии, а сле-
довательно, и большего потребления кислорода.
Известно, что гемоглобин высокоподвижных ви-
дов рыб способен легче отдавать кислород тканям
против крутого градиента О2. Это имеет опреде-
ленное адаптивное значение, поскольку в актив-
нодышащих тканях рыб, как и у других позвоноч-
ных, происходит интенсивное образование лакта-
та, АТФ, производится больше СО2 и некоторых
других кислых продуктов, которые в конечном
счете понижают рН крови, вследствие чего осво-
бождается большая часть связанного им кислоро-
да. Вместе с этим, избыток ионов водорода, пред-
ставляющих собой, по образному выражению
П. Хочачка и Дж. Сомеро (1977), “отрицательный
модулятор функции гемоглобина”, способствуя
отдаче кислорода тканям, в то же время препят-
ствует насыщению гемоглобина кислородом в
жабрах (Weber, Campbell, 2010), что приводит к
гипоксии. Однако в выборке язя присутствует две
группы рыб, различные свойства гемоглобина ко-
торых позволяют популяции выжить при сниже-
нии кислорода.

Согласно прогнозам, из-за изменения климата
средняя температура пресной воды вырастет на
4°C. Повышенная температура вызывает сниже-
ние сродства гемоглобина к кислороду, что спо-
собствует разгрузке кислорода в тканях, но может
быть вредным для связывания кислорода в жаб-
рах. С повышением температуры воды количе-
ство растворенного кислорода уменьшается, а
метаболическая потребность в нем увеличивается
(Val et al., 2016). При таких изменениях выживут
популяции, в которых присутствует несколько
групп, обладающих различными функциональ-
ными свойствами гемоглобина.

Выводы: Итак, функциональные свойства ге-
моглобина способны влиять на популяции рыб. В
исследованной группе плотвы находились особи
с разным сродством гемоглобина к кислороду. По
величине Р50 выделились две группы. В выборке
язя присутствовали также две группы рыб, позволя-
ющие популяции выжить и при потеплении, и при
похолодании. Наличие в выборке леща четырех
групп рыб с различными функциональными свой-
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ствами гемоглобина также увеличивает возмож-
ность этой популяции выжить и при изменении
температуры, и снижении кислорода в водоеме.
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The functional properties of hemoglobin were studied in some representatives of the populations of roach Ru-
tilus rutilus L., ide Leuciscus idus L., and bream Abramis brama (L.). For the first time in the studied popula-
tions, the presence of several groups of fish with different functional properties was found, namely, in the
roach population, two groups were found, ide – two groups and bream – four groups of fish, which indicates
the heterogeneity of the studied fish populations in terms of these vital parameters.
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