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Впервые с помощью сканирующей электронной микроскопии (СЭМ) изучены диатомовые водо-
росли из небольших водоемов полигонально-валиковой тундры о. Тит-Ары (нижнее течение
р. Ленa). В фитоперифитоне обнаружено 160 таксонов из 48 родов, 25 семейств, 13 порядков и
3 классов, в том числе 55 новых для флоры бассейна р. Лены, 46 – Якутии и 13 – определенных до
рода. Наибольшее разнообразие Bacillariophyta представлено в неглубоком озере на северной око-
нечности острова, обнаружено >100 видов и разновидностей диатомовых водорослей, из них 29 но-
вых для флоры Якутии. В исследованных водоемах отмечены доминирующие виды Achnanthidium
minutissimum, Caloneis silicula, Cocconeis euglypta, C. pediculus, C. placentula, Cymbella artica, C. neocistula,
Eunotia faba, E. praerupta, Gomphonema acuminatum, Hantzschia amphioxys, Navicula cryptocephala, Stau-
roneis anceps, Tabellaria fenestrata, T. flocculosa, Ulnaria ulna.
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ВВЕДЕНИЕ
Первые немногочисленные литературные све-

дения о диатомовых водорослях низовьев р. Лена
приводятся в работе Серкиной (1969) – по резуль-
татам обследования фитопланктона некоторых
участков дельты реки и ее взморья дана общая
численность представителей родов Melosira и As-
terionella без подразделения их на виды. Выявле-
но, что основная роль в фитопланктоне дельты
р. Ленa и ее взморья принадлежит диатомовым
водорослям. Позднее по результатам изучения
фитопланктона основных проток дельты (Оле-
некская, Быковская, Трофимовская, Саардах-
ская и Арангастахская) приведены 74 таксона во-
дорослей, относящихся к семи отделам с преоб-
ладанием представителей Bacillariophyta – 29
видов (Васильева, Ризванова, 1976). В исследо-
ванных протоках доминировали Asterionella formo-
sa Hassal, A. gracillima (Hantzsch) Heiberg, Melosira
varians Agardh, M. distans (Ehrenberg) Kützing var.
distans, M. distans var. alpigena Grunow, M. granulata
var. angustissima O. Müller, M. italica (Ehrenberg)
Kützing var. italica, M. italica var. tenuissima
(Grunow) O. Müller, Tabellaria fenestrata (Lyngbye)
Kützing (Васильева, Ризванова, 1976). В водоемах
Усть-Ленского заповедника зафиксировано 45
таксонов диатомовых водорослей и сходный со-
став доминантов (Melosira distans, M. granulata

(Ehrenberg) Ralfs, Asterionella formosa, A. gracillima,
Tabellaria fenestrata, Navicula radiosa Kützing) (Ре-
мигайло, 1983). В работе по альгофлоре дельты р.
Лена приведен подробный сравнительный фло-
ристический анализ водорослей разных участков
дельты, преддельтового участка, а также мелких
стоячих водоемов, в видовом списке указано 302
вида и разновидности (Васильева, Ризванова,
1976). Основу систематического списка представ-
ляли водоросли из отделов диатомовых (от одно-
го до 44 видов), зеленых и синезеленых. Распре-
деление их по отдельным участкам дельты было
неоднородным. Во всех исследованных водоемах
в бентосе и чаще в обрастаниях встречались виды
родов Сосconeis, Eunotia, Gomphonema, Gyrosigma,
Navicula, Pinnularia, Stauroneis, Synedra, Surirella,
Tabellaria. По результатам исследований нижнего
участка р. Лены от пос. Жиганск до пос. Джарджан
и в дельте реки зарегистрировано 286 таксонов во-
дорослей из семи отделов, из них диатомовых – 174
с доминированием в весеннем планктоне Melosira
italica, M. granulata, M. varians, Fragilaria intermedia
Grunow, Asterionella formosa, Tabellaria fenestrata var.
intermedia Grunow (Ремигайло, 1986). Многолет-
ние исследования фитопланктона среднего и
нижнего течения р. Лены выявили 898 таксонов
водорослей, в том числе – 393 представителя
Bacillariophyta (Ремигайло, 2014). Наиболее часто
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встречались Melosira varians, Fragilaria intermedia,
Synedra acus Kützing, S. ulna (Nitzsch) Ehrenberg,
S. ulna var. danica (Kützing) Grunow, Asterionella for-
mosa, Hannaea arcus (Ehrenberg) Patrick, Navicula
reinhardtii (Grunow) Cleve, Eunotia praerupta Ehren-
berg, Cymbella cistula (Hemprisch) Grunow, C. tumi-
da (Brébisson) V. Heurck, Amphora ovalis Kützing,
Epithemia turgida (Ehrenberg) Kützing, Nitzschia
acicularis W. Smith, Surirella tenera Gregory, Cy-
matopleura solea (Brébisson) W. Smith и др. В работе
по фитопланктону рек Якутии для р. Лены приве-
дено 393 таксона Bacillariophyta видового и внут-
ривидового ранга из 42 родов (Габышев, Габыше-
ва, 2018). В планктоне реки отмечены массовые
виды: Aulacoseira distans, A. distans var. alpigena,
A. islandica (O. Müller) Simonsen, A. italica, Fragilar-
ia virescens var. inaequidentata Lagerstedt, Hannaea
arcus var. amphioxys (Rabenhorst) Patrick, Diatoma
anceps (Ehrenberg) Kirchner, D. hiemale (Lyngbye)
Heiberg, D. hiemale var. mesodon (Ehrenberg)
Grunow, Navicula amphibola Cleve, Gyrosigma acum-
inatum (Kützing) Rabenhorst, Eunotia diodon Ehren-
berg, E. praerupta var. praerupta, E. praerupta var.
bidens (W. Smith) Grunow, E. praerupta var. inflata
Grunow, Gomphonema ventricosum Gregory. Все вы-
шеупомянутые исследования были выполнены с
использованием световой микроскопии.

Данные по изучению видового состава диато-
мовых водорослей фитоперифитона нижнего те-
чения р. Лены отсутствуют.

Цель работы – описать видовой состав Bacil-
lariophyta в водоемах о. Тит-Ары (низовье р. Лены)
с использованием световой и сканирующей элек-
тронной микроскопии.

МАТЕРИАЛ И МЕТОДЫ ИССЛЕДОВАНИЯ

Остров Тит-Ары расположен в преддельтовом
участке нижнего течения р. Лены (71°53′ с.ш.,
127°09′ в.д. – 72°02′ с.ш., 126°52′ в.д.), где начина-
ется южная вершина дельты, первый узел раз-
ветвления простирается далее в северном направ-
лении до о. Столб, в пределах Булкурской прото-
ки с запада и основного русла реки с востока.
Территория острова сформирована под влиянием
речных наносов и русловой деятельности реки
(рис. 1). Основная часть острова сложена аллюви-
альными отложениями и песками, юго-западная
(наиболее высокая) часть о. Тит-Ары – дочетвер-
тичными породами, на которых растет разрежен-
ный лиственничный лес. Остров характеризуется
большим количеством озер эрозионно-термокар-
стового и водно-эрозионного происхождения на
первых и вторых надпойменных террасах. Его
климат обусловлен нахождением в высоких ши-
ротах и входит в субарктическую климатическую
зону, он полярный и суровый с продолжительной
холодной зимой и коротким прохладным летом.
Среднегодовая температура воздуха составляет
(‒13.2)– (‒13.4)°С, средняя температура января
(‒33.3)–(‒34.0)°С, июля – 7–8.9°С (Витвицкий,
1965; Егорова, 1965; Исаев и др., 2016).

Материалом для наших исследований послу-
жили пробы фитоперифитона, отобранные со
мхов и высших водных растений в литоральной
части водоемов (табл. 1) острова (ст. 1‒7) в авгу-
сте 2009 г.

Сбор и обработку материалов проводили по
методикам, предложенным в работе С.Ф. Кому-

Рис. 1. Карта-схема о. Тит-Ары в низовьях р. Лены. 1–7 – станции отбора проб.
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лайнена (2004). Для освобождения створок диа-
томей от органических веществ использовали ме-
тод холодного сжигания (Балонов, 1975). Препа-
раты водорослей изучали с помощью светового
Axiostarplus Zeiss и сканирующих электронных
Phillips 525Mб и Quanta 200 FEI микроскопов
центра ультрамикроанализа Лимнологического
института РАН. Для идентификации водорослей
использовали следующие систематические свод-
ки (Krammer, Lange-Bertalot, 1986, 1988, 1991а,
1991b; Krammer, 1997a, 1997b, 2000, 2002, 2003;
Lange-Bertalot, Genkal, 1999; Reichardt, 1999; Lange-
Bertalot, 2001; Генкал, Вехов, 2007; Levkov, 2009;
Генкал и др., 2011, 2015; Lange-Bertalot et al., 2011;
Харитонов, Генкал, 2012; Levkov et al., 2013; Хари-
тонов, 2014; Куликовский и др., 2016; Чудаев, Го-
лолобова, 2016), для уточнения названия и система-
тического положения – международную альгобазу:
AlgaeBase (http://www.algaebase.org). Экологическая
и географическая характеристики диатомей приве-
дены по (Pantle, Buck, 1955; Sladeček, 1973, 1986;
Krammer, Lange-Bertalot, 1986, 1988; 1991a, 1991b;
Krammer, 1997a, 1997b, 2002, 2003; Lange-Bertalot,
Genkal, 1999; Reichardt, 1999; Lange-Bertalot, 2001;
Баринова и др., 2006; Стенина, 2009; Levkov, 2009;
Харитонов, Генкал, 2012; Харитонов, 2014).

РЕЗУЛЬТАТЫ ИССЛЕДОВАНИЯ

В исследованных водоемах о. Тит-Ары выяв-
лено 160 таксонов (* – новые для бассейна реки,

** – новые для альгофлоры Якутии). Achnanthei-
opsis oestrupii (Cleve-Euler) Lange-Bertalot – 4
(здесь и далее указаны номера станций); Achnan-
thidium daonense (Lange-Bertalot) Lange-Bertalot,
Mounier et Ector – 6; A. minutissimum (Kützing)
Czarnecki – 2, 5, 6; А. pusillum (Grunow) Czarnecki –
2; Amphipleura pellucida (Kützing) Kützing – 2; Am-
phora ovalis (Kützing) Kützing – 3; **A. pseudosibiri-
ca Levkov et Pavlov – 6; Amphora sp. – 6; Aneumastus
apiculatus (Østrup) Lange-Bertalot – 3; Asterionella
formosa Hassall – 2; **Boreozonacola hustedtii Lange-
Bertalot, Kulikovskiy et Witkowski – 4, 5; Caloneis si-
licula (Ehrenberg) R.T. Cleve – 3, 5; Cavinula sp. – 7;
Cocconeis euglypta Ehrenberg – 3; C. lineata Ehren-
berg – 3, 6; C. pediculus Ehrenberg – 6; C. placentula
Ehrenberg – 3, 5, 7; Craticula cuspidata (Kützing) D.G.
Mann – 6; Cymatopleura apiculata W. Smith – 3;
**Cymbella neocistula Krammer – 2, 3, 5; **C. neo-
gena (Grunow) Krammer– 3, 5; **Cymbella cf. sub-
helvetica Krammer – 5; **Cymbopleura lapponica
(Grunow) Krammer – 6; C. subcuspidata (Krammer)
Krammer – 5, 6; C. tynnii (Krammer) Krammer – 3,
5, 6; Denticula elegans Kützing – 6; Diploneis elliptica
(Kützing) P.T. Cleve – 3; Discostella pseudostelligera
(Hustedt) Houk et Klee – 3, 6; Discostella sp. – 3;
**Encyonema hustedtii Krammer – 6; **Encyonema
cf. lunatum (W. Smith) Van Heurck – 6; E.obscurum
(Krasske) D.G. Mann – 6; E. silesiacum (Bleisch)
Mann – 2, 3, 6; Encyonema sp. – 6; **E. vulgare Kram-
mer – 6; Epithemia adnata (Kützing) Brébisson – 2, 4, 6;
E. turgida (Ehrenberg) Kützing – 3, 4, 6; Eucocconeis

Таблица 1. Характеристика литоральной части исследуемых водоемов (ст. 1–7) о. Тит-Ары (рис. 1)

Примечание: P – прозрачность воды; ГЗ – густые заросли; П – песчанное дно, П/И – песчанно-илистое, И – илистое.

Номер 
станции Водоем, форма Размер, м P, м t, °С Дно Берег Описание

1 Пойменное озеро,
округлое

60 × 45 ≤1.0 9.5 П ГЗ осоки и аркто-
филы

Проточное

2 Термокарстовое 
озеро, овальное

70 × 55 ≤1.0 9.2 П/И ГЗ ивняков Расположено среди лист-
венничной редины

3 Морозобойная тре-
щина

>20 ≤0.2 8.7 И – Заполнена грунтовыми 
водами, ширина местами 
15 см

4 Термокарстовое 
озеро

35 × 30 ≤1.0 9.8 П/И ГЗ ив, осоки, арк-
тофилы

Расположено на поли-
гоне полигонально-вали-
ковой тундры

5 Озеро-старица, про-
долговатое

260 × 45 ≤1.0 9.4 П/И Заросли осоки и 
арктофилы

Расположено среди мел-
кобугорковой тундры

6 Озеро разнообразно 
изогнутой формы

180 × 130 ≤1.0 10.2 П/И ГЗ осоки и аркто-
филы

Неглубокое

7 Озерцо-провал 60 × 45 ≤1.0 9.8 П/И ГЗ осоки и аркто-
филы

Проточное, расположено 
в низине между двумя 
увалами на северной око-
нечности острова
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flexella (Kützing) Meister – 6; E. laevis (Østrup)
Lange-Bertalot var. laevis – 1, 5; **E. laevis var. diliv-
iana (Hustedt) Lange-Bertalot – 6; Eunotia arcus Eh-
renberg – 3, 4, 6; E. bidens Ehrenberg – 6; E. bilunaris
(Ehrenberg) Schaarschmidt – 3, 4, 6, 7; **E. boreote-
nuis Nörpel-Schempp et Lange-Bertalot – 6;
**E. botuliformis Wild, Nörpel et Lange-Bertalot – 3;
**E. curtagrunowii Nörpel-Schempp et Lange-Ber-
talot – 3, 4, 6; **Eunotia cf. dorofeyukae Lange-Ber-
talot et Kulikovskiy – 6; E. exigua (Brébisson ex Kütz-
ing) Rabenhorst – 3, 4, 6; E. faba (Ehrenberg)
Grunow – 1–4, 6; **E. ferefalcata Kulikovskiy et
Lange-Bertalot – 3, 4; E. flexuosa (Brébisson ex Kütz-
ing) Kützing – 4; **E. glacialifalsa Lange-Bertalot –
6; E. gracilis Meister – 6; *E. intermedia (Krasske ex
Hustedt) Nörpel-Schempp et Lange-Bertalot – 6;
**E. metamonodon Lange-Bertalot – 6; E. minor
(Kützing) Grunow – 6; E. monodon Ehrenberg – 6;
**E. mucophila (Lange-Bertalot, Nörpel-Schempp et
Alles) Lange-Bertalot – 4; **E. parapraerupta Lange-
Bertalot et Metzeltin – 6; E. praerupta Ehrenberg – 3,
4, 6; **E. pseudoflexuosa Hustedt – 4; **E. pseudo-
groenlandica Lange-Bertalot et Tagliaventi – 6; *Eu-
notia cf. pseudopectinalis Hustedt – 3, 6; **E. scandio-
russica Kulikovskiy, Lange-Bertalot, Genkal – 6;
E. septentrionalis Østrup – 6; Eunotia cf. soleirolii (Kütz-
ing) Rabenhorst – 6; Eunotia sp. 1 – 6; Eunotia sp. 2 – 6;
E. subarcuatoides Alles Nörpel et Lange-Bertalot – 2–
4, 6; **E. superbidens Lange-Bertalot – 6; *E. tenella
(Grunow) Hustedt – 6; **E. ursamaioris Lange-Ber-
talot et Nörpel-Schempp – 3, 6; E. valida Hustedt –
4, 6; Fragilaria capucina var. capucina Desmazieres –
2, 3, 6; **F. capucina var. perminuta (Grunow) Lange-
Bertalot – 6; Fragilaria sp. 1 – 6; Fragilaria sp. 2 – 6;
F. vaucheriae (Kützing) Petersen – 2, 3, 6; Fragilari-
forma virscens var. mesolepta (Rabenhorst) Andresen
Stoermer Kreis in Andresen – 3, 6; *Geissleria similis
(Krasske) Lange-Bertalot et Metzeltin – 6; Gompho-
nema acuminatum Ehrenberg – 2–6; **G. angus-
ticephalum E. Reichardt et Lange-Bertalot – 4, 6;
**Gomphonema cf. minusculum Krasske – 6; G. clava-
tum Ehrenberg – 6; G. gracile Ehrenberg – 3; G. mi-
cropus Kützing – 4; G. parvulum (Kützing) Kützing –
6; G. productum (Grunow) Lange-Bertalot et E. Re-
ichardt – 3; Gomphonema sp. 1 – 4, 6; Gomphonema
sp. 2 – 4, 6; G. subclavatum (Grunow) Grunow – 6;
G. truncatum Ehrenberg – 6; Gyrosigma attenuatum
(Kützing) Rabenhorst – 3, 6; Hantzschia amphioxys
(Ehrenberg) Grunow – 5; **Humidophila schmass-
manii (Hustedt) Buczko et Woital emend. Genkal – 6;
Luticola mutica (Kützing) D.G. Mann – 5; Melosira
varians C. Agardh – 3; Navicula cryptocephala Kützing –
3, 5, 7; N. exilis Kützing – 6; N. gregaria Donkin – 3;
**Navicula cf. pseudotenelloides Krasske – 7; N. radio-
sa Kützing – 6, 7; **Navicula cf. vaneei Lange-Ber-
talot – 6; Neidium bisulcatum (Lagerstedt) P.T. Cleve –
6; N.dubium (Ehrenberg) P.T. Cleve – 6; Nitzschia al-
pina Hustedt – 5; N. microcephala Grunow – 5;
N. perminuta (Grunow) M. Peragallo – 5, 6; **Pinnu-

laria anglica Krammer – 6; P. biceps Gregory – 1, 4, 6;
P. brevicostata R.T. Cleve – 1; **Pinnularia cf. bulla-
costae Krammer et Lange-Bertalot – 6; **P. crucifera
Cleve-Euler – 3, 5; P. major (Kützing) Cleve – 2;
P. mesolepta (Ehrenberg) W. Smith – 4; **P. neomajor
Krammer – 2; **P. parvulissima Krammer – 3, 5;
**Pinnularia cf. schimanskii Krammer – 3, 5;
**P. septentrionalis Krammer – 6; **P. sinistra Kram-
mer – 3–6; Pinnularia sp. 1 – 5; Pinnularia sp. 2 – 5;
Pinnularia sp. 3 – 3; P. spitsbergensis P.T. Cleve – 4;
**P. subcommutata Krammer – 6; Pinnularia cf. viridis
(Nitzsch) Ehrenberg – 5; **Placoneis coloradensis
Kociolek et Thomas – 6; *P. explanata (Hustedt)
Mayama – 6; Placoneis cf. pseudanglica (Lange-Ber-
talot) Cox – 6; Planothidium lanceolatum (Brébisson
ex Kützing) Lange-Bertalot – 2; Psammothidium chl-
idanos (Hohn et Hellerman) Lange-Bertalot – 6;
**P. daonense (Lange-Bertalot) Lange-Bertalot – 6;
*Psammothidium cf. grischuna (Wuthrich) Bukhti-
yarova et Round – 6; *P. levanderi (Hustedt) Bukhti-
yarova et Round – 6; Psammothidium cf. marginula-
tum (Wuthrich) Bukhtiyarova et Round – 6; Pseudo-
staurosira parasitica (W. Smith) Morales – 3;
**Punctastriata ovalis Williams et Round – 6; Rhopal-
odia gibba (Ehrenberg) O. Müller – 3, 6; Rossithidium
pusillum (Grunow) Round et Bukhtiyarova – 6; Sel-
laphora bacillum (Ehrenberg) D.G. Mann – 3; *S. lae-
vissima (Kützing) D.G. Mann – 3; **Sellaphora cf.
obesa D.G. Mann – 3; **S. parapupula Lange-Ber-
talot – 7; S. pupula (Kützing) Mereschkowsky – 3, 4,
6; S. pseudopupula (Krasske) Lange-Bertalot – 6;
Stauroneis anceps Ehrenberg – 3, 4, 6; S. phoenicenter-
on (Nitzsch) Ehrenberg – 6, 7; **S. reichardtii Lange-
Bertalot, Cavacini, Tagliaventi et Alfinito – 6;
S. smithii Grunow – 6; Staurosira elliptica
(Schumann) Williams et Round – 6; S. venter (Ehren-
berg) Cleve et Möller – 6; *Stephanodiscus cf. alpinus
Hustedt – 7; **S. makarovae Genkal – 7; Stephano-
discus sp. – 3; Surirella angusta Kützing – 3; S. brebi-
ssonii Krammer et Lange-Bertalot – 3; Tabellaria
fenestrata (Lyngbye) Kützing – 3–6; T. flocculosa
(Rotn) Kützing – 2, 4, 6; Ulnaria acus (Kützing)
Aboal – 7; U. ulna (Nitzsch) Compére – 3, 7. Иллю-
страции некоторых редких для флоры России и
новых для Якутии приведены на рис. 2.

Среди исследованных водоемов наибольшее
разнообразие Bacillariophyta представлено в водо-
еме на северной оконечности острова. В неглубо-
ком озере (ст. 6) найдено >100 таксонов видового
и внутривидового ранга, из них 29 – новые для
флоры Якутии. Под сопкой в заполненной водой
морозобойной трещине (ст. 3) выявлен 61 таксон,
среди них 11 – новые для региона. В озере-стари-
це (ст. 5) среди мелкобугорковой тундры зареги-
стрировано 29 видов (8 – новых для Якутии). В
термокарстовом озере на полигоне полигональ-
но-валиковой тундры (cт. 4) обнаружено 35 так-
сонов, из них 7 относятся к новым для региона. В
термокарстовом озере (ст. 2) среди лиственнич-
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ной редины отмечено 24 представителя Bacillario-
phyta (2 – новые для флоры Якутии). В озерце-
провал (ст. 7), в низине между двумя увалами на
северной оконечности острова найдено 13 видов
диатомовых водорослей (3 – новые для республи-
ки). В пойменном озере (ст. 1) выявлено мини-
мальное число – 8 видов. В исследованных водо-
емах в видовом отношении преобладали широко
распространенные виды. Среди них лидирующее
положение в фитоперифитоне занимали Asterio-
nella formosa, Eunotia bilunaris, E. faba, Fragilaria ca-
pucina, Gomphonema acuminatum, Tabellaria fenes-
trata.

Для 82 таксонов из 160 диатомей, обнаружен-
ных в водоемах о. Тит-Ары, известно географиче-
ское распространение: 58 таксонов (70.8%) – кос-
мополиты по 12 таксонов (по 14.6%) – голаркти-
ческие и бореальные виды. Для 85 таксонов
известна приуроченность к местообитанию, сре-
ди них доминируют бентосные виды – 68 таксо-
нов (80%), планктонно-бентосных видов – 14 и
планктонных – 3.

Выявлено 87 таксонов, для которых известно
отношение к рН среды. В период наших исследо-
ваний отмечено преобладание алкалифилов –
32 таксона (36.8%), среди них наиболее часто в

Рис. 2. Электронные микрофотографии створок (СЭМ) с внутренней (б, в, в1, в2, г, е, ж, и, к, н) и с наружной (a, д, з,
л, м) поверхности. а – Cymbella neogena; б – Eucocconeis laevis var. diliviana; в, в1, в2 – Eunotia pseudoflexuosa; г – E. botu-
liformis; д – Navicula cf. pseudotenelloides; е – Eunotia curtagrunowii; ж – Punctastriata ovalis; з – Eunotia ferefalcata; и –
E. subarcuatoides; к – Pinnularia sinistra; л – P. cf. schimanskii; м – Sellaphora parapupula; н – S. cf. obesa.
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пробах встречали Caloneis silicula, Cocconeis placen-
tula, Fragilaria vaucheriae, Gomphonema acuminatum,
Gyrosigma attenuatum, Navicula cryptocephala, Ulnar-
ia ulna. Из группы индифферентов (27 таксонов,
или 31%) чаще всего отмечали Achnanthidium
minutissimum, Encyonema silesiacum, Navicula radio-
sa, Sellaphora pupula, Stauroneis anceps, Tabellaria
fenestrata. Из ацидофилов, представленных
25 таксонами (28.7%), постоянно присутствовали
Eunotia arcus, E. bilunaris, E. exigua, E. faba, E. prae-
rupta, Pinnularia bipes, Tabellaria flocculosa. Из алка-
либионтов обнаружены только 3 вида (3.5%) – ча-
сто встречающиеся Epithemia adnata, E. turgida,
Rhopalodia gibba.

Выявлены таксоны-индикаторы сапробности
воды ‒ 81, из них олигосапробионтов – 22, бета-
сапробионтов – 15, олиго-бетасапробионтов –
10, ксено-олигосапробионтов – 8, олиго-альфа- и
ксеносапробионтов – по 6, альфа-бета-, бета-
альфа- и бета-олигосапробионтов – по 3, олиго-
ксено- и ксено-бетасапробионтов – по 2, альфа-са-
пробионтов – 1. Легко заметить, что в диатомовой
флоре водоемов о. Тит-Ары преобладают олиго- и
ксеносапробионты с их вариациями – 59 таксонов,
это 72.8% видов-индикаторов сапробности (81) или
51% всех обнаруженных в водоемах о. Тит-Ары
таксонов (160), что характеризует водоемы как
олиготрофные.

ОБСУЖДЕНИЕ РЕЗУЛЬТАТОВ

Анализ данных электронного и светового мик-
роскопирования позволил впервые охарактери-
зовать таксономическую структуру диатомовых
водорослей водоемов из о. Тит-Ары нижнего те-
чения р. Ленa.

Наибольшее таксономическое разнообразие
выявлено для родов Fragilaria s.l. (9 таксонов), Eu-
notia (33), Pinnularia (18), Achnanthes (14), Navicula
s.l. (14), Cymbella s.l. (12), Gomphonema (12) и 13 ро-
дов (~30%) – моновидовые. На долю семи веду-
щих родов по видовому богатству приходится
112 видов и разновидностей (70% общего количе-
ства таксонов).

Такое структурное соотношение между веду-
щими родами, их ролью в сложении состава фло-
ры, по мнению ряда авторов, – отличительная
черта северных флор и отражает высокоширотное
положение региона (Гецен, 1985; Васильева, 1989;
Комулайнен, 2004; Стенина, 2009). Все найден-
ные виды и разновидности отмечены в планктоне
и в обрастаниях высших водных растений, а так-
же на моховых подушках мелких водоемов Суб-
арктики (Ремигайло, 1983, 1986). К сожалению,
литературные данные по видовому составу фито-
перифитона р. Лены, в том числе низовья реки,
отсутствуют. В обобщающей работе по разнооб-
разию растительного мира Якутии для этой реки

приводится близкий набор следующих родов:
Pinnularia (16), Gomphonema (21), Cymbella (22 так-
сона), Nitzschia (29), Fragilaria s.l. (45), Navicula
(58) (Разнообразие…, 2005; Flora…, 2010). В более
поздней работе В.А. Габышева, О.И. Габышевой
(2018) по фитопланктону крупных рек Якутии для
р. Лена приведено 393 таксонов Bacillariophyta
видового и внутривидового рангов из 42 родов,
отмечен сходный набор наиболее богатых в так-
сономическом плане родов: Eunotia (27), Pinnular-
ia (27), Gomphonema (30), Nitzschia (32), Navicula
(43), Fragilaria s.l. (48). Состав массовых видов в
фитопланктоне реки характеризуется наличием
планктонных представителей центрических диа-
томей рода Aulacoseira и бесшовных из родов Dia-
toma и Fragilaria (Габышев, Габышева, 2018) и зна-
чительно отличается от таковых, выявленных на-
ми в фитоперифитоне. Следовательно, водоросли
обрастаний о. Тит-Ары имеют своеобразный со-
став в условиях низкой температуры, слабого про-
таивания под ними многолетнемерзлой толщи и
короткого вегетационного периода в Арктике.

Выводы. В водоемах о. Тит-Ары выявлено
160 видов и разновидностей диатомовых водорос-
лей, из них 55 таксонов – новые для бассейна
р. Лены и 46 таксонов – новые для Якутии, что
позволило в значительной степени расширить
таксономический спектр водорослей реки и реги-
она. Находки такого числа новых таксонов и
форм, определенных только до рода, свидетель-
ствуют о слабой изученности Bacillariophyta р. Ле-
ны и региона в целом и необходимости дальней-
ших альгологических исследований с привлечени-
ем современных данных и методов электронной
микроскопии. Наибольшее разнообразие Bacillar-
iophyta представлено в неглубоком озере на север-
ной оконечности острова – обнаружено >100 ви-
дов и разновидностей диатомовых водорослей, из
них 29 новых для флоры Якутии. Наибольшим
таксономическим разнообразием характеризуют-
ся рода Eunotia (33), Pinnularia (18) и Achnanthes
(14). Среди доминирующих видов зафиксирова-
ны бентосные и эпифитные представители родов
Achnanthidium, Eunotia, Gomphonema, Tabellaria,.
Полученные данные могут быть использованы
для мониторинга тундровых олиготрофных водо-
емов Арктики.
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Diatom Algae of Waterbodies in the Subarctic Tundra
L. I. Kopyrina1, S. I. Genkal2, *, and P. A. Remigailo1
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For the first time, diatoms from small waterbodies of polygonal microrelief tundra on the Island of Tit-Ary
(the Lower Reaches of the Lena River) are studies using scanning electron microscopy (SEM). A total of
160 taxa below the rank of genus from 48 genera, 25 families, 13 orders and 3 classes are found in phytope-
riphyton, including 55 new for the f lora of the Lena river basin, 46 new for Yakutia and 13 taxa identified only
to the genus. The highest diversity of Bacillariophyta is recorded in a shallow lake at the north end of the is-
land. More than 100 species and varieties of diatoms are detected there, including 29 new for the flora of Yakutia.
Achnanthidium minutissimum, Caloneis silicula, Cocconeis euglypta, C. pediculus, C. placentula, Cymbella arti-
ca, C. neocistula, Eunotia faba, E. praerupta, Gomphonema acuminatum, Hantzschia amphioxys, Navicula
cryptocephala, Stauroneis anceps, Tabellaria fenestrata, T. flocculosa, Ulnaria ulna and Caloneis silicula are
found to be dominant in the waterbodies under study.

Keywords: Bacillariophyta, phytoperiphyton, island Tit-Ary, river Lena, Yakutia
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Приведены новые фаунистические данные о 33 видах ручейников юго-востока Беларуси, из них
шесть видов (Lupe phaeopa, Ceraclea fulva, Parasetodes respersellus, Anabolia laevis, Limnephilus fuscicornis,
Oligostomis reticulata) – новые для региона. Даны местонахождение и краткая информация о распро-
странении и эколого-биологических особенностях каждого вида.
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ВВЕДЕНИЕ
Ручейники (Trichoptera) – многочисленная и

богатая видами группа амфибионтных насеко-
мых, обладающая высокой экологической диф-
ференциацией. Мировая фауна ручейников на-
считывает 16267 современных и 521 ископаемых
видов и форм (Morse, 2020). В Беларуси в настоя-
щее время выявлен 161 вид (Мороз, Липинская,
2014; Višinskienė et al., 2018). Личинки ручейников
населяют почти все типы пресных водоемов и яв-
ляются постоянными компонентами зообентоса
речных экосистем (Гигиняк, 2010). Известно, что
видовой состав и численность этой группы под-
вержены значительным колебаниям в зависимо-
сти от различных факторов окружающей среды
(Гигиняк, 2005, 2007; Giginyak, 2007). Однако,
сведений о последних фаунистических измене-
ниях для отряда Trichoptera гораздо меньше, чем
для таких популярных групп насекомых, как, на-
пример, чешуекрылые или жесткокрылые (Гиги-
няк, 2011). Вместе с тем, за последние десятилетия
состав и структура трихоптерофауны водоемов и
водотоков претерпела существенные изменения. В
связи с этим изучение динамики качественного и
количественного состава фауны ручейников при-
обретает существенное значение.

Ранее автором опубликованы предваритель-
ные сведения по трихоптерофауне юго-востока
Беларуси (Островский, 2014, 2016, 2020). Цель
данной работы ‒ внести ряд дополнений к уже
опубликованным данным.

МАТЕРИАЛ И МЕТОДЫ ИССЛЕДОВАНИЯ

В результате обработки материалов, получен-
ных автором с применением стандартных мето-
дик сбора на территории Гомельского (основные
исследования), Брагинского и Буда-Кошелёв-
ского районов Гомельской обл., а также в окрест-
ностях г. Бобруйск Могилевской обл. в течение
полевых сезонов 2014–2020 гг., появилась воз-
можность представить новые фаунистические
сведения о 33 видах ручейников, распространен-
ных в данном регионе. Значком * отмечены виды,
впервые обнаруженные на территории Юго-Во-
сточной Беларуси. При этом ряд таксонов имеют
международную природоохранную значимость в
соответствии с общепринятыми категориями Меж-
дународного союза охраны природы: CR (находя-
щиеся под глобальной угрозой исчезновения), EN
(находящиеся под критической угрозой исчезнове-
ния), VU (уязвимые), NT (близкие к первым трем
категориям, имеющие неблагоприятные тенденции
на окружающих территориях или зависимые от осу-
ществляемых мер охраны), LC (требующие внима-
ния), DD (виды, по которым не имеется данных для
оценки статуса угрозы), NE (виды, статус которых
не оценен) (IUCN, 2001). Собранный материал
хранится в коллекции автора.

РЕЗУЛЬТАТЫ И ИХ ОБСУЖДЕНИЕ

Описание видов

Отряд Trichoptera Kirby, 1813.
Подотряд Annulipalpia Martynov, 1924.

Сокращения: ЦПКО – Центральный парк культуры и от-
дыха им. А.В. Луначарского.

УДК 595.745(476.2)

ВОДНАЯ ФЛОРА
И ФАУНА
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Надсемейство Hydropsychoidea Curtis, 1835.
Семейство Ecnomidae Ulmer, 1903.

Род Ecnomus McLachlan, 1864
Ecnomus tenellus (Rambur, 1842)
М а т е р и а л. Республика Беларусь, Гомель-

ская обл., г. Гомель, ЦПКО, набережная р. Сож,
15.06.2017, 4♂♂, 1♀; там же, 24.07.2018, 1♂.

Р а с п р о с т р а н е н и е. Транспалеарктиче-
ский вид. Широко распространен во всей Европе,
на Кавказе, в Закавказье, Северной Африке,
Средней Азии (нижнее течение р. Амударья), на
юге Дальнего Востока (Еврейская автономная
обл., бассейн залива Петра Великого), в Восточ-
ном Китае и Японии (Качалова, 1977; Спурис,
1989; Иванов и др., 2001; Morse et al., 2001; Поти-
ха, Арефина, 2003; Арефина, 2005; Вшивкова
и др., 2013).

З а м е ч а н и я. Личинки обитают в различных
типах озер, водохранилищах и медленно текущих
участках рек среди зарослей макрофитов, прояв-
ляют эвритермные и ацидотолерантные свойства
(Лепнева, 1964; Czachorowski, 1998; Иванов и др.,
2001). Строят сети, являются хищниками, напа-
дают на мелких личинок насекомых и ракообраз-
ных (Edington, Hildrew, 1995).

Семейство Hydropsychidae Curtis, 1835
Род Hydropsyche Pictet, 1834
Hydropsyche bulgaromanorum Malicky, 1977
М а т е р и а л. Республика Беларусь, Гомель-

ская обл., г. Гомель, ЦПКО, набережная р. Сож,
15.06.2017, 1♀; там же, 28.2017, 1♂, 1♀; там же,
13.05.2018, 1♀.

Р а с п р о с т р а н е н и е Средняя Европа (от-
сутствует в Испании и на севере Скандинавии) и
Южный Урал (Иванов и др., 2001; Бекетов, Крю-
ков, 2004).

З а м е ч а н и я. Личинки предпочитают круп-
ные равнинные реки и каналы, строят ловчие се-
ти (Иванов и др., 2001). Вид включен в Красный
список Польши, категория охраны LC (Szczęsny,
2002).

H. contubernalis McLachlan, 1865
М а т е р и а л. Республика Беларусь, Гомель-

ская обл., г. Гомель, ЦПКО, набережная р. Сож,
07.08.2016, 2♂♂; там же, 02.09.2016, 1♂, 1♀; там же,
09.05.2017, 3♀♀; там же, 16.05.2017, 2♂♂, 1♀; там
же, 15.06.2017, 1♂, 2♀♀; там же, 25.08.2017, 1♀; там
же, 21.05.2019, 1♀; Новобелицкий автомобильный
мост через р. Сож, 06.05.2017, 1♂; Могилёвская
обл., окр. г. Бобруйск, берег р. Березина,
22.07.2017, 1♂ (роение).

Р а с п р о с т р а н е н и е. Вид широко распро-
странен в Европе, но отсутствует в Испании и Ис-
ландии. Отмечен на Урале, Кавказе и в Закавка-
зье (Спурис, 1989; Иванов и др., 2001).

З а м е ч а н и я. Личинки встречаются в реках и
ручьях, являются фильтраторами (Иванов и др.,
2001).

Семейство Polycentropodidae Ulmer, 1903
Род Neureclipsis McLachlan, 1864
Neureclipsis bimaculata (L., 1761)
М а т е р и а л. Республика Беларусь, Гомель-

ская обл., г. Гомель, ЦПКО, набережная р. Сож,
09.08.2016, 1♀; там же, 16.05.2017, 1♂; там же,
25.08.2017, 1♂; там же, 09.05.2019, 1♀.

Р а с п р о с т р а н е н и е. Голарктический вид.
Распространен в Средней и Северной Европе,
Южном Зауралье, на Дальнем Востоке (Еврей-
ская автономная обл., о-в Сахалин, оз. Ханка) и в
Северной Америке (Лепнева, 1964; Спурис, 1989;
Вшивкова, Холин, 1996; Czachorowski, 1998; Ива-
нов и др., 2001; Morse et al., 2001; Бекетов, Крю-
ков, 2004; Арефина, 2005).

З а м е ч а н и я. Личинки предпочитают рав-
нинные реки с медленным течением, населяют
мезотрофные и эвтрофные озера и заросшие мак-
рофитами старицы рек, строят ловчие сети, явля-
ются хищниками (Лепнева, 1964; Edington, Hil-
drew, 1995; Czachorowski, 1998).

Род Plectrocnemia Stephens, 1836
Plectrocnemia conspersa (Curtis, 1834)
М а т е р и а л. Республика Беларусь, Гомель-

ская обл., Гомельский р-н, восточные окр. д. Ро-
мановичи, на обрывистом песчаном берегу
р. Ипуть, 30.08.2020, 1♀.

Р а с п р о с т р а н е н и е. Вид широко распро-
странен во всей Европе, отмечен в Предкавказье
(Иванов и др., 2001).

З а м е ч а н и я. Личинки встречаются в ручьях
с чистой водой, а также в олиготрофных озерах,
проявляют кренофильные свойства (Лепнева,
1940; Качалова, 1977; Czachorowski, 1998). Строят
ловчие сети, являются хищниками (Мороз, Ли-
пинская, 2014). Вид включен в Красный список
Венгрии (Malicky, 1994).

Семейство Psychomyiidae Walker, 1852
Подсемейство Tinodinae Li et Morse, 1997
Род Lype McLachlan, 1878
Lype phaeopa (Stephens, 1836)*
М а т е р и а л. Республика Беларусь, Гомель-

ская обл., Гомельский р-н, северные окр. д. Улу-
ковье, на обрывистом песчаном берегу р. Ипуть,
17.06.2018, 2♀♀.

Р а с п р о с т р а н е н и е. Широко распростра-
нен в Европе и европейской части России (Malicky,
2013).

З а м е ч а н и я. Личинки предпочитают боль-
шие и малые реки и ручьи, но также встречаются
в прудах и озерах, где на затопленных корягах
строят галереи из фрагментов древесины и песча-
ных частиц, скрепленных органическим секре-
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том (Качалова, 1977; Иванов и др., 2001). Питают-
ся детритом и водорослями (Wallace et al., 2003).

Подотряд Integripalpia Martynov, 1924
Надсемейство Leptoceroidea Leach, 1815
Семейство Leptoceridae Leach, 1815
Род Ceraclea Stephens, 1829
Ceraclea fulva (Rambur, 1842)*
М а т е р и а л. Республика Беларусь, Гомель-

ская обл., г. Гомель, ЦПКО, набережная р. Сож,
15.06.2017, 2♀♀; там же, 25.08.2017, 2♀♀; там же,
27.08.2017, 1♂.

Р а с п р о с т р а н е н и е. Транспалеарктиче-
ский вид. Широко распространен в Средней и
Северной Европе, но отсутствует в Испании и
Исландии. Обитает на Урале, Кавказе, в Сибири
(Прибайкалье, Минусинский край) и на Дальнем
Востоке (Спурис, 1989; Иванов и др., 2001).

З а м е ч а н и я. Личинки предпочитают оби-
тать в олиготрофных озерах, проточных старицах
рек и крупных прудах, в своей жизнедеятельности
тесно связаны с пресноводными губками (Czach-
orowski, 1998; Иванов и др., 2001; Wallace et al.,
2003). Домик прозрачный и эластичный, кониче-
ский и слабо изогнутый, состоит из спикул губок,
соединенных личиночным секретом (Wallace et al.,
2003). Вид включен в Красный список Чехии, ка-
тегория охраны EN (Chvojka et al., 2005).

C. nigronervosa (Retzius, 1783)
М а т е р и а л. Республика Беларусь, Гомель-

ская обл., г. Гомель, ЦПКО, набережная р. Сож,
09.05.2017, 1♂; Новобелицкий автомобильный
мост через р. Сож, 06.05.2017, 2♂♂, 2♀♀.

Р а с п р о с т р а н е н и е. Голарктический вид.
Распространен в Средней и Северной Европе,
Сибири (Прибайкалье, дельта р. Колыма), на юге
Дальнего Востока (о-в Сахалин, оз. Ханка), в
Японии (оз. Бива) и на тихоокеанском побережье
Северной Америки (Вшивкова, Холин, 1996;
Иванов и др., 2001; Morse et al., 2001).

З а м е ч а н и я. Личинки обитают в реках, ру-
чьях и чистых озерах с каменистым субстратом на
дне (Иванов и др., 2001; Wallace et al., 2003). До-
мик состоит из органического секрета и песчаных
частиц (Мороз, Липинская, 2014). Вид включен в
Красный список Польши, категория охраны LC
(Szczęsny, 2002) и Чехии, категория охраны EN
(Chvojka et al., 2005).

C. senilis (Burmeister, 1839)
М а т е р и а л. Республика Беларусь, Гомель-

ская обл., г. Гомель, ЦПКО, набережная р. Сож,
15.06.2017, 2♂♂; там же, 25.08.2017, 1♂; ЮВ. окр.
г. Гомель, на обрывистом песчаном берегу
р. Ипуть, 14.06.2017, 1♂.

Р а с п р о с т р а н е н и е. Широко распростра-
нен в Европе, но отсутствует в Испании и Ислан-
дии; обитает в Западной Сибири и Средней Азии

(Ферганская долина) (Спурис, 1989; Иванов и др.,
2001).

З а м е ч а н и я. Личинки живут в эвтрофных
озерах и медленно текущих реках (Czachorowski,
1998; Иванов и др., 2001). Домик гибкий и про-
зрачный, состоит из органического секрета ли-
чинки и спикул пресноводных губок, части кото-
рых иногда прикрепляются к внешней поверхно-
сти домика (Wallace et al., 2003). Вид включен в
Красный список Польши, категория охраны NT
(Szczęsny, 2002) и Чехии, категория охраны EN
(Chvojka et al., 2005).

Род Leptocerus Leach, 1815
Leptocerus tineiformis Curtis, 1834
М а т е р и а л. Республика Беларусь, Могилёв-

ская обл., г. Бобруйск, ул. Бахарева, на подокон-
нике в жилой квартире, 02.07.2017, 1♂ (погиб-
ший); Гомельская обл., Буда-Кошелёвский р-н,
г.п. Уваровичи, берег р. Уза, дата сбора неизвест-
на, 1♀.

Р а с п р о с т р а н е н и е. Вид широко распро-
странен в Европе, но отсутствует в Испании и на
севере Скандинавии; отмечен на Кавказе и Юж-
ном Урале (Спурис, 1989; Бекетов, Крюков,
2004).

З а м е ч а н и я. Личинки обычны среди зарос-
лей макрофитов в разнообразных стоячих водое-
мах и медленно текущих участках рек (Качалова,
1977; Иванов и др., 2001). Домик цилиндрический
и прямой, прозрачный и эластичный, состоит из
личиночного секрета (Wallace et al., 2003). Вид
включен в Красный список Норвегии, категория
охраны EN (Kjærstad et al., 2010).

Род Mystacides Berthold, 1827
Mystacides longicornis (L., 1758)
М а т е р и а л. Республика Беларусь, Гомель-

ская обл., г. Гомель, ЦПКО, набережная р. Сож,
15.06.2017, 1♂, 2♀♀; там же, 23.08.2017, 1♂; там же,
27.08.2017, 1♀; Брагинский р-н, д. Верхние Жары,
оз. Любитово, на прибрежной растительности,
16.08.2019, 1♂.

Р а с п р о с т р а н е н и е. Голарктический вид.
Широко распространен в Европе (отсутствует в
Испании), на Южном Урале, в Сибири, Монго-
лии, на Дальнем Востоке (п-ов Камчатка) и в Се-
верной Америке (Качалова, 1977; Иванов и др.,
2001; Бекетов, Крюков, 2004; Заика, 2009).

З а м е ч а н и я. Личинки обитают в зарастаю-
щих озерах, крупных прудах и водохранилищах,
медленно текущих участках рек и каналов, пере-
носят загрязнение воды (Качалова, 1977; Иванов
и др., 2001; Wallace et al., 2003). В отличие от
M. nigra домик состоит из очень мелких песчаных
гранул и более крупных частиц детрита (Мороз,
Липинская, 2014).
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Mystacides nigra (L., 1758)
М а т е р и а л. Республика Беларусь, Гомельская

обл., Гомельский р-н, северные окр. д. Улуковье,
р. Ипуть, на прибрежной растительности, 17.06.2018,
1♂; восточные окр. д. Романовичи, р. Ипуть, на при-
брежной растительности, 30.08.2020, 1♀.

Р а с п р о с т р а н е н и е. Транспалеарктиче-
ский вид. Обычен в Средней и Северной Европе,
отмечен в Сибири (Ямал) и на Дальнем Востоке
(Спурис, 1989; Иванов и др., 2001).

З а м е ч а н и я. Личинки обитают в озерах, во-
дохранилищах, участках рек с медленным течением
и крупных ручьях с песчаным дном и макрофитами
(Качалова, 1977; Иванов и др., 2001; Wallace et al.,
2003). Домик состоит из песчаных частиц и дет-
рита с палочкой, прикрепленной вдоль стенки
(Мороз, Липинская, 2014).

Род Oecetis McLachlan, 1877
Oecetis furva (Rambur, 1842)
М а т е р и а л. Республика Беларусь, Гомель-

ская обл., г. Гомель, ЦПКО, набережная р. Сож,
25.08.2017, 1♀; там же, 24.07.2018, 1♂, 2♀♀; г. Го-
мель, пр. Ленина, на свет витрины магазина,
14.08.2017, 1♀.

Р а с п р о с т р а н е н и е. Транспалеарктиче-
ский вид. Широко распространен в Европе (от-
сутствует в Испании и на севере Скандинавии),
на Урале, Кавказе, в Сибири и на юге Дальнего
Востока (Иванов и др., 2001).

З а м е ч а н и я. Личинки обитают среди зарос-
лей макрофитов в прибрежной зоне рек, озер и
больших прудов, фитофаги (Czachorowski, 1998;
Иванов и др., 2001). Домик конический, состоит
из гладко уложенных растительных частиц (Кача-
лова, 1977). Вид включен в Красную книгу Норве-
гии, категория охраны NT (Kjærstad et al., 2010).

O. lacustris (Pictet, 1834)
М а т е р и а л. Республика Беларусь, Гомель-

ская обл., Гомельский р-н, восточные окр. д. Ро-
мановичи, на обрывистом песчаном берегу
р. Ипуть, 30.08.2020, 1♂.

Р а с п р о с т р а н е н и е. Транспалеарктиче-
ский вид. Широко распространен в Европе (от-
сутствует в Испании); обитает в Сибири, Монго-
лии, на юге Дальнего Востока (оз. Ханка, п-ов Кам-
чатка, о-в Сахалин) и в Китае (Спурис, 1989;
Вшивкова, Холин, 1996; Иванов и др., 2001;
Morse et al., 2001; Арефина, 2005).

З а м е ч а н и я. Личинки обитают в озерах,
прудах, медленно текущих реках и каналах среди
зарослей макрофитов (Качалова, 1977; Иванов и
др., 2001). Домик гладкий, конический, изогну-
тый, состоит из частиц песка (Лепнева, 1940).

O. ochracea (Curtis, 1825)

М а т е р и а л. Республика Беларусь, Гомель-
ская обл., г. Гомель, ЦПКО, набережная р. Сож,
29.05.2017, 2♂♂, 1♀.

Р а с п р о с т р а н е н и е. Голарктический вид.
Распространен в Европе, на Урале, в Сибири,
Средней Азии (реки Сырдарья и Амударья), Мон-
голии, на Дальнем Востоке (п-ова Чукотский и
Камчатка, о-в Сахалин) и в Северной Америке
(Спурис, 1989; Вшивкова, Холин, 1996; Заика,
2009).

З а м е ч а н и я. Личинки обитают в зарослях
макрофитов в эвтрофных озерах и больших пру-
дах с заиленным дном, фитофаги (Czachorowski,
1998; Иванов и др., 2001; Бекетов, Крюков, 2004).
Домик гладкий, изогнутый, состоит из песчаных
частиц и мелких вкраплений детрита (Качалова,
1977; Wallace et al., 2003).

Род Parasetodes McLachlan, 1880
Parasetodes respersellus (Rambur, 1842)*
М а т е р и а л. Республика Беларусь, Гомель-

ская обл., г. Гомель, ЦПКО, набережная р. Сож,
25.08.2017, 1♂, 1♀.

Р а с п р о с т р а н е н и е. Редкий европейский
вид. Локально распространен на территории
Франции, Греции, Венгрии, Италии, Румынии,
России (Калининградская обл.), Украины и Бе-
ларуси (Buczyńska et al., 2014; Višinskienė et al.,
2018).

З а м е ч а н и я. Личинки предпочитают участ-
ки рек с песчаным и песчано-илистым дном. До-
мик прямой, состоит из небольших перекрываю-
щихся растительных частиц с палочкой, при-
крепленной вдоль стенки (Móra et al., 2014).

Семейство Molannidae Wallengren, 1891
Род Molanna Curtis, 1834
Molanna angustata Curtis, 1834
М а т е р и а л. Республика Беларусь, Гомель-

ская обл., ЦПКО, набережная р. Сож, 13.05.2018,
1♂; Буда-Кошелёвский р-н, г.п. Уваровичи, берег
р. Уза, дата сбора неизвестна, 1♀.

Р а с п р о с т р а н е н и е. Голарктический вид.
Распространен в Средней и Северной Европе, на
Урале, в Сибири (Хакасия), на Дальнем Востоке,
в Японии и Северной Америке (Спурис, 1989; Бе-
кетов, Крюков, 2004). Обычен в европейской ча-
сти России, но редок в Сибири и на Кавказе (Ива-
нов и др., 2001; Dragan, 2013).

З а м е ч а н и я. Личинки обитают в медленно
текущих реках и ручьях, различных типах озер,
прудах, предпочитают свободные от макрофитов
участки с песчаным дном (Czachorowski, 1998;
Wallace et al., 2003). Домик плоский из песчаных
частиц (Мороз, Липинская, 2014).

Надсемейство Limnephiloidea Kolenati, 1848
Семейство Brachycentridae Ulmer, 1903
Род Brachycentrus Curtis, 1834
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Brachycentrus subnubilus Curtis, 1834
М а т е р и а л. Республика Беларусь, Гомель-

ская обл., г. Гомель, ЦПКО, набережная р. Сож,
30.04.2018, 1♀; там же, 01.05.2018, 5♂♂, 5♀♀.

Р а с п р о с т р а н е н и е. Транспалеарктиче-
ский вид. Широко распространен в Европе, на
Кавказе, в Закавказье, Сибири (Хакасия), Сред-
ней Азии и на Дальнем Востоке (п-ов Камчатка)
(Спурис, 1989; Иванов и др., 2001; Dragan, 2013).

З а м е ч а н и я. Личинки обитают в реках и
крупных ручьях, местами достигая значительной
численности, редко встречаются в олиготрофных
озерах с каменистым дном (Czachorowski, 1998;
Wallace et al., 2003). Домик четырехгранной фор-
мы из секрета и детрита, иногда из песчинок,
прикреплен неподвижно к субстрату (Лепнева,
1966; Качалова, 1977). Вид включен в Красный
список Германии, категория охраны VU (Klima,
1998) и Венгрии, категория охраны VU (Malicky,
1994).

Семейство Limnephilidae Kolenati, 1848
Подсемейство Limnephilinae Kolenati, 1848
Триба Limnephilini Kolenati, 1848
Род Anabolia Stephens, 1837
Anabolia laevis (Zetterstedt, 1840)*
М а т е р и а л. Республика Беларусь, Гомель-

ская обл., г. Гомель, р. Сож, центральный город-
ской пляж, на прибрежной растительности,
24.09.2016, 1♂; Гомельский р-н, окр. д. Уза, берег
р. Уза, на древесно-кустарниковой растительно-
сти, 01.10.2016, 9♂♂; восточные окр. д. Старые
Дятловичи, р. Сож, на прибрежной растительно-
сти, 20.09.2020, 2♂♂.

Р а с п р о с т р а н е н и е. Вид распространен в
Средней Европе и на северо-западе европейской
части России (Иванов и др., 2001).

З а м е ч а н и я. Личинки обитают в реках, ру-
чьях, прудах и озерах (Иванов и др., 2001). Домик
из минеральных частиц и растительных фрагмен-
тов (Мороз, Липинская, 2014).

Род Grammotaulius Kolenati, 1848
Grammotaulius nitidus (Müller, 1764)
М а т е р и а л. Республика Беларусь, Гомель-

ская обл., юго-восточные окр. г. Гомель, Коре-
нёвское лесничество, микрозаказник аполлона
черного, среди тростника на пересохшем лесном
болоте, 11.10.2020, 1♀.

Р а с п р о с т р а н е н и е. Европа (редок на юге
и севере), Кавказ, Закавказье, Средняя Азия и
Сибирь (Спурис, 1989; Иванов и др., 2001).

З а м е ч а н и я. Личинки предпочитают мел-
кие лесные водоемы, обитают в эвтрофных озе-
рах, старицах рек, среди зарослей макрофитов на
дне стоячих водоемов (Czachorowski, 1998). Часто
встречаются в заболоченных пересыхающих ле-
том лужах (Wallace et al., 2003). Домик до 50 мм

длиной, прямой, почти цилиндрический, сзади
слегка суженный, состоит из кусочков тростника,
листьев и других растительных остатков, уложен-
ных по спирали и крышеобразно заходящих друг
на друга (Лепнева, 1940). Вид включен в Красный
список Чехии, категория охраны EN (Chvojka
et al., 2005), Норвегии, категория охраны VU
(Kjærstad et al., 2010), Германии, категория охра-
ны VU (Klima, 1998) и Венгрии (Malicky, 1994).

Род Limnephilus Leach, 1815
Limnephilus auricula Curtis, 1834
М а т е р и а л. Республика Беларусь, Гомель-

ская обл., г. Гомель, ул. Ауэрбаха, на свет окна
жилого дома, 15.11.2016, 1♀.

Р а с п р о с т р а н е н и е. Широко распростра-
нен в Европе (отсутствует в Испании и на севере
Скандинавии); обитает на Кавказе, в Закавказье
и Западной Сибири (Спурис, 1989; Czachorowski,
1998; Иванов и др., 2001).

З а м е ч а н и я. Личинки встречаются в мел-
ких, заросших макрофитами лужах и канавах (в
том числе временных), эвтрофных озерах и ста-
рицах рек. Домик прямой, состоит в основном из
растительных частиц (Wallace et al., 2003).

L. extricatus McLachlan, 1875
М а т е р и а л. Республика Беларусь, Гомель-

ская обл., Гомельский р-н, Чёнковское лесниче-
ство, под отстающей корой дерева на окраине
лесного болота в окр. пос. Чёнки, 20.05.2018, 1♂.

Р а с п р о с т р а н е н и е. Широко распростра-
нен в Европе, на Кавказе, в Сибири (на восток до
Прибайкалья) и Монголии (Спурис, 1989; Ива-
нов и др., 2001; Заика, 2009; Dragan, 2013).

З а м е ч а н и я. Личинки предпочитают ручьи
и реки, иногда встречаются в озерах (Иванов и др.,
2001). Домик состоит из песчаных частиц с незна-
чительными органическими включениями изо-
гнутой формы (Wallace et al., 2003).

L. flavicornis (Fabricius, 1787)
М а т е р и а л. Республика Беларусь, г. Гомель,

пер. 2-й Встречный, на свет окна жилого дома,
01.09.2016, 1♀; ЦПКО, набережная р. Сож,
02.09.2016, 1♂; там же, 23.08.2017, 1♂; там же,
12.09.2017, 1♂; Гомельский р-н, поле в окр. д. Уза
близ р. Уза, в кроне одиноко стоящего дуба,
16.06.2017, 1♂ (пойман кошением); Чёнковское
лесничество, широколиственный лес в окр. садо-
водческого товарищества “Мотор”, среди под-
леска на окраине низинного болота, 20.10.2018,
1♀.

Р а с п р о с т р а н е н и е. Широко распростра-
нен в Европе; отмечен в Северной Африке, на
Кавказе и в Сибири (на восток до Прибайкалья)
(Качалова, 1977; Спурис, 1989; Бекетов, Крюков,
2004; Dragan, 2013). Один из самых обычных ви-
дов ручейников фауны Беларуси (Мороз, Липин-
ская, 2014).
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З а м е ч а н и я. Личинки обитают во всех ти-
пах озер, старицах и участках рек с медленным те-
чением, предпочитают водоемы с грубым детри-
том на дне, переносят загрязнение, детритофаги
(Качалова, 1977; Czachorowski, 1998). Строят ха-
рактерные домики из растительных остатков,
уложенных в поперечной плоскости к централь-
ной оси, иногда из раковин моллюсков (Мороз,
Липинская, 2014).

L. fuscicornis (Rambur, 1842)*
М а т е р и а л. Республика Беларусь, Гомель-

ская обл., г. Гомель, ЦПКО, набережная р. Сож,
03.09.2017, 1♂; там же, 09.05.2018, 1♂, 2♀♀; Го-
мельский р-н, Чёнковское лесничество, под от-
стающей корой дерева на окраине лесного болота
в окр. пос. Чёнки, 20.05.2018, 1♂; северо-запад-
ные окр. д. Головинцы, под отстающей корой
ивы на берегу мелиоративного канала, 26.05.2018,
2♂♂, 1♀; дачный пос. Клёнки, под отстающей ко-
рой сосны на берегу р. Сож, 01.06.2020, 1♀.

Р а с п р о с т р а н е н и е. Северная и Средняя
Европа, Сибирь (Хакасия, р. Нижняя Тунгуска,
нижнее течение р. Лены) (Спурис, 1989; Иванов
и др., 2001; Dragan, 2013).

З а м е ч а н и я. Личинки обитают в ручьях и
реках на гравийно-песчаном дне, детритофаги
(Czachorowski, 1998; Иванов и др., 2001). Домик
гладкий, состоит из однообразных песчаных гра-
нул с редкими вкраплениями растительных ча-
стиц, уложенных в поперечной плоскости (Wal-
lace et al., 2003). Вид включен в Красный список
Чехии, категория охраны VU (Chvojka et al., 2005)
и Венгрии, категория охраны EN (Malicky, 1994).

L. fuscinervis (Zetterstedt, 1840)
М а т е р и а л. Республика Беларусь, Гомель-

ская обл., г. Гомель, р. Сож, на прибрежной рас-
тительности, 30.07.2017, 1♂.

Р а с п р о с т р а н е н и е. Транспалеарктиче-
ский вид. Обитает в Средней и Северной Европе;
отмечен в Сибири (Хакасия, Алтай, Ямал, низо-
вья рек Обь и Иртыш) (Спурис, 1989; Czachorows-
ki, 1998; Иванов и др., 2001; Dragan, 2013).

З а м е ч а н и я. Личинки предпочитают не-
большие стоячие водоемы, озера и пруды, встре-
чаются среди осок и тростника (Czachorowski,
1998; Иванов и др., 2001). Домик длинный, состо-
ит из растительных остатков (Мороз, Липинская,
2014). Вид включен в Красный список Германии,
категория охраны EN (Klima, 1998) и Польши, ка-
тегория охраны DD (Szczęsny, 2002).

L. griseus (L., 1758)
М а т е р и а л. Республика Беларусь, Гомель-

ская обл., г. Гомель, ТЦ “Секрет”, 1 этаж, на под-
оконнике, 06.10.2018, 1♀; Гомельский р-н, пере-
сохший мелиоративный канал у дачного пос. Ли-
сички, среди тростника, 13.10.2019, 1♀.

Р а с п р о с т р а н е н и е. Голарктический вид.
Широко распространен во всей Европе, Сибири
(Алтай, Саяны, Прибайкалье) и на тихоокеан-
ском побережье Северной Америки (Спурис,
1989; Иванов и др., 2001).

З а м е ч а н и я. Личинки обитают в небольших
стоячих водоемах, в том числе во временных ве-
сенних лужах, болотах, проявляют ацидотоле-
рантные свойства (Лепнева, 1966; Czachorowski,
1998; Wallace et al., 2003). Домик конической фор-
мы, относительно узкий и длинный, слабо изо-
гнутый, с гладкой поверхностью, состоит из ча-
стиц песка с частыми органическими включения-
ми (Мороз, Липинская, 2014).

L. nigriceps (Zetterstedt, 1840)
М а т е р и а л. Республика Беларусь, Гомель-

ская обл., Гомельский р-н, окр. д. Уза, берег
р. Уза, на древесно-кустарниковой растительно-
сти, 01.10.2016, 1♂.

Р а с п р о с т р а н е н и е. Голарктический вид.
Распространен в Средней и Северной Европе (от-
сутствует в Испании), отмечен на Урале, в Сред-
ней Азии, Сибири (Хакасия, оз. Байкал), Монго-
лии, на Дальнем Востоке (Чукотский и Хабаров-
ский края, п-ов Камчатка, Северные Курилы) и в
Северной Америке (Спурис, 1989; Иванов и др.,
2001; Morse et al., 2001; Dragan, 2013; Vshivkova,
2013).

З а м е ч а н и я. Личинки встречаются на
участках рек с медленным течением и в озерах на
песчаном или песчано-каменистом дне среди
водных макрофитов (Качалова, 1977; Иванов
и др., 2001; Wallace et al., 2003). Домик состоит из
растительных пластин, трехгранный в попереч-
ном сечении (Мороз, Липинская, 2014).

L. politus McLachlan, 1865
М а т е р и а л. Республика Беларусь, Гомель-

ская обл., г. Гомель, ЦПКО, набережная р. Сож,
21.09.2017, 2♂♂; Гомельский р-н, восточные
окр. д. Старые Дятловичи, р. Сож, на прибреж-
ной растительности, 20.09.2020, 1♂.

Р а с п р о с т р а н е н и е. Транспалеарктиче-
ский вид. Обитает в Средней и Северной Европе,
на Кавказе, в Западной Азии, Сибири (Алтай, Ха-
касия, Саяны) и на Дальнем Востоке (Якутия,
п-ов Камчатка) (Качалова, 1977; Спурис, 1989;
Иванов и др., 2001; Бекетов, Крюков, 2004; Dra-
gan, 2013).

З а м е ч а н и я. Личинки населяют заросшие
макрофитами участки стоячих водоемов, канав и
участки рек с медленным течением (Качалова,
1977; Иванов и др., 2001). Домик состоит из косо
уложенных грубых растительных фрагментов или
раковин моллюсков, как у L. flavicornis или
L. rhombicus (Лепнева, 1966).

Триба Stenophylacini Schmid, 1955
Род Halesus Stephens, 1836
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Halesus tesselatus (Rambur, 1842)
М а т е р и а л. Республика Беларусь, Гомель-

ская обл., Гомельский р-н, поле в окр. д. Уза близ
р. Уза, на стволе одиноко стоящего дуба,
02.10.2016, 1♂, 1♀ (во время спаривания).

Р а с п р о с т р а н е н и е. Транспалеарктиче-
ский вид. Обитает в Средней и Северной Европе,
отмечен в Сибири (Алтай, Прибайкалье) (Спу-
рис, 1989; Иванов и др., 2001; Бекетов, 2005).

З а м е ч а н и я. Личинки населяют ручьи и ма-
лые чистые реки (Иванов и др., 2001). Домик пря-
мой, состоит из растительных частиц (Мороз, Ли-
пинская, 2014).

Надсемейство Phryganeoidea Leach, 1815
Семейство Phryganeidae Leach, 1815
Род Oligostomis F. Kolenati, 1848
Oligostomis reticulata (L., 1767)*
М а т е р и а л. Республика Беларусь, Гомель-

ская обл., южные окр. г. Гомель, Ново-Белицкое
лесничество, родниково-ручьевой комплекс в
смешанном лесу, 28.04.2014, 1♂ (во время лёта).

Р а с п р о с т р а н е н и е. Северная и Средняя
Европа, на юге реже (Качалова, 1977; Иванов
и др., 2001).

З а м е ч а н и я. Личинки обитают от проточ-
ных озер до небыстрых ручьев на заболоченных
территориях (Иванов и др., 2001). Домик состоит
из растительных частиц, уложенных по спирали
(Качалова, 1977). Вид включен в Красный список
Чехии, категория охраны VU (Chvojka et al., 2005).

Род Phryganea L., 1758
Phryganea bipunctata Retzius, 1783
М а т е р и а л. Республика Беларусь, Гомель-

ская обл., г. Гомель, ЦПКО, набережная р. Сож,
13.05.2018, 1♂.

Р а с п р о с т р а н е н и е. Транспалеарктиче-
ский вид. Распространен в Средней и Северной
Европе, Сибири (Хакасия, оз. Байкал), Монго-
лии (оз. Ховсгол) и на о-ве Сахалин (Вшивкова,
Холин, 1996; Czachorowski, 1998; Morse et al., 2001;
Иванов и др., 2001; Dragan, 2013).

З а м е ч а н и я. Личинки обитают в стоячих
или слабо проточных водоемах среди макрофитов
(Иванов и др., 2001). Встречается главным обра-
зом в чистых водах (Качалова, 1977). Домик пря-
мой, из растительных частиц, уложенных по спи-
рали (Мороз, Липинская, 2014). Вид включен в
Красный список Венгрии, категория охраны EN
(Malicky, 1994).

Ph. grandis L., 1761
М а т е р и а л. Республика Беларусь, Гомель-

ская обл., г. Гомель, ЦПКО, набережная р. Сож,
21.05.2019, 1♂; г. Гомель, пр. Космонавтов, на свет
лампы, 01.06.2019, 1♀; Буда-Кошелёвский р-н,
окр. г.п. Уваровичи, в заброшенной водонапор-
ной башне близ р. Уза, 23.05.2019, 1♀.

Р а с п р о с т р а н е н и е. Вид широко распро-
странен в Европе, на Кавказе, в Закавказье, Си-
бири и Монголии (Czachorowski, 1998; Иванов
и др., 2001; Бекетов, Крюков, 2004; Заика, 2009).

З а м е ч а н и я. Личинки обитают в стоячих
или слабо проточных водоемах, заросших макро-
фитами (Иванов и др., 2001; Бекетов, Крюков,
2004). Домик прямой, из растительных фрагмен-
тов, уложенных по спирали (Мороз, Липинская,
2014).

Подотряд Spicipalpia Weaver, 1983
Надсемейство Hydroptiloidea Stephens, 1836
Семейство Hydroptilidae Stephens, 1836
Подсемейство Orthotrichiinae Nielsen, 1948
Род Orthotrichia Eaton, 1873
Orthotrichia costalis (Curtis, 1834)
М а т е р и а л. Республика Беларусь, Гомель-

ская обл., г. Гомель, ЦПКО, набережная р. Сож,
17.06.2017, 1♀; там же, 25.08.2017, 1♂, 1♀.

Р а с п р о с т р а н е н и е. Транспалеарктиче-
ский вид. Широко распространен в Европе, на
Урале, Кавказе, Дальнем Востоке (Хабаровский и
Приморский края) и в Японии (Спурис, 1989;
Morse et al., 2001; Иванов и др., 2001; Арефина,
2005).

З а м е ч а н и я. Личинки обитают в эвтроф-
ных, заросших макрофитами озерах и на участках
рек с медленным течением (Качалова, 1977; Иванов
и др., 2001). Домик состоит только из личиночно-
го секрета, плоский и овальный, как бы из двух
раковинных створок (Мороз, Липинская, 2014).

Выводы. К настоящему времени достоверно
известно 42 вида ручейников, обитающих на тер-
ритории Юго-Восточной Беларуси, из них 6 ви-
дов впервые указываются для данного региона в
настоящей статье. В совокупности это составляет
лишь 1/4 всех зарегистрированных в республике
видов (Мороз, Липинская, 2014). Приведенная
цифра свидетельствует о недостаточной изучен-
ности трихоптерофауны юго-востока Беларуси и
о необходимости проведения дальнейших иссле-
дований. Особый интерес представляет обнару-
жение новых мест обитания редких видов, что
позволит подготовить обоснование для их после-
дующего включения в Красную книгу Республи-
ки Беларусь.
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New faunistic data for 33 caddisfly species from the territory of South-Eastern Belarus are reported. Six cad-
disfly species of are new for this region: Lupe phaeopa, Ceraclea fulva, Parasetodes respersellus, Anabolia laevis,
Limnephilus fuscicornis, Oligostomis reticulata. The location, distribution and ecologo-faunistic characteristic
of every species is given.
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Проанализированы масса глоточных зубов (глоточных костей с расположенными на них зубами) и
ее доля в массе тела у плотвы Rutilus rutilus (L., 1758) Рыбинского водохранилища с разным типом пи-
тания. Установлено, что доля массы глоточных зубов достоверно возрастает при увеличении длины
тела рыб с 170 до 200 мм, массы тела – с 90 до 200 г и возраста – с 5 до 7 лет. Этот показатель у ис-
следованных особей не зависит от числа зубов на глоточных костях. Абсолютная и относительная
массы глоточных зубов не связаны с генетически обусловленными признаками – числом позвонков
в позвоночнике и его отделах. Вместе с тем рыбы с большой относительной массой глоточных зубов
характеризуются более высоким фенетическим разнообразием по числу фенотипов позвоночника.
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ВВЕДЕНИЕ
Морфология глоточных зубов у рыб многообраз-

на (Nakajima, 1987; Hulsey et al., 2008; Kramer et al.,
2012 и др.). Как показано для карповых (Tao et al.,
2019), видовое разнообразие является следствием
пластичности и разнородности глоточного зубно-
го ряда, что способствует адаптивной радиации. В
свою очередь, наблюдается и внутривидовая ва-
риация (Касьянов и др., 1981; Hjelm et al., 2003;
Hung et al., 2015). Специализация глоточных зу-
бов для захвата и переработки пищевых объектов
играет важнейшую роль в трофической адапта-
ции у рыб (Sibbing, 1991; Vandewalle et al., 1994;
Wainwright, 2005; Clark, Summers, 2007; Berkovitz,
Shellis, 2017).

Плотва Rutilus rutilus (L., 1758) широко распро-
странена в европейских пресноводных экосисте-
мах. Для нее характерен один ряд зубов на глоточ-
ных костях, чаще всего число зубов 10–12, в боль-
шинстве случаев на левой кости по шесть зубов, а
на правой по пять, но встречаются и другие вари-
анты (Изюмов, 1981; Komova, 2018 и др.). Для это-
го показателя характерно изменение в онтогенезе
вследствие возрастной смены пищевых объектов.

В Рыбинском водохранилище после вселения и рас-
пространения дрейссены (Dreissena polymorpha
Pallas) плотва начала питаться этим высококало-
рийным кормом, что привело к увеличению ее упи-
танности, темпа роста (Поддубный, 1966; Комова,
Изюмов, 2012; Герасимов и др., 2015) и плодовито-
сти (Володин, 1963).

Цель работы – оценить связь относительной
массы глоточных зубов с биологическими пока-
зателями (длиной, массой тела, возрастом), а так-
же наследуемыми признаками (числом позвон-
ков в отделах позвоночника).

МАТЕРИАЛ И МЕТОДЫ ИССЛЕДОВАНИЯ
Плотву отлавливали сетями в Волжском плесе

Рыбинского водохранилища в 2007, 2008, 2010 –
2013 гг. У рыб измеряли длину тела от кончика
рыла до конца чешуйного покрова, взвешивали
после извлечения гонад и внутренностей (масса
тела, г). После полного биологического анализа
рыб отваривали, отделяли и очищали позвоноч-
ник и глоточные зубы (глоточные кости с распо-
ложенными на них зубами) и затем высушивали.
Глоточные зубы взвешивали с точностью до 1 мг.
При обработке материала отмечено, что у особей,
близких по длине и массе тела, глоточные зубы
различаются по массе и, напротив, у рыб разных

Сокращения: Иглз – индекс глоточных зубов; V – позвон-
ки: Va – брюшные, Vi –переходные, Vc – хвостовые; Vt –
сумма всех позвонков, включая веберовы и преуральные.
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размеров могут быть близки по массе. Так, две
самки длиной 258 мм, массой 272 и 275 г имели зу-
бы 0.608 и 0.952 г соответственно, а самки длиной
252 и 268 мм, массой 241 и 340 г имели зубы 1.005
и 1.011 г соответственно. Поэтому в работе ис-
пользовали не только массу, для более коррект-
ного анализа проводили сравнения по Иглз (‰),
который рассчитывали, как долю массы глоточ-
ных зубов (г) от массы тела (г). Для морфологиче-
ской характеристики использовали формулу гло-
точных зубов (5–5, 6–5 и 6–6) и, соответственно,
число зубов на глоточных дужках (10, 11 и 12), Va,
Vi, Vc и Vt, а также основные фенотипы позвоноч-
ника (Касьянов, Изюмов, 1997). Возраст рыб
определяли по чешуе и клейтрум (cleithrum), до-
полнительно использовали лобные кости (fron-
tale). Для оценки результатов проводили одно-
факторный дисперсионный анализ (ANOVA), до-
стоверность различий оценивали с помощью
LSD-теста, уровень значимости p < 0.05. Всего
исследовано 785 экз. плотвы.

РЕЗУЛЬТАТЫ ИССЛЕДОВАНИЯ

Проведенный анализ корреляционной зави-
симости (уровень значимости p < 0.05) между
признаками всех обследованных рыб показал, что
масса глоточных зубов у самок и самцов наиболее
тесно связана с массой и длиной тела (коэффици-
енты корреляции r = 0.91–0.96), меньше – с воз-
растом рыб (r = 0.86–0.88). В отличие от массы,
Иглз связан лишь с возрастом у самцов (r = 0.43–
0.60). Корреляция с числом позвонков отсутству-
ет во всех случаях (r = 0.001–0.096).

В Рыбинском водохранилище плотва начинает
питаться дрейссеной при длине 140–180 мм. В
1990-х годах среди особей 180–220 мм встреча-
лись рыбы с разным типом питания, в этой груп-
пе, по сравнению с другими размерными группа-
ми, отмечена наибольшая частота встречаемости
всеядной плотвы; среди особей 220–260 мм доля
моллюскоядных рыб значительно превышала та-
ковую предыдущей размерной группы, рыбы
>260 мм были в основном моллюскоядные (Ка-
сьянов, Изюмов, 1997). Мы провели сравнение
Иглз, разделив обследованных рыб на группы: рас-
тительноядные (длина тела 130–140 мм), условно
растительноядные (длина тела 141–180 мм), со
смешанным питанием (181–220 мм), моллюско-
ядные (221–270 мм) и наиболее крупные самки
(271–320 мм).

Средняя масса глоточных зубов в значитель-
ной степени возрастает с увеличением длины те-
ла, величины Иглз также несколько растут, однако их
статистически достоверный рост наблюдается лишь
при сравнении групп 141–180 и 181–220 мм и у сам-
цов, и у самок (табл. 1). Достоверное повышение
Иглз выявлено и между группами рыб с массой те-

ла 40–100 и 170–300 г, возрастными группами 4–
5 и 7–9 лет у особей обоих полов. Необходимо от-
метить значительное перекрывание предельных
индивидуальных значений массы глоточных зу-
бов и их индексов между размерно-массовыми и
возрастными группами плотвы.

Для всей выборки не обнаружена достоверная
связь (при p < 0.05) Иглз с количеством зубов на
глоточных костях (r = 0.10 для самок, r = 0.08 для
самцов). Индивидуальные значения индексов
для групп с разным количеством зубов находятся
в широких пределах. У мелких и средних самок
(141–180 и 181–220 мм) с 10 зубами (формула 5–5)
средние значения Иглз немного больше, чем у са-
мок с 11 зубами (формула 6–5), у крупных, напро-
тив, меньше, для группы 221–270 мм различия
статистически достоверны (рис. 1). У самцов со-
отношение между этими группами аналогично
таковому у самок.

Ранее Изюмов и Касьянов (1995) установили,
что Va и Vt у потомства связаны только с таковы-
ми у самок, а Vi – только с таковым у самцов, по-
этому мы рассчитали Иглз у особей с разными по-
звоночными фенами отдельно у самок и самцов
(табл. 2). Оказалось, что с увеличением числа по-
звонков достоверных различий между группами
рыб по средним значениям количества зубов на
глоточных дужках, их массе, а также по Иглз, нет.
Следует отметить лишь некоторый рост средних
значений Иглз с увеличением числа Va у самок и
тенденцию к этому числа Vi у самцов.

У рыб обоих полов различия средних значений
Иглз между группами мелких рыб (130–140 и 141–
180 мм), а также между более крупными (181–220,
221–270 мм и выше) статистически недостоверны
(табл. 1). Поэтому, объединив эти группы, мы про-
анализировали по два размерных класса для самок и
самцов: с длиной тела 130–180 и 181–320 мм.

Согласно положению статистики, что в преде-
лах интервала x ± 0.67σ (где x – средняя арифме-
тическая для данной группы, σ – стандартное от-
клонение) лежит ~50% вариант вариационного
ряда, в каждом из двух размерных классов самок
и самцов были выделены группы с разными Иглз
следующим образом. Иглз, имеющие величину
выше x + 0.67σ, условно определили, как высокие
Иглз, ниже x – 0.67σ – как низкие, находящиеся в
пределах x ± 0.67σ, – как средние. Расчет числа по-
звонков в отделах позвоночника групп рыб с разной
величиной Иглз показал следующее (табл. 3). Досто-
верные различия отмечены только для Vc и Vt, при-
чем у крупных самок происходит снижение средне-
го числа позвонков с увеличением индекса, а у мел-
ких самцов, напротив, увеличение – от особей
группы со средними Иглз к группе с высокими.

Изучение изменчивости фенотипов по частоте
встречаемости различных комбинаций числа по-
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звонков в отделах позвоночника показало увели-
чение разнообразия у рыб обоих полов от низких
Иглз к особям с высокими Иглз (табл. 4). Если, со-
храняя зафиксированное нами для обследован-
ных рыб соотношение число рыб/число феноти-
пов, пересчитать для каждой группы число фено-

типов при 100 экз. рыб в них, то получим для
самок с низкими, средними и высокими Иглз чис-
ло фенотипов у мелких рыб 39, 26 и 54 соответ-
ственно, у крупных – 11, 8 и 19, для мелких сам-
цов – 56, 43 и 73, а также 26, 25 и 66 соответствен-
но. При этом у групп со средним Иглз оказалось

Таблица 1. Масса тела, масса глоточных зубов и Иглз плотвы разных размерных групп

Примечание. Даны среднее значение и его ошибка, под чертой – min‒max показателей. Здесь и далее n – число рыб. 
* Cтатистически достоверные (p < 0.05) различия между смежными размерными группами.

Размерная группа, мм Масса тела, г Масса глоточных зубов, мг Иглз, ‰ n

Самки

130–140 38.20 ± 1.47* 5

141–180 62.46 ± 1.60* 75

181–220 141.20 ± 2.90* 76

221–270 246.39 ± 1.86* 399

271–320 373.55 ± 6.59* 49

Самцы

130–140 41.66 ± 1.55* 5

141–180 68.80 ± 2.10* 49

181–220 137.41 ± 3.12* 72

221–270 247.50 ± 5.25* 55

±
−

91.18 5.70*
76 105

±
−

2.38 0.07
2.13 2.55

±
−

150.42 4.38*
86 36

±
−

2.42 0.04*
1.79 3.72

±
−

393.93 10.75*
216 608

±
−

2.79 0.05*
2.01 4.11

±
−

696.45 7.82*
364 1194

±
−

2.83 0.02
1.64 4.66

±
−

1095.45 24.24*
776 1507

±
−

2.95 0.06
2.11 3.95

±
−

74.92 5.23*
58 90

±
−

1.80 0.12
1.51 2.09

±
−

127.04 5.69*
68 237

±
−

1.82 0.04*
1.34 2.62

±
−

296.37 8.58*
136 523

±
−

2.15 0.03*
1.31 2.78

±
−

551.60 16.13*
339 911

±
−

2.23 0.04
1.74 3.14

Таблица 2. Показатели глоточных зубов у плотвы с разным числом позвонков

Примечание. Обозначения, как в табл. 1.

Позвонки Число позвонков, шт. Число глоточных зубов, шт. Масса глоточных зубов, мг Иглз, ‰ n

Cамки
Va 15 10.85 ± 0.09 568.58 ± 77.02 2.59 ± 0.11 20

16 10.90 ± 0.02 533.60 ± 15.61 2.71 ± 0.03 278
17 10.88 ± 0.03 528.73 ± 22.16 2.72 ± 0.04 118

Vt 40 10.86 ± 0.06 528.84 ± 42.74 2.74 ± 0.07 36
41 10.92 ± 0.02 530.15 ± 16.36 2.70 ± 0.03 261
42 10.84 ± 0.04 541.90 ± 23.46 2.70 ± 0.04 116

Cамцы
Vi 2 10.90 ± 0.04 319.33 ± 21.99 2.13 ± 0.05 49

3 10.90 ± 0.03 305.32 ± 17.84 2.04 ± 0.03 108
4 10.79 ± 0.11 374.61 ± 53.48 2.22 ± 0.09 14
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минимальное число фенотипов, с высокими –
максимальное в обоих размерных классах у самок
и самцов. Доля семи основных фенотипов умень-
шается в ряду от рыб с низким Иглз к рыбам с вы-
соким Иглз у мелких самок и крупных самцов. Од-
нако у крупных самок и мелких самцов с высоким
Иглз этот показатель был немного выше по срав-
нению с имеющими средний Иглз. Наиболее часто
во всех группах встречается фенотип 16–3–15.
Его частота ниже у особей с высоким Иглз, чем с
низким (за исключением мелких самцов). Наи-
менее встречаемый фенотип среди cеми основ-
ных – 17–3–14, у рыб длиной 130–180 мм он от-
мечен лишь у самок со средним Иглз, у самцов не
зафиксирован.

ОБСУЖДЕНИЕ РЕЗУЛЬТАТОВ

Масса глоточных зубов в значительной степе-
ни обусловлена размерами плотвы, корреляция с
массой тела, длиной и возрастом тесная и поло-
жительная, однако изменения с ростом биологи-

ческих показателей происходят неравномерно.
Выявлено заметное увеличение массы глоточных
зубов при повышении длины тела с 170 до 200 мм,
массы тела – с 90 до 200 г и возраста – с 5 до 7 лет.
Связь индивидуальных значений массы глоточ-
ных зубов с длиной тела лучше всего отражают
уравнения экспоненциальной регрессии, а связь
с массой тела и возрастом – линейной регрессии
(рис. 2, 3).

Увеличение массы глоточных зубов с размера-
ми рыб отмечено у черного амура Mylopharyngodon
piceus Richardson, также оказалось, что у особей,
питавшихся мягкой пищей, их масса достигала
лишь 50.7% массы зубов рыб того же размера, пи-
тавшихся твердой пищей (Hung et al., 2015). Мор-
фологические изменения пищевого аппарата и
даже формы тела, связанные с изменениями
функциональной морфологии в онтогенезе, ко-
гда при размерах >200 мм происходит переход на
питание бентосными макробеспозвоночными,
описаны для плотвы из шведского оз. Касшё
(Kassjo) (Hjelm et al., 2003). Согласно данным этих

Рис. 1. Средние значения и их ошибка индексов глоточных зубов формул 5–5, 6–5 и 6–6 у плотвы разных размерных
групп: а – самки, б – самцы.
* Статистически достоверные различия между соседними столбцами.

*
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Таблица 3. Число (x ± mx) позвонков у плотвы с разным значением Иглз

Примечание. Н – низкий Иглз, Ср – средний Иглз, В – высокий Иглз. Жирным шрифтом отмечены статистически достовер-
ные различия (p < 0.05). Остальные обозначения как в табл. 1.

Размерный класс, мм Группа Иглз Иглз, ‰ Va Vi Vc Vt n

Самки
130–180 Н 1.74–2.18 16.22 ± 0.13 2.83 ± 0.12 15.06 ± 0.10 41.11 ± 0.11 18

Ср 2.19–2.63 16.22 ± 0.08 2.78 ± 0.08 15.13 ± 0.09 41.13 ± 0.08 46
В 2.64–3.08 16.08 ± 0.14 2.92 ± 0.18 15.15 ± 0.10 41.15 ± 0.19 13

181–320 Н 1.92–2.52 16.26 ± 0.04 2.76 ± 0.04 15.31 ± 0.05* 41.33 ± 0.05* 140
Ср 2.53–3.13 16.28 ± 0.04 2.81 ± 0.03 15.10 ± 0.04* 41.19 ± 0.04* 263
В 3.14–3.74 16.32 ± 0.08 2.77 ± 0.06 15.07 ± 0.06 41.16 ± 0.08 90

Самцы
130–180 Н 1.23–1.62 16.17 ± 0.15 2.72 ± 0.16 15.17 ± 0.17 41.06 ± 0.17 18

Ср 1.63–2.02 15.96 ± 012 2.83 ± 0.12 15.04 ± 0.08* 40.78 ± 0.14* 23
В 2.03–2.41 16.09 ± 0.28 2.73 ± 0.19 15.45 ± 0.16* 41.27 ± 0.19* 11

181–320 Н 1.58–1.98 16.35 ± 0.10 2.79 ± 0.08 15.06 ± 0.10 41.21 ± 0.10 34
Ср 1.99–2.38 16.27 ± 0.07 2.70 ± 0.08 15.12 ± 0.09 41.10 ± 0.08 60
В 2.39–2.79 16.21 ± 0.17 2.86 ± 0.15 15.21 ± 0.13 41.28 ± 0.20 29

Таблица 4. Частота встречаемости (в долях от 1) основных позвонковых фенотипов у плотвы в группах с низким
(Н), средним (Ср) и высоким (В) Иглз

Примечание. “–” – отсутствие рыб с данным фенотипом. Остальные обозначения, как в табл. 1 и 3.

Фенотип

Размерный класс

130–180 мм 181–320 мм

Н Ср В Н Ср В

Самки
16–3–14 0.056 0.043 – 0.036 0.053 0.044
16–3–15 0.500 0.457 0.462 0.393 0.373 0.389
16–3–16 0.056 0.109 0.077 0.179 0.087 0.067
17–2–15 0.167 0.109 0.077 0.107 0.114 0.133
17–2–16 – 0.087 0.077 0.107 0.065 0.111
17–3–14 – 0.043 – – 0.042 0.033
17–3–15 0.111 0.022 – 0.050 0.091 0.067
Всего фенотипов, шт. 7 12 7 15 21 17
Доля 7 основных фенотипов, % 88.89 86.96 69.23 87.14 82.51 84.44
n 18 46 13 140 263 90

Самцы
16–3–14 0.167 0.043 – 0.088 0.050 0.034
16–3–15 0.167 0.348 0.273 0.441 0.317 0.207
16–3–16 0.167 0.043 0.091 0.088 0.083 0.069
17–2–15 0.167 0.043 0.182 0.118 0.117 0.034
17–2–16 – – 0.091 0.088 0.050 0.103
17–3–14 – – – 0.059 0.100 –
17–3–15 0.056 0.087 – 0.059 0.033 0.069
Всего фенотипов, шт. 10 10 8 9 15 19
Доля 7 основных фенотипов, % 72.22 56.52 63.64 94.12 75.00 51.72
n 18 23 11 34 60 29
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авторов, изменения массы глоточных зубов взаи-
мосвязаны с изменением питания и особенностя-
ми физиологического обмена рыб в онтогенезе.
Для исключения фактора обусловленности массы
глоточных зубов от размерно-массовых характе-
ристик особей, в настоящей работе нами был ис-
пользован Иглз. Его корреляция с размерно-мас-
совыми характеристиками и возрастом оказалась
средней у самцов и слабой у самок.

Nagelkerke, Sibbing (1996) сравнили эффектив-
ность питания дрейссеной леща (Abramis brama L.),
густеры (Blicca bjoerkna L.) и плотвы. Зафиксиро-
вано, что отношение массы глоточной кости к
массе тела наибольшее у плотвы, это способству-
ет раздавливанию раковин моллюсков. Макси-
мальные и оптимальные размеры добычи тоже
были самыми высокими у плотвы, для которой
характерны и высокие индивидуальные значения
эффективности питания. Потребление дрейссе-
ны приводит к увеличению упитанности и темпа
роста. В частности, отмечено повышение темпа

роста плотвы в оз. Плещеево после вселения и
распространения Dreissena polymorpha (Касьянов,
Изюмов, 1995). Анализ генетической дифферен-
цировки моллюскоядной и растительноядной
плотвы озера наряду с данными остеометрии гло-
точных зубов позволил сделать вывод скорее об
экологической, но не генетической, обусловлен-
ности различий между этими экологическими
формами (Кодухова, Карабанов, 2017).

Показано, что у моллюскоядной плотвы выше
частота глоточных зубов формулы 6–5 и ниже –
5–5 (Изюмов, 1981; Касьянов и др., 1981). Пред-
положение о том, что с увеличением количества
зубов на глоточных костях может возрасти их об-
щая масса, не подтвердилось. Оказалось, что
только у крупных рыб (221–270 мм) обоих полов
средние значения Иглз особей, имеющих 11 зубов
(формула 6–5), статистически достоверно выше,
чем у особей с 10 зубами (формула 5–5), тогда как
у мелких и средних рыб нет достоверных разли-
чий по этому показателю (рис. 1).

Рис. 2. Изменение массы глоточных зубов у самок плот-
вы разной длины (а), массы тела (б) и возраста (в).
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Рис. 3. Изменение массы глоточных зубов у самцов
плотвы разной длины (а), массы тела (б) и возраста (в).
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На примере некоторых видов рыб установле-
но, что полиморфизм глоточных зубов обуслов-
лен в основном генетическими факторами, но за-
висит и от экологических (Nzau Matondo et al.,
2008; Pasco-Viel et al., 2014; Hulsey et al., 2017). От-
мечено влияние тиреоидных гормонов и темпера-
туры в период развития икры на варьирование
формулы глоточных зубов африканского усача
Barbus intermedius complex sensu Banister (1973)
(Shkil et al., 2010). У плотвы действие этих гормо-
нов привело к появлению формул 5–4 и 4–4 (Bolo-
tovskiy, Levin, 2011), а электромагнитного поля –
формулы 7–5 (Chebotareva et al., 2009). Число по-
звонков у рыб также в основном наследуется
потомством (Кирпичников, 1987; Изюмов, Ка-
сьянов, 1995). По этой причине число позвонков
и формулу глоточных зубов наряду молекуляр-
ным статусом видов используют в филогенетиче-
ских исследованиях (Roudbar et al., 2016). Однако
воздействие на ранних стадиях онтогенеза неко-
торых факторов окружающей среды, токсикантов
или гормонов, может вызвать не только аномалии
позвонков, но и изменение их числа (Chebotareva,
2009; Bolotovskiy, Levin, 2018).

В результате изучения связи между этими в
значительной степени наследуемыми признака-
ми обнаружено, что на уровне всей выборки от-
сутствует корреляция массы глоточных зубов и их
индексов с числом позвонков. У рыб с разным
числом позвонков в отделах и в целом позвоноч-
нике нет статистически достоверных различий по
массе глоточных зубов и Иглз (табл. 2). Сравнение
рыб двух размерных классов с разными Иглз по Va
и Vt у самок, Vi – у самцов не показало четкой
связи, почти все различия между средними значе-
ниями статистически недостоверны (табл. 3). Для
самок и самцов с высоким Иглз характерна наи-
большая изменчивость, т.е. у них обнаружено
максимальное число позвонковых фенотипов,
для рыб со средним Иглз – наименьшая (табл. 4).
Не удалось выявить какой-либо корреляции ве-
личин Иглз и частот встречаемости наиболее мас-
сового во всех группах фенотипа 16–3–15. Полу-
ченные результаты не позволяют говорить о су-
ществовании четкой связи между Иглз и числом
позвонков, а также – Иглз и разнообразием фено-
типов.

Проведенная нами ранее (Komova, 2016) оцен-
ка изменений уровня плодовитости самок плотвы
показала статистически достоверные приросты
индивидуальной абсолютной плодовитости и от-
носительной плодовитости от четырехлетних
особей к шестилетним, затем – к особям 9–10 лет.
Установлено также значительное увеличение
диаметра и массы икринок у крупных самок по
сравнению с мелкими. Существенный рост инди-
видуальной абсолютной плодовитости у самок
тех же возрастов и у рыб длиной 200–220 мм опи-

сан В.М. Володиным (1963) для плотвы Рыбин-
ского водохранилища. Увеличение индивидуаль-
ной абсолютной плодовитости у шестилетних
рыб (по сравнению с пятилетними) отмечено у
плотвы Запорожского водохранилища и каспий-
ской воблы (Rutilus rutilus caspicus L.) из заливов
р. Терек (Шихшабеков и др., 2013). Анализ нали-
чия связи генеративных показателей с относи-
тельной массой глоточных зубов у самок плотвы
свидетельствовал о той же направленности приро-
ста величин Иглз, как и плодовитости, – от молодых,
впервые созревающих самок к рыбам среднего воз-
раста (Комова, Комова, 2018). Отмечено, что опи-
санная тенденция роста плодовитости вызвана не
повышением Иглз, а увеличением размеров самок,
т.е. прирост плодовитости не зависит напрямую от
величины глоточных зубов, а обусловлен интенси-
фикацией генеративного обмена от впервые со-
зревших рыб к более крупным особям среднего воз-
раста, имеющим наиболее высокий его уровень.

Таким образом, с одной стороны, более мощ-
ные глоточные зубы у рыб, достигших определен-
ной длины, позволяют им потреблять более кало-
рийный корм, с другой, это приводит к улучше-
нию роста, и, соответственно, увеличению
глоточных зубов, усилению жиронакопления и
генеративного обмена.

Выводы. На уровне всей выборки масса гло-
точных зубов плотвы положительно коррелирует
с массой тела, длиной и возрастом, для Иглз связь
с этими показателями средняя у самцов и слабая
у самок. Значения Иглз у рыб обоих полов стати-
стически достоверно возрастают при увеличении
длины тела с 170 до 200 мм, массы тела – с 90 до
150 г и возраста – с 5 до 7 лет, когда плотва пере-
ходит на питание более калорийной пищей (мол-
люском дрейссеной) и возрастает темп роста. От-
носительная масса глоточных зубов у исследован-
ных рыб не зависит от числа зубов. У крупных
рыб (>220 мм) средние значения Иглз особей, име-
ющих 11 зубов (формула 6–5), статистически до-
стоверно выше, чем у особей с 10 зубами (форму-
ла 5–5). У мелких и средних особей достоверных
различий Иглз между группами особей с разными
формулами зубов не наблюдается. Масса глоточ-
ных зубов и Иглз не связаны с генетически обу-
словленными признаками: числом позвонков в
позвоночнике и его отделах. Вместе с тем, у рыб с
высоким Иглз обнаружено максимальное число
позвонковых фенотипов, что свидетельствует о
более высокой фенотипической изменчивости
этой группы.
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Relative Mass of Pharyngeal Teeth in Roach Rutilus rutilus: 
the Correlation With the Biologic Indicators of Fish

and Genetically Determined Characteristics
N. I. Komova*

Papanin Institute for Biology of Inland Waters, Russian Academy of Sciences, Borok, Nekouzskii raion, Yaroslavl oblast, Russia
*e-mail: komova@ibiw.ru

The mass of the pharyngeal teeth (pharyngeal jaws with teeth located on them) and their relative share in body
mass in Rybinsk reservoir roach Rutilus rutilus (L., 1758) with different nutrition types have been analyzed.
The relative share of pharyngeal teeth in body mass reliably increases with body length increase from 170 to
200 mm, body mass (from 90 to 200 g) and age (from 5 to 7 years). This indicator of pharyngeal teeth in the
studied fish does not depend on the number of teeth on the pharyngeal jaws. The measured and relative mass
of pharyngeal teeth are not connected with the genetically determined characteristics (the number of verte-
brae in the axial skeleton and its regions). At the same time, fish with the high relative mass of pharyngeal
teeth demonstrate the significant phenetic diversity in the amount of axial skeleton phenotypes.

Keywords: roach, pharyngeal teeth, body length, number of vertebrae, axial skeleton phenotypes
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Проведен гистологический анализ внутренних органов озерной (бентосоядной) формы монголь-
ского хариуса Thymallus brevirostris (Kessler, 1879) в горном холодноводном оз. Хиндиктиг-Холь (Ту-
ва) в летний период. Установлено, что самки созревают в возрасте 4+, а пик нерестовой активности
наблюдается в 5+. Самцы созревают на год раньше самок. В яичниках половозрелых рыб в летний
период старшая генерация половых клеток представлена ооцитами фазы вакуолизации цитоплаз-
мы, очередные генерации – многочисленными превителлогенными ооцитами. В семенниках про-
ходит волна сперматогенеза. В эпителии жабр выявлены значительные патоморфологические изме-
нения, что угнетает респираторную функцию. Зарегистрированные слабая гиперемия печени и уме-
ренная базофилия гепатоцитов свидетельствуют о ее нормальном функционировании у хариуса в
этот период.

Ключевые слова: гистологический анализ, монгольский хариус, горное озеро, гонады, жабры, печень
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ВВЕДЕНИЕ
Исследования сем. хариусовых Thymallidae

проводятся уже более двух столетий (Kessler, 1879;
Boulenger, 1898; Cветовидов, 1936; Берг, 1948; Ту-
гарина, Дашидоржи, 1972; Pivnicka, Hensel, 1978;
Cеверин, Зиновьев, 1982; Михеев, Мазникова,
2016). В ряде водоемов ареала хариусовые имеют
важное значение в структуре рыбного населения
литорали, являясь доминирующими видами сре-
ди остальных компонентов ихтиоценоза. Проис-
хождение этой группы лососевидных рыб приуро-
чено к водоемам Алтая и Монголии, где отмечено
их наибольшее видовое разнообразие (Pallas, 1776;
Cветовидов, 1936; Берг, 1948; Бaaсанжав и др.,
1988; Travers, 1989; Коskinen et al., 2002; Weiss, 2007;
Книжин и др., 2008). Однако, если европейский и
сибирский хариусы широко распространены, и их
биология достаточно хорошо исследована, то наи-
менее изученным представителем семейства явля-
ется монгольский хариус Thymallus brevirostris
(Kessler, 1879).

Монгольский хариус распространен во внут-
ренних водоемах Северо-Западной Монголии, в
бассейнах рек Кобдо и Дзабхан и в ряде озер
(Гундризер, 1966; Тугаринa, Дашидоржи, 1972),
некоторые из которых находятся в горных регио-
нах и характеризуются экстремальными гидроло-

гическими условиями. В настоящее время счита-
ется (Книжин и др., 2008; Cлынько и др., 2010),
что монгольский хариус бассейна р. Кобдо пред-
ставлен крупной (хищной) и мелкой (бентосояд-
ной) формами. Генетическое единство крупной и
мелкой форм, однородность по меристическим
признакам, сходство в характере варьирования
окраски чешуйного покрова и рисунка на спин-
ном плавнике свидетельствуют об их принадлеж-
ности к одному виду. Водоемы Центрально-Ази-
атского бассейна также населяют популяции
монгольского хариуса со смешанным типом пи-
тания и признаками внешнего строения, в разной
степени свойственными обеим формам.

Цель работы – исследовать размерно-возраст-
ной состав и гистофизиологическое состояние
гонад, жаберного аппарата и печени монгольско-
го хариуса в оз. Хиндиктиг-Холь (Тува) для оцен-
ки состояния этого вида при низких среднегодо-
вых температурах воды в период их максималь-
ных значений.

МАТЕРИАЛ И МЕТОДЫ ИССЛЕДОВАНИЯ
Озеро Хиндиктиг-Холь моренно-подпрудного

происхождения, расположено в пределах высоко-
горной тундры на высоте 2306 м над уровнем мо-

УДК 597.5:591.8:574.24

БИОЛОГИЯ, МОРФОЛОГИЯ
И СИСТЕМАТИКА ГИДРОБИОНТОВ
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ря. Площадь озера 6700 га, питание смешанное, в
основном ледниковое. В западной части из него
вытекает р. Моген-Бурен, приток р. Кобдо (бас-
сейн Больших Бессточных озер Монголии). Пре-
обладающие глубины в северной части озера 20–
25 м, в восточной – >35 м. Сход льда наблюдается в
конце июня. По температурному режиму считается
самым холодноводным среди основных промысло-
вых водоемов Тувы. Температура воды в конце июня
у поверхности – до 5.7°С, в конце июля – 11–12°С.
Вода слабоминерализованная (до 30 мг/л), отно-
сится к гидрокарбонатному классу, группе натрия.
Прозрачность воды по стандартному диску Секки
16 м. По биомассе (0.2 г/м3) и доминирующему ком-
плексу зоопланктона (Calanoida) озеро характери-
зуется как олиготрофный водоем. В среднем по во-
доему численность зоопланктона 8.0 тыс. экз./м3,
биомасса – 0.2 г/м3. Преобладание мелких форм
зоопланктона связано с тем, что младшие возраст-
ные группы хариуса питаются преимущественно
зоопланктоном. Биомасса зообентоса в литорали в
среднем 2.9 г/м2, в профундали – 1.9 г/м2. По био-
массе в литорали доминируют моллюски, хиро-
номиды и гаммарусы, в профундали – хирономи-
ды. Из рыб в оз. Хиндиктиг-Холь обитает только
монгольский хариус.

Монгольского хариуса отлавливали c 12 по
20 июля 2010 г. В ходе исследования рыб измеря-
ли и взвешивали, их гонады, жабры и печень фик-
сировали в смеси Буэна. Гистологический анализ
проводили по стандартным методикам (Микоди-
на и др., 2009). Серийные парафиновые срезы тол-
щиной 5 мкм готовили на автоматизированном
ротационном микротоме HM 335S (“MICROM”),
препараты окрашивали железным гематоксили-
ном по Гейденгайну, заключали в среду Bio
Mount (“Bio Optica”) и анализировали на микро-
скопе AxioImager A1 (“Zeiss”).

С использованием программного обеспечения
AxioVision 4.7.1 (“Zeiss”) на срезах яичников из-
меряли диаметр ооцитов и их ядер, подсчитывали
число ооцитов разных фаз развития. На препара-
тах семенников у каждой особи произвольно вы-
бирали по 3 среза, на которых выделяли по семь
областей площадью 80 мкм2 каждая, на этих
участках подсчитывали число сперматогониев А-
и Б-типов, сперматоцитов I и II порядков.

В жабрах, в пределах исследованной зоны, из-
меряли ширину респираторных ламелл (прокси-
мальный, медиальный, дистальный участки), чис-
ло слоев клеток вставочного эпителия, количество
слизистых клеток в 1 мм2. Учитывали патомор-
фологические изменения (цитолиз, утолщение,
десквамация, слияние и деструкция респиратор-
ных ламелл и др.) и измеряли их площадь. Вы-
числяли индекс патологии органа, который рас-
считывали из суммы долей каждой патологии,
помноженной на так называемый коэффициент

значимости (Bernet et al., 1999). Коэффициент
значимости присваивали каждой патологии в за-
висимости от ее опасности для здоровья рыбы и
респираторной функции жабр (Шуман, 2015).

При оценке состояния печени на гистологиче-
ских срезах органа учитывали наличие ряда от-
клонений адаптационного характера (гиперемия,
васкуляризация, базофилия цитоплазмы гепато-
цитов) и патологических изменений – жировая
дистрофия, разрушение печеночной ткани и по-
явление каверн. У каждой особи анализировали
по пять срезов печени, на которых в произволь-
ном порядке измеряли площади гепатоцитов, их
ядер и липидных включений. Препараты фото-
графировали камерой AxioCam MRc5 (“Zeiss”).

Всего исследовано 52 экз. монгольского хари-
уса, 50 из них изучено с применением гистологи-
ческих методов, приготовлено 50 препаратов го-
над, 47 – жабр и 44 – печени. Все расчеты прово-
дили с помощью программ MS Excel 2007.

РЕЗУЛЬТАТЫ ИССЛЕДОВАНИЯ

В уловах преобладали особи в возрасте 4+…5+,
по размерным показателям соответствующие ли-
тературным данным (Книжин и др., 2008), что
свидетельствует о нормальном развитии этого ви-
да в холодноводном оз. Хиндиктиг-Холь (табл. 1).
Тем не менее, вследствие устойчиво низких тем-
ператур воды в течение года, метаболизм у рыб
должен быть понижен и сопровождаться замедле-
нием полового созревания, низкой плодовито-
стью и неежегодным нерестом.

Гонады. Яичники у большинства самок мон-
гольского хариуса в оз. Хиндиктиг-Холь находи-
лись на III стадии зрелости, в которой старшей
генерацией половых клеток были вителлогенные
ооциты фазы вакуолизации цитоплазмы (рис. 1а).
Очередное поколение половых клеток представ-
лено превителлогенными ооцитами (рис. 2). Они
же в большом количестве (до 77%) присутствова-
ли у отнерестившихся особей (рис. 1б). У части
рыб в возрастных группах 4+…7+, по сравнению
с трех- и четырехлетними особями, число вител-
логенных ооцитов фазы вакуолизации цитоплаз-
мы значительно возрастало (рис. 1в). Существен-
ное различие соотношения ооцитов разных фаз в
старших возрастных группах может свидетель-
ствовать, что в оз. Хиндиктиг-Холь хариус созре-
вает в возрасте 4+ и старше. У самок в возрасте
5+…7+ некоторые вителлогенные ооциты начи-
нали резорбироваться, тогда как другие вступали
в период накопления желтка при одновременно
проходящей дегенерации постовуляторных фол-
ликулов (рис. 1г). Следовательно, такие самки от-
нерестились в текущем году и готовятся к нересту
в следующем.



БИОЛОГИЯ ВНУТРЕННИХ ВОД  № 2  2021

МОРФОФУНКЦИОНАЛЬНЫЙ СТАТУС МОНГОЛЬСКОГО ХАРИУСА 135

Анализ половых клеток на разных стадиях оо-
генеза показал (табл. 2), что у разновозрастных
самок размеры ооцитов сходных фаз достоверно
не различались (p > 0.05) или варьировали незна-
чительно.

Семенники у основной массы самцов находи-
лись на II стадии зрелости, половые клетки были
представлены сперматогониями (рис. 3а). У части
особей появлялись цисты со сперматоцитами

(рис. 3в). В гонадах большинства самцов присут-
ствовали все типы клеток, но количество сперма-
тоцитов II порядка с возрастом увеличивалось. У
рыб в возрасте 2+…4+ в семенниках преобладали
сперматоциты II порядка и сперматогонии Б-ти-
па. (рис. 3б). В меньшем количестве присутство-
вали сперматоциты I порядка и сперматогонии
А-типа. В возрасте 5+ и старше наибольшую до-
лю половых клеток составляли сперматоциты II

Таблица 1. Размерно-массовые показатели монгольского хариуса в оз. Хиндиктиг-Холь

Примечание. Здесь и в табл. 2–4 над чертой – среднее значение и его ошибка, под чертой – min–max, n – число исследован-
ных рыб.

Возраст, лет
Длина по Смитту, мм Масса, г

самки самцы самки самцы

2+…3+
 

(n = 7)

 

(n = 5)

 

(n = 7)

 

(n = 5)

4+
 

(n = 9)

 

(n = 5)

 

(n = 9)

 

(n = 5)

5+
 

(n = 11)

 

(n = 9)

 

(n = 11)

 

(n = 9)

6+
 

(n = 5)

286
(n = 1)

 

(n = 5)

202
(n = 1)

±
−

218.0 3.4
208 230

±
−

218.4 9.9
190 247

±
−

86.0 5.0
70 110

±
−

88.4 11.0
54 106

±
−

250.4 6.5
215 270

±
−

248.8 4.4
235 260

±
−

126.2 8.6
82 160

±
−

128.8 5.8
110 142

±
−

273.6 3.3
256 300

±
−

274.1 4.9
255 292

±
−

159.5 5.8
124 196

±
−

156.7 7.8
122 192

±
−

285.0 10.2
265 323

±
−

190.8 20.5
142 266

Таблица 2. Генеративные показатели у разновозрастных групп монгольского хариуса

Примечание. Число исследованных рыб каждой возрастной группы n = 4. 

Половые клетки Диаметр 
ооцитов, мкм

Диаметр ядер, 
мкм

Ядерно-цитоплазматическое 
соотношение, %

2+…3+, лет

Превителлогенные ооциты   68.93

Вителлогенные ооциты

фаза вакуолизации цитоплазмы   57.03

6+…7+, лет

Превителлогенные ооциты   65.40

Вителлогенные ооциты

фаза вакуолизации цитоплазмы   49.80

фаза накопления желтка   45.71

±258.2 7.6
240–273

±105.3 1.7
101–109

±494.9 10.3
485–505

±179.7 13.5
166–193

±271.4 2.1
266–275

±107.3 2.5
103–112

±454.2 31.6
423–486

±151.0 6.8
144–158

±638.8 47.1
533–745

±200.4 9.4
184–226
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порядка (рис. 4), в семенных канальцах присут-
ствовали группы остаточных спермиев от про-
шедшего нереста (рис. 3г).

Жабры. Воды оз. Хиндиктиг-Холь, находяще-
гося в природной зоне, исключающей химиче-
ское загрязнение, могут считаться вполне прием-
лемыми для монгольского хариуса, поэтому мы
не предполагали выявление каких-либо серьез-
ных отклонений в состоянии его жаберного аппа-
рата. Для части особей данное предположение
оказалось справедливым (рис. 5а), но у большин-
ства изученных рыб нами установлены различ-
ные по характеру и глубине патологии. Аномалии
в строении жаберного аппарата монгольского ха-
риуса проявлялись в плазмолизе и частичном
(рис. 5б) или полном слиянии респираторных ла-
мелл, охватывающем отдельные участки жабр
(рис. 5в) с последующей деструкцией респира-
торного и вставочного эпителиев (рис. 5г). Разно-
образие и частота встречаемости нарушений уве-
личивались с возрастом, что нашло свое отражение в
индексе патологии (табл. 3). При этом число слоев
клеток вставочного эпителия у половозрелых

особей несколько снижалось. Наблюдаемый вы-
сокий индекс патологий в жабрах рыб старшевоз-
растной группы при достоверно меньшем количе-
стве слизистых клеток и сходном числе клеток вста-
вочного эпителия расходятся с проведенными на
форели исследованиями В.Е. Матей (1987). В соот-
ветствии с ними, барьер, создаваемый жаберным
эпителием между внешней средой и кровью, воз-
растает при стрессе или в неблагоприятных усло-
виях (закисление, различные виды загрязнений).

Можно утверждать, что значимые отклонения
в состоянии жаберного аппарата у монгольского
хариуса в оз. Хиндиктиг-Холь вызваны влиянием
некоего неблагоприятного фактора(ов).

Печень. При изучении печени установлено,
что у самок и самцов хариуса этот орган гипере-
мирован, но каких-либо существенных отклоне-
ний в его состоянии ни на макро-, ни на микро-
скопическом уровне не отмечено. Размеры гепа-
тоцитов у рыб разных возраста и пола (табл. 4)
почти не различались (p > 0.05). Цитоплазма гепа-
тоцитов была умеренно базофильна. Сами клетки
печени имели немногочисленные липидные кап-

Рис. 1. Яичники монгольского хариуса на разных стадиях зрелости: а – в ооцитах старшей генерации начинается фаза
вакуолизации цитоплазмы (×100), б – среди ооцитов фазы вакуолизации цитоплазмы видны дегенерирующие по-
стовуляторные фолликулы (×40), в – участок яичника IIIб стадии зрелости с большим количеством ооцитов фазы ва-
куолизации цитоплазмы (×40), г – начало накопления желтка в ооците, можно видеть дегенерацию постовуляторного
фолликула (×400).
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ли, количество которых варьировало незначи-
тельно (рис. 6а). Наибольшее количество и вари-
абельность липидных капель были свойственны
гепатоцитам неполовозрелых особей обоего пола

в возрасте 2+…3+ (рис. 6б). Повышенная степень
базофилии клеток печени отмечена у созреваю-
щих особей с гонадами III стадии зрелости: ви-
теллогенными ооцитами у самок и сперматоцита-
ми II порядка у самцов.

Таким образом, у подавляющего большинства
особей монгольского хариуса в горном холодно-
водном оз. Хиндиктиг-Холь отмечен типичный
для этого вида темп роста с некоторой задержкой
полового созревания, возможно, вызванной сни-
жением морфофункционального состояния жа-
берного аппарата; у большинства самок при до-
стижении половой зрелости – ежегодный нерест.

ОБСУЖДЕНИЕ РЕЗУЛЬТАТОВ

Согласно ранее проведенным исследованиям
(Книжин и др., 2008; Cлынько и др., 2010), раз-
мерные показатели “бентосоядной” формы мон-
гольского хариуса из оз. Хиндиктиг-Холь вполне
сопоставимы с показателями этого вида из других
водоемов (Тугарина, Дашидоржи, 1972; Шату-
новский, 1983).

Нами показано, что у большинства самок
старшая генерация половых клеток в период ак-
тивного посленерестового нагула находилась в

Рис. 2. Соотношение (%) фаз ооцитов у разных воз-
растных групп монгольского хариуса: а – превителло-
генные ооциты, б, в – вителлогенные ооциты фазы
вакуолизации цитоплазмы и фазы накопления желт-
ка соответственно.
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Рис. 3. Состояние семенников монгольского хариуса: а – II стадия зрелости, половые клетки представлены спермато-
гониями (×1000), б – массы сперматоцитов I и II порядков в семеннике III стадии зрелости (×400), в – преобладание
сперматогониев Б-типа в семеннике II стадии зрелости (×1000), г – сперматоциты в окружении цист сперматогониев
Б-типа, в просвете семенного канальца – резорбирующиеся остаточные спермии (×1000).
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фазе вакуолизации цитоплазмы. Очередной пул
клеток у рыб всех возрастных групп был пред-
ставлен превителлогенными ооцитами, и они же
в своем большинстве присутствовали у отнере-

стившихся особей. У части самок в возрастных
группах 4+…7+, по сравнению с трех- и четырех-
летними особями, число вителлогенных ооцитов
фазы вакуолизации цитоплазмы значительно
возрастало. Существенное различие соотноше-
ния ооцитов разных фаз в разных возрастных
группах может свидетельствовать о том, что в
этом озере хариус созревает в возрасте 4+ и стар-
ше. У самок в возрасте 5+…7+ некоторые вител-
логенные ооциты начинали резорбироваться, но
основная масса половых клеток приступала к на-
коплению желтка. В размерных характеристиках
ооцитов монгольского хариуса из оз. Хиндиктиг-
Холь явных различий с ооцитами байкальского
хариуса (Зайцева и др., 2010) не выявлено. Отсут-
ствие пропускающих предстоящий нерестовой
сезон самок и наличие в яичниках хариуса следов
прошедшего нереста в виде опустевших фоллику-
лов свидетельствуют об экологической пластич-
ности его репродуктивной системы, что можно
соотнести с состоянием репродуктивной системы
сиговых рыб Обь-Иртышского бассейна (Селю-
ков, 2002а, 2002б, 2012; Cелюков и др., 2012). Та-
ким образом, самки “бентосоядной” формы мон-
гольского хариуса в олиготрофном оз. Хиндиктиг-

Рис. 4. Соотношение (%) половых клеток в семенни-
ках монгольского хариуса разных возрастных групп:
а – сперматогонии А-типа, б – сперматогонии B-ти-
па, в – сперматоциты I порядка, г – сперматоциты
II порядка.
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Рис. 5. Жаберный аппарат монгольского хариуса из оз. Хиндиктиг-Холь: а – нормальное состояние жаберного эпите-
лия (×200), б – утолщение (стрелка) и плазмолиз респираторных ламелл (×200), в – слияние респираторных ламелл
(×100), г – слияние филаментов и разрушение респираторных ламелл (×40).
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Холь созревают в возрасте 4+, а пик нерестовой ак-
тивности наблюдается в возрасте 5+.

У большей части самцов половые клетки пред-
ставлены сперматогониями. В семенниках
остальных рыб присутствовали все типы клеток.
В возрастной группе 2+…3+ наблюдалось преоб-
ладание сперматоцитов II-го порядка и сперма-
тогониев B-типа, что свидетельствовало о высо-
кой вероятности участия этих особей в следую-
щем нерестовом сезоне, т.е. самцы созревали на
год раньше самок. В семенниках некоторых муж-
ских особей старших возрастных групп, находя-
щихся в посленерестовом состоянии и готовящихся
к очередному нересту, в просветах семенных ка-
нальцев наблюдались остаточные спермии. В це-
лом, в развитии гонад какие-либо существенные
отклонения отсутствовали.

Анализ состояния жаберного аппарата рыб ча-
сто используют для оценки их морфофункцио-
нального статуса (Матей, 1990), у монгольского
хариуса в оз. Хиндиктиг-Холь оно находится в
крайне угнетенном состоянии. Причины подоб-
ных аномалий, очевидно, вызваны гидрохимиче-
ским режимом, обусловленным аэрогенными пе-
реносами и/или рудогенными факторами, слага-
ющими горный массив.

Нарушений в состоянии печени исследуемого
вида, в отличии от сиговых рыб Северной Сосьвы
(Некрасов и др., 2014), не было установлено, в ге-
патоцитах неполовозрелых особей обоего пола
(2+…3+) отмечен значительный объем липидных
включений в сравнении с печеночными клетками
рыб старших возрастных групп. В печени созре-
вающих самок липидные включения исчезают,
что свидетельствует об энергетических затратах
организма на синтез вителлогенина.

Состояние внутренних органов у монгольско-
го хариуса данной популяции несет отчетливые
признаки токсического стресса, касающиеся пре-
имущественно респираторной системы. В отно-

шении печени и половых желез аналогичные
утверждения пока преждевременны, однако на-
рушение ключевой системы жизнедеятельности
неизбежно ведет к угнетению остальных функций
организма.

Выводы. Размерно-массовые показатели у
“бентосоядной” формы монгольского хариуса из
оз. Хиндиктиг-Холь соответствуют приведенным в
литературе из других водоемов, что свидетельствует
о достаточной кормовой базе, обеспечивающей
рост хариуса даже в условиях низких среднегодо-
вых температур, в уловах преобладали пяти–ше-
стилетние особи обоего пола. Самки хариуса созре-
вают на пятом году жизни, самцы – на год раньше.
В яичниках половозрелых особей присутствовали
дегенерирующие опустевшие фолликулы от про-
шлогоднего нереста, отмечен ежегодный нерест са-
мок и самцов. Существенные отклонения в жа-
берном эпителии как важнейшем биомаркере ка-
чества окружающей среды свидетельствуют о
наличии некоего фактора (ов), угнетающего ре-
спираторную функцию этого вида в оз. Хиндик-
тиг-Холь. Печень у всех исследованных рыб не
имела аномалий, выявленные различия в разме-
рах клеток и наличии липидных включений отра-

Таблица 3. Характеристики жаберного эпителия у монгольского хариуса в оз. Хиндиктиг-Холь (июль 2010 г.)

Показатель
Возраст

3+
(n = 4)

4+
(n = 5)

5+
(n = 9)

Число слоев клеток вставочного эпителия    

Ширина респираторных ламелл, мкм    

Количество слизистых клеток в 1 мм2    

Индекс патологии, %    

±
−

4.0 0.4
3.3 5.0

±
−

3.5 0.6
2.5 5.6

±
−

3.5 0.3
2.7 5.3

±
−

17.6 0.7
16.2 19.2

±
−

19.6 2.4
16.5 29.1

±
−

19.6 1.5
14.5 30.1

±
−

168.6 51.8
104.4 322.0

±
−

174.4 25.1
132.6 219.5

±
−

122.4 15.3
65.5 199.8

±
−

1.0 0.4
0.2 1.9

±
−

1.2 0.4
0.6 1.9

±
−

1.3 0.2
0.2 2.3

Таблица 4. Размерные плоказатели гепатоцитов мон-
гольского хариуса в оз. Хиндиктиг-Холь

Показатель
Возраст, лет

3+
(n = 5)

4+
(n = 4)

5+
(n = 7)

Диаметр гепатоцитов, 
мкм

   

Диаметр ядер гепатоци-
тов, мкм

   

Ядерно-цитоплазмати-
ческое соотношение, % 54.3 53.9 52.6

±
−

6.0 0.18
5.4 6.4

±
−

5.7 0.07
5.5 5.8

±
−

5.8 0.07
5.5 5.9

±
−

2.1 0.06
1.9 2.3

±
−

2.0 0.07
1.8 2.1

±
−

2.0 0.06
1.9 2.3
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жают полоспецифические особенности физиоло-
гического состояния разновозрастных особей.
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Morphofunctional Status of the Mongolian Grayling Thymallus brevirostris
in the Mountain Lake of South of Eastern Siberia

I. S. Nekrasov1, *, L. A. Shuman1, and A. G. Selyukov1

1Tyumen State University, Tyumen, Russia
*e-mail: i.s.nekrasov@utmn.ru

The aim of the study was to analyze the histological peculiarities of the internal organs of the lake form of
Mongolian grayling Thymallus brevirostris (Kessler, 1879) caught in the mining coldwater pond Tuva during
the summer period. We show that the maturation period of females begins at the age of 4+ and the peak of
their spawning activity is at the age of 5+ years. Males reach maturity one year earlier than females. In the
ovaries of mature fish in the summer, the older generation of germ cells is represented by oocytes phase of the
cytoplasm vacuolization; younger cells generation is presented by numerous previtellogenous oocytes. In the
testes wave of spermatogenesis was observed. In the epithelium of the gills, significant pathomorphological
changes were revealed, which inhibit respiratory function. Weak liver congestion and moderate basophilic he-
patocytes indicate the normal condition in this lake.

Keywords: histological analysis, Mongolian grayling, mountain Lake, gonads, gills, liver
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В марте, августе 2017 г. и феврале 2018 г. исследованы состав, развитие, распределение фитопланк-
тона и гидрооптические характеристики мезотрофного бессточного оз. Красиловское (Алтайский
край, Россия). В составе ФП обнаружено 147 таксонов рангом ниже рода. Зимой при высоте снеж-
ного покрова 0.13−0.34 м, толщине льда 0.56−0.70 м и температуре воды 0.1−4.5°C численность фито-
планктона составила 0.03−1.06 млн кл./л, биомасса 0.2−12.2 г/м3, содержание Хл а 1.8−24.1 мг/м3. Лет-
ний фитопланктон характеризовался более высокими показателями развития (0.11−1.74 млн кл./л,
0.6−18.2 г/м3, 27.5−83.4 мг/м3 Хл а). Выявлена связь коэффициентов поглощения света в диапазоне
400−460 и 670−800 нм с содержанием Хл а, в диапазоне 520−580 нм – с общей численностью фито-
планктона, что свидетельствует об активном фотосинтезе водорослей не только в летний, но и в
подледный период.

Ключевые слова: летний и зимний фитопланктон, хлорофилл а, коэффициент поглощения света,
оз. Красиловское
DOI: 10.31857/S0320965221010162

ВВЕДЕНИЕ
Экология ФП континентальных водоемов в

период открытой воды считается одним из наибо-
лее изученных аспектов функционирования вод-
ных экосистем (Wetzel, 2001). Значительно мень-
ше сведений относится к подледному периоду,
хотя водоемы северного полушария покрыты
льдом 2−8 месяцев в году. Интенсивное развитие
водорослей планктона и криофитона под слоем
льда и снега выявлено в водоемах умеренных и
арктических широт (Wright, 1964; Foy, Gibson,
1982; Терешенкова, 1983; Ермолаев, Науменко,
1992; Науменко, Нечаева, 2000; Phillips, Fawley, 2002;
Бондаренко, 2009; Оглы, 2009; Корякина, 2009;
Veillette et al., 2010;  Кутько, 2012;  Dokulil et al.,
2014; Баженова, Михайлов, 2015; Лабунская, Бу-
харицин, 2015; Халиуллина, Яковлев, 2015; Ри-
вьер, 2016). Однако динамика структуры ФП в
толще воды в период ледостава остается мало изу-
ченной (Vanderploeg et al., 1992; Pasztaleniec, Le-
nard, 2008; Могильникова и др., 2009; Ташлыко-
ва, 2011; Bertilsson et al., 2013). При исследовании

морских арктических и антарктических аквато-
рий широко используют гидрооптические мето-
ды. Получаемые in situ в реальном масштабе вре-
мени первичные гидрооптические характеристи-
ки используют для анализа биооптической
структуры водной толщи и состояния биологиче-
ских сообществ (Шоларь, Ли, 2018). На конти-
нентальных водоемах эти методы распростране-
ны в меньшей степени, в связи с чем очевидна не-
обходимость их апробации при исследовании
функционального состояния пресноводного фи-
топланктона. В качестве модельного водоема вы-
брано оз. Красиловское, на берегу которого рас-
полагается учебно-научная база Алтайского госу-
дарственного университета. Поскольку озеро
бессточное, вынос или привнесение аллохтонных
видов водорослей сведены к минимуму, и состоя-
ние ФП полностью зависит от внутриводоемных
процессов.

Цель работы – исследование структуры, оби-
лия и функционального состояния ФП оз. Краси-
ловское в периоды летней и зимней межени с ис-
пользованием альгологических и гидрооптиче-
ских методов.

Сокращения: ФП – фитопланктон, Хл а – хлорофилл а, N –
коэффициент поглощения света, ПО – перманганатная
окисляемость.

УДК 574.52+574.58+535.341

ФИТОПЛАНКТОН,
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МАТЕРИАЛ И МЕТОДЫ ИССЛЕДОВАНИЯ

Наблюдения проводили 14 марта, 2 августа
2017 г. и 20 февраля 2018 г. на станции глубиной
6 м. Пробы отбирали батометром Руттнера от по-
верхности до дна с интервалом 1 м. Фитопланк-
тон концентрировали прямой фильтрацией через
мембранные фильтры Владипор МФАС-ОС-3 с
диаметром пор 0.8 мкм и фиксировали 4%-ным
формалином. Подсчет клеток водорослей прово-
дили под световым микроскопом (×650) в камере
Нажотта объемом 0.01 мл (Руководство…, 1992). В
доминирующий комплекс включены виды с чис-
ленностью и биомассой ≥10% общей численности
и/или биомассы. Таксономия водорослей приве-
дена в соответствии с современной международ-
ной номенклатурой (Guiry, Guiry, 2018). Для
оценки сходства качественного состава водорос-
лей использовали коэффициент Серенсена, для
оценки видового разнообразия ‒ индекс Шенно-
на, рассчитанный по численности (Леонтьев,
2008), экологические и географические характери-
стики водорослей взяты из работы (Баринова и др.,
2006).

Содержание Хл а определяли стандартным
спектрофотометрическим методом (SCOR-UNE-
SCO, 1966), температуру воды – прибором
ДИТЦ‒10/05 (Зуев и др., 2014), прозрачность –
по диску Секки. Коэффициент поглощения света
(ε) измеряли на спектрофотометре ПЭ-5400УФ в
1-см кварцевых кюветах в диапазоне длин волн
400–800 нм и рассчитывали по формуле

ελ = (1/L)ln (I0λ/Iλ),

где L – длина кюветы, I0λ и Iλ – интенсивность
светового потока, прошедшего соответственно
через дистиллированную и природную воду, при
длине волны λ.

Оз. Красиловское (53°18′13″ с.ш., 83°36′16″ в.д.)
расположено на надпойменной террасе правого
берега р. Обь на высоте 220 м над у.м. Площадь
водосбора составляет 46.1 км2, площадь водного
зеркала 0.8 км2, средняя глубина − 2.7 м, макси-
мальная − 6.5 м (Суторихин и др., 2016). Дно покры-
то мощным слоем бурого ила (Малолетко, 2006). Во-
да озера гидрокарбонатно-кальциевая с минерали-
зацией 31.6−55.4 мг/дм3, рН 7.15−8.72, ПО 6.65–9.16
мг О/дм3. Низкая минерализация поддерживается
за счет обильных атмосферных осадков (в сред-
нем 500 мм/год) и значительной доли подземных
вод в питании озера (Модина, Сухова, 2007). Со-
держание фосфора фосфатов (0.01−0.08 мг Р/дм3)
в подледный период выше, чем летом. Содержа-
ние нитритного, нитратного и аммонийного азо-
та составляет соответственно 0.006–0.062, 0.09–
0.12 и 0.18–0.71 мг N/дм3 (Долматова, 2016). Тро-
фический статус озера варьирует от мезотрофно-
го до эвтрофного.

РЕЗУЛЬТАТЫ ИССЛЕДОВАНИЯ
Летом при прямой термической стратифика-

ции температура воды в озере снижалась от
24.2°C у поверхности до 13.6°C у дна, а в подлед-
ный период при обратной стратификации соот-
ветственно увеличивалась от 0.1–0.3 до 4.1–4.5°C
(рис. 1). Высота снежного покрова составляла
0.34 м в феврале и 0.13 м в марте, толщина льда –
0.56 м и 0.70 м. При прозрачности воды 1.25 м в
августе фотический слой не превышал 3.0‒3.5 м.

При ослаблении светового потока толщей во-
ды коэффициент поглощения световых волн уве-
личивался с глубиной в 3.5–4.1 раза. Свет в синей
области спектра поглощался озерной водой более
интенсивно, чем в желто-зеленой и красной. Ве-
личины ε для различных участков спектра незна-
чительно различались в августе и марте, но суще-
ственно увеличивались в феврале (рис. 2, табл. 1).

В составе фитопланктона оз. Красиловское
обнаружено 147 таксонов рангом ниже рода, от-
носящиеся к семи отделам. Ведущую позицию за-
нимают зеленые водоросли Chlorophyta (51.1%
общего видового состава), далее следуют Cyano-
procaryota (18.4%), Bacillariophyta (12.8%), Eugle-
nophyta (9.2%), Ochrophyta (3.5%), Cryptophyta
(2.8%) и Dinophyta (Miozoa) (2.1%). Наибольшее
число видов (более 100) встречено в августе, вдвое
меньшее – в феврале и марте (56 и 52). Индекс ви-
дового разнообразия соответственно снижался от
3.79 до 3.20 и 2.10 бит/экз. Большинство таксонов
с известным географическим распространением ‒
космополиты (46.0% общего состава), 4.1% – бо-
реальные виды, географическая приуроченность
остальных видов не выявлена.

В летний период разнообразно представлены
зеленые водоросли из родов Scenedesmus (16 видов
и разновидностей), Monoraphidium (6), Raphidoce-
lis (3), Staurodesmus (3 вида), многие из которых
достигали массового развития (табл. 2). В состав
доминирующего комплекса входили также циа-
нопрокариоты Microcystis aeruginosa и неиденти-
фицированные мелкие формы с диаметром кле-
ток 1−3 мкм. Chroomonas coerulea из криптофито-
вых отмечен в большом количестве на глубине
4 м. В состав доминирующих по биомассе видов
входила редко встречающаяся крупноклеточная
Euglena hemichromata. Подвижные жгутиковые
водоросли (Chlamydomonas, Euglena, Lepocinclis,
Trachelomonas, Phacus, Glenodinium, Cryptomonas,
Chroomonas) и подвижные нитчатые цианопрока-
риоты (Spirulina, Chrysosporum, Oscillatoria, Lyngb-
ya) встречаются во всей толще воды от поверхно-
сти до дна. Их состав наиболее разнообразен на
глубине 2‒5 м (10‒14 видов), а в верхних слоях и
у дна число подвижных водорослей примерно в
два раза меньше (5‒8 видов).

Численность водорослей увеличивалась с глу-
биной, достигая максимальной у дна за счет зеле-
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ных, криптофитовых водорослей и цианопрока-
риот. Высокая биомасса отмечена на глубине 3 и
6 м. Содержание Хл а также увеличивалось с глу-
биной, но не совпадало с пиками численности и
биомассы (табл. 2, рис. 3). Среднеценотический
объем клеток составил 2261 мкм3.

В зимнем фитопланктоне наиболее разнооб-
разно представлен род Scenedesmus ‒ 9 таксонов в
феврале и 7 в марте. В феврале в состав доминиру-
ющего комплекса входили цианопрокариоты, зе-
леные, эвгленовые, диатомовые, золотистые и

криптофитовые водоросли (табл. 2). Крупнокле-
точные Chlamydomonas sp. и Trachelomonas sp. до-
минировали по биомассе в верхних слоях. В про-
бах обнаружены пустые створки диатомовых (11
из 16 видов) и пустые клеточные оболочки зеле-
ных водорослей Scenedesmus, Tetraëdron, Pedias-
trum, количество которых увеличивалось ко дну.
Присутствовали также водоросли из разных отде-
лов, которые не удалось идентифицировать до
вида. В феврале их численность была максималь-
ной. Часть клеток находилась в стадии покоя в виде

Рис. 1. Вертикальное распределение температуры воды в оз. Красиловское в периоды исследования. По оси ординат – глу-
бина, по оси абсцисс – температура. 1 − февраль, 2 – март, 3 – август.
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Таблица 1. Обилие ФП и гидрооптические показатели воды оз. Красиловское в периоды наблюдения (над чертой
пределы, под чертой среднее)

Показатель Август Февраль Март

Численность, тыс. кл./л    

Биомасса, г/м3    

Хл а, мг/м3    

Объем клетки, мкм3    

N400‒460, м–1    

N520‒580, м–1    

N670‒800, м–1    

65.3 738
278

− 48.8 141
95.3

− 26.4 1056
328
−

0.6 18.2
5.6
− 0.2 5.3

1.7
− 0.8 12.2

3.4
−

0.6 18.2
5.6
− 1.8 6.8

4.7
− 3.1 24.1

9.0
−

41.8 126 10
2261

− × 40.5 33.5 10
1716

− × 40.5 22.1 10
1058

− ×

4.3 19.0
8.7
− 6.1 33.8

20.7
− 2.0 19.8

7.5
−
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цист. Во всей толще воды встречались подвижные
жгутиковые водоросли (Chlamydomonas sp., Lepocin-
clis acus (O.F. Müller) B. Marin & Melkonian, Eugle-
na deses Ehr., Trachelomonas sp., T. volvocina (Ehr.) и
нитчатые цианопрокариоты (Spirulina sp., Anabae-
na sp.). Подвижные криптофитовые и золотистые
водоросли отмечены ниже глубины 2 м. В марте
во всей толще воды доминировали цианопрока-
риоты. Жгутиковые Euglena deses, Trachelomonas
hispida (Perty) F. Stein, T. conica Playfair встреча-
лись подо льдом до глубины 2 м, а подвижные

нитчатые Spirulina sp. Oscillatoria sp., Anabaena
macrospora Klebahn – на глубине 3‒6 м. У дна от-
мечены и те, и другие виды.

Зимний фитопланктон озера сформирован бо-
лее мелкими формами, чем летний, со среднеце-
нотическим объемом клеток 1716 и 1058 мкм3 в
феврале и в марте. Показатели развития подлед-
ного фитопланктона были ниже, чем летом. Ми-

Рис. 2. Вертикальное распределение коэффициента
поглощения световых волн (N) разной длины в
оз. Красиловское в августе (а), феврале (б) и марте (в).
По оси ординат – глубина, по оси абсцисс – N.
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Рис. 3. Вертикальное распределение численности (а),
биомассы фитопланктона (б) и содержания Хл а (в) в
оз. Красиловское в феврале (1), марте (2) и августе (3).
По оси ординат – глубина, по оси абсцисс – показа-
тели обилия.
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нимальные величины получены в феврале, когда
лед покрыт более толстым слоем снега. Числен-
ность, биомасса и содержание хлорофилла увели-
чивались с глубиной, но изменялись не синхрон-
но (рис. 3). При микроскопических исследованиях
мартовских проб обнаружено, что окраска хлоро-

пластов зеленых водорослей с глубиной станови-
лась более интенсивной.

Биомасса водорослей не зависела от темпера-
туры воды, но достоверная отрицательная корре-
ляция была выявлена между температурой и со-

Таблица 2. Структура доминирующего комплекса фитопланктона оз. Красиловское в зимний и летний период
(в скобках % общей численности/биомассы)

Примечание. НИД − неидентифицированные.

Глубина, 
м

Доминирующие виды

по численности по биомассе

Февраль 2018 г.
0 Anabaena sp. (34), Achnanthes sp. (15) Chlamydomonas sp. (30), Trachelomonas sp. (23)
1 Microcystis pulverea (H.C. Wood) Forti. (64) M. pulverea (90)
2 НИД мелкие цианобактерии (20), Microcystis sp. (14), 

Gloeocapsa sp. (10), Trachelomonas sp. (10)
M. pulverea (48), Trachelomonas sp. (11)

3 M. pulverea, Cyanothece aeruginosa (Näg.) Kom. (18), 
Monoraphidium komarkovae Nygaard (11)

M. pulverea (51), Microcystis aeruginosa (Kütz.) Kütz. 
(42)

4 Hyaloraphidium contortum Pascher & Korshikov in Kor-
shikov (15), M. komarkovae (14)

НИД золотистые (22), НИД криптофитовые (15), 
цисты зеленых (11), Fragilaria sp. (9)

5 M. aeruginosa, Scenedesmus caudato-aculeolatus var. spino-
sus (Deduss.) Pankow (15), Dictyosphaerium subsolitarium 
Van Goor (15), H. contortum (14), M. komarkovae (13)

M. aeruginosa (30), НИД динофитовые (29), Pseudope-
diastrum boryanum (Turpin) E. Hegewald (10)

6 M. aeruginosa (39), Chroococcus vacuolatus Skuja (37) Microcystis sp. (58), M. aeruginosa (12)
Март 2017 г.

0 Gomphosphaeria lacustris Chodat (97) G. lacustris (57), Cyanodictyon reticulatum (Lemmer-
mann) Geitler (40)

1 G. lacustris (99) G. lacustris (97)
2 M. pulverea (47), G. lacustris (46) M. pulverea (57), G. lacustris (31)
3 G. lacustris (82), M. pulverea (17) M. pulverea (92)
4 G. lacustris (83), M. pulverea (16) M. pulverea (95)
5 G. lacustris (59), M. pulverea (40) M. pulverea (94)
6 G. lacustris (74), M. pulverea (24) G. lacustris (56), M. pulverea (41)

Август 2017 г.
0 НИД мелкие цианобактерии (17), Scenedesmus cau-

date-aculeolatus var. spinosus (12), Coelastrum astroideum 
De Notaris (10)

Euglena hemichromata Skuja (16), M. pulverea (16), Stau-
rastrum saltator Grönblad (10), Pediastrum duplex
Meyen (9)

1 P. duplex (25), Mucidosphaerium pulchellum (H.C. Wood) 
C. Bock, Proschold & Krienitz (23), C. astroideum (10)

P. duplex (24), НИД динофитовые (22)

2 M. aeruginosa (11), Chlamydomonas proboscigera var. con-
ferta (Korshikov) Ettl (9), S. saltator (9)

M. aeruginosa (33), S. saltator (9), C. proboscigera var. 
conferta (8)

3 P. duplex (11), НИД мелкие цианобактерии (9),
M. aeruginosa (8)

M. aeruginosa (89)

4 Chroomonas coerulea (Geitler) Skuja (16), Enallax costatus 
(Schmidle) Pascher (8), Desmodesmus magnus (Meyen) 
Tsarenko (8), Dictyosphaerium granulatum Hindák (8)

M. aeruginosa (47), Euglena hemichromata (33), Chroo-
monas coerulea (5)

5 M. aeruginosa (30), D. granulatum (27), Desmodesmus den-
ticulatus (5)

M. aeruginosa (26), D. denticulatus (15), D. granulatum (8)

6 M. aeruginosa (66), D. granulatum (8) M. aeruginosa (93)
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держанием Хл а (рис. 4). С показателями поглоще-
ния света в синей (400−460 нм) и красной (670−800
нм) области спектра положительно связана кон-
центрация Хл а, а в желто-зеленой области (520 и
580 нм) – общая численность фитопланктона
(рис. 5).

ОБСУЖДЕНИЕ РЕЗУЛЬТАТОВ
Состав, структура и обилие ФП, представлен-

ного в оз. Красиловское главным образом вида-
ми-космополитами, типичны для мелководных
мезотрофных и слабо эвтрофных водоемов уме-
ренных широт. Численность, биомасса, содержа-
ние Хл а и пределы их варьирования в толще воды
максимальны в августе, снижаются в марте и ми-
нимальны в феврале, когда лед покрыт толстым
слоем снега. Отрицательного действия низкой
температуры воды на обилие водорослей не отме-
чено. Все обнаруженные в подледный период ви-
ды вегетировали и летом, но поскольку зимой ви-
довое разнообразие снижалось вдвое, то коэффи-
циент видового сходства зимнего и летнего ФП
невысокий – 41.6%. В летнем ФП отмечены как

крупные, так и мелкоклеточные виды. В зимнем
планктоне размер клеток редко превышал 10 мкм;
обильно развивались мелкие (<5 мкм) коккоид-
ные и веретеновидной формы с шипиками и
длинными отростками; колонии цианопрокариот
имели мощную слизистую оболочку. Все эти осо-
бенности позволяют водорослям находиться в
толще воды при отсутствии перемешивания
(Phillips, Fawley, 2002;  Bondarenko et al., 2006; So-
mogyi et al., 2009). Именно мелкоклеточные фор-
мы – пикопланктон достигают высокого обилия
подо льдом (Doculil, 2009; Veillette et al., 2010;
Bondarenko et al., 2012). Жгутиковые подвижные
виды, способные перемещаться к поверхности в
более благоприятные по освещенности условия
или, не оседая, находиться в толще воды, пред-
ставлены единичными экземплярами и, в отли-
чие от других озер (Костерина, 2018; Doculil, 2009;
Dokulil et al., 2014), распределены в толще воды
достаточно равномерно. В подледном фито-
планктоне оз. Красиловское встречены подвиж-
ные нитчатые цианопрокариоты Aphanizomenon,
Lyngbya, Oscillatoria, Spirulina, Anabaena, сведения
о которых в цитируемой литературе отсутствуют.

Рис. 4. Связь биомассы фитопланктона (а) и концентрации Хл а (б) с температурой воды. По оси ординат – показатели
обилия, по оси абсцисс – температура.
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Удержанию в толще воды и выносу клеток к
поверхности способствуют не только морфологи-
ческие особенности и жизненные стратегии во-
дорослей, но также гидрологические и гидрохи-
мические условия (Phillips, Fawley, 2002; Dokulil
et al., 2014). Это могут быть восходящие токи воды
с меньшей плотностью, которые образуются за
счет нагрева воды при окислении илов (Malm
et al., 1997; Terzhevik et al., 2009; Bertilsson et al.,
2013) или за счет более низкого содержания мине-
ральных веществ по сравнению с подледным сло-
ем (Granin et al., 2000).

Подледный фитопланктон может находиться в
различном физиологическом состоянии. При
низкой температуре снижается интенсивность
метаболизма (Bertilsson et al., 2013) и в морфоло-
гии клеток не проявляются видоспецифичные
черты. Именно поэтому в оз. Красиловское зи-
мой в большом количестве встречены не иденти-
фицированные водоросли из разных отделов,
численность которых максимальна в феврале при
большой высоте снежного покрова. Часть клеток
находилась в стадии покоя в виде цист.

При низкой освещенности водоросли могут
переходить на гетеротрофное или миксотрофное
питание (Vanderploeg et al., 1992; Mencfel, Pasz-
taleniec, 2004; Pasztaleniec, Lenard, 2008; Игошки-
на, 2014; Dokulil et al., 2014). О такой возможности
свидетельствуют высокие значения ПО в воде оз.
Красиловское, указывающие на присутствие до-
ступного легко окисляемого органического веще-
ства.

Насыщенная окраска хлоропластов, довольно
высокое содержание Хл а и его связь с показате-
лями ослабления света свидетельствуют об актив-
ном фотосинтезе водорослей. Известно, что через
слой льда и снега проникает до 70% солнечной
энергии (Wright, 1964; Vanderploeg et al., 1992;
Wetzel, 2001; Pasztaleniec, Lenard, 2008; Dokulil
et al., 2014; Brabdao et al., 2017), а прозрачность во-
ды зимой увеличивается из-за осаждения взве-
шенных веществ (Оглы, 2009; Dokulil et al., 2014). В
результате первичная продукция подледного фито-
планктона может достигать 0.55–1.90 г C/(м2 · сут)
(Foy, Gibson, 1982; Корякина, 2009; Dokulil et al.,
2014). Поскольку фотосинтез в синей части спек-
тра идет более интенсивно, чем в красной (Шиф-
рин, 1983; Brabdao et al., 2017), то коэффициенты
поглощения света ε400−460 в оз. Красиловское вы-
ше, чем ε670−800.

Показатели поглощения света увеличиваются
с ростом концентрации Хл а, но теснота связи
между ними не велика. Одной из причин может
быть присутствие в воде фотосинтезирующих
бактерий, микроскопических водных грибов зе-
леноватого и коричнево-бурого цвета, остатков
высших растений. Механизмом приспособления
самих водорослей к обитанию в условиях низкой

температуры и освещенности служит световая и
хроматическая адаптация – увеличение количе-
ства дополнительных пигментов, расширяющих
спектр поглощаемых волн (Wright, 1964; Brabdao
et al., 2017); увеличение общего содержания пиг-
ментов и эффективности фотосинтетической
единицы (Михеева, 1977;  Foy, Gibson, 1982; Do-
kulil et al., 2014). Вероятно, этим объясняются
максимальные показатели поглощения, получен-
ные в феврале при самых низких концентрациях
Хл а.

Положительная корреляция между поглоще-
нием желто-зеленого света и общей численно-
стью ФП объяснима доминированием в оз. Кра-
силовское цианопрокариот, в клетках которых
содержатся фикобилины: фикоэритрин, погло-
щающий свет в диапазоне 495−565 нм, и фикоци-
анин (550−615 нм) (Wright, 1964; Doculil, 2009).
Эффективность работы этих пигментов также
увеличивается при низкой подводной освещен-
ности в феврале.

Выводы. В составе фитопланктона оз. Краси-
ловское в летнюю межень обнаружено более 100
видов водорослей при массовом развитии зеле-
ных, криптофитовых, эвгленовых и цианопрока-
риот. В период ледостава таксономическое раз-
нообразие вдвое ниже, но специфических зимних
видов не выявлено, в массе развивались циано-
прокариоты и зеленые водоросли, фитопланктон
сформирован более мелкими формами, чем ле-
том. Минимальные показатели развития фито-
планктона отмечены в феврале при высоком
снежном покрове. Численность, биомасса фито-
планктона и содержание хлорофилла во все сезо-
ны увеличивались от поверхности к придонному
слою. Насыщенная окраска хлоропластов, высо-
кое содержание Хл а и его закономерная связь с
показателями ослабления света в синей и крас-
ной областях спектра свидетельствуют о заметной
фотосинтетической активности подледного фи-
топланктона.
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Analysis of the State of Biological Communities
in a Continental Reservoir Using Hydro-Optical Characteristics

G. V. Vinokurovaa, *, I. А. Sutorikhina, А. А. Kolomeytseva, and I. M. Frolenkova

aInstitute for Water and Environmental Problems, Siberian Branch of the Russian Academy of Sciences, Barnaul, Russia
*e-mail: kimg@iwep.ru

Phytoplankton composition, development, and distribution as well as hydrooptical characteristics were stud-
ied in the mesotrophic drainless Lake Krasilovskoe (Altai Territory, Russia) in March, August 2017, and Feb-
ruary 2018. Phytoplankton includes 147 taxa with a rank below the genus. In winter, with a snow depth of
0.13‒0.34 m, ice thickness of 0.56‒0.70 m, and water temperature of 0.1‒4.5°C, the phytoplankton number
was 0.03‒1.06 mln cells/L, biomass 0.2‒12.2 g/m3, Chl a content 1.8‒24.1 mg/m3. Summer phytoplankton
was characterized by higher development indices (0.11‒1.74 mln cells/L, 0.6‒18.2 g/m3, 27.5‒83.4 mg/m3

Chl a). A positive relationship between the light absorption coefficient in the range of 400‒460 and 670‒800 nm
with the Chl a content, the light absorption coefficient in the range 520‒580 nm with the winter phytoplank-
ton total number has been revealed. This indicates the active algae photosynthesis not only in summer, but
also in the ice period.

Keywords: winter and summer phytoplankton, chlorophyll a, light absorption coefficients, Lake Krasilovskoe
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Приведены новые данные по содержанию хлорофилла а с феопигментами в донных отложениях
Иваньковского и Угличского водохранилищ Верхней Волги (Россия), полученные в 2019 г. Проана-
лизированы связи пигментов с характеристиками грунтов и глубиной. Установлено, что в настоя-
щее время средние концентрации суммы хлорофилла а и феопигментов достигают в Иваньковском
водохранилище 156, Угличском – 105 мкг/г сухого осадка (с.о.), которые превышают значения, по-
лученные 20 лет назад (126 и 79 мкг/г с.о. соответственно). Повышение концентрации осадочных
пигментов отмечено преимущественно в зонах илонакопления. Средневзвешенное содержание
осадочных пигментов, рассчитанное с учетом площадей разнотипных грунтов, позволяет оценить
трофический статус бентали в Иваньковском водохранилище (125 мкг/г с.о.) как начальную стадию
гипертрофии, в Угличском (52.8 мкг/г с.о.) – как конечный этап мезотрофии. В обоих водоемах тро-
фическое состояние бентали соответствует эвтрофному статусу пелагиали.

Ключевые слова: хлорофилл а, феопигменты, донные отложения, трофическое состояние, Ивань-
ковское и Угличское водохранилища
DOI: 10.31857/S0320965221020145

ВВЕДЕНИЕ
Исследования трофического состояния водое-

мов актуальны в условиях глобального потепления
климата – одного из главных факторов эвтрофиро-
вания (Девяткин, 1975; Пырина и др., 1975; Дацен-
ко, 2007; Мартынова, 2010; Литвинов и др., 2014; Al-
imov, Golubkov, 2014).

Однако механизм действия повышенной тем-
пературы на гидробионтов в масштабе водоема
изучен недостаточно. В одних работах сообщает-
ся о гибели организмов непосредственно в пери-
од усиления прогрева воды, в других – об отсут-
ствии явного эффекта или об отдаленных послед-
ствиях (Девяткин, 1975; Лазарева, Соколова, 2013;
Mineeva, 2019; Kopylov et al., 2020).

Среди показателей трофии особое место зани-
мают фотосинтетические пигменты как универ-
сальные маркеры продукционных и деструкци-

онных процессов (Винберг, 1960; Пырина, 1966;
Möller, Scharf, 1986; Leavitt, 1993; Jiménez et al.,
2015; Mineeva, 2019). Для изучения трофии инфор-
мативны данные о распределении растительных
пигментов в водной толще и ДО. Растительные пиг-
менты в ДО – индикаторы продуктивности экоси-
стемы за многие годы (Szymczak-Żyła, Kowalewska,
2009; Reuss et al., 2010; Szymczak-Żyła et al., 2011;
Sigareva et al., 2020). Особенности абиотических
условий в пелагиали и бентали могут быть причи-
ной различий компонентов экосистемы по тро-
фии (Сигарева, 2012; Минеева и др., 2020). При
изучении формирования трофического состояния
динамичных экосистем водохранилищ необходимо
учитывать пространственно-временное распреде-
ление показателей функционирования первичного
звена (Пырина, 1966; Даценко, 2007; Мартынова,
2010; Лазарева, Соколова, 2013; Alimov, Golubkov,
2014; Jeppesen et al., 2015; Jiménez et al., 2015; Tse et al.,
2015; Boulion, 2020; Kopylov et al., 2020). Вопросы
трофии водохранилищ изучаются многопланово,
но в основном на фитопланктоне.

Цель работы – анализ содержания раститель-
ных пигментов в ДО для оценки современного

Сокращения: ДО – донные отложения; с.о. – сухой осадок;
Т – температура; Ф – феопигменты; Хл а – хлорофилл а;
Хл + Ф – в сумме хлорофилл а с феопигментами; Cv – ко-
эффициент вариации; E – оптическая плотность ацетоно-
вого экстракта пигментов; R2 – коэффициент детермина-
ции; Z – прозрачность.

УДК 581.132.1+556.555

ФИТОПЛАНКТОН,
ФИТОБЕНТОС, ФИТОПЕРИФИТОН
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трофического состояния бентали Иваньковского
и Угличского водохранилищ, различающихся по
продуктивности фитопланктона.

МАТЕРИАЛ И МЕТОДЫ ИССЛЕДОВАНИЯ

Материал собирали в комплексной экспеди-
ции ИБВВ РАН в августе 2019 г. на 14 станциях в
Иваньковском водохранилище и 14 станциях – в
Угличском (рис. 1). Пробы донных отложений
отбирали модифицированным дночерпателем
Экмана-Берджа (ДАК-250, Россия) из верхнего
5-сантиметрового слоя. Для анализа пигментов
использовали спектрофотометрический метод в
общем ацетоновом экстракте (Сигарева, 2012).
Концентрации Хл + Ф рассчитывали по уравне-
ниям Лоренцена (Lorenzen, 1967). В качестве по-
казателя соотношения между концентрациями
каротиноидов и хлорофилла использовали ин-
дексы – отношение оптических плотностей экс-
тракта до (E480/E665) и после подкисления
(E480/1.7E665к). Второй индекс учитывает наличие
феопигментов, что в исследованиях сильно раз-
рушенного фонда растительных пигментов в дон-
ных отложениях особенно важно. Влажность об-
разцов грунта и абиотические показатели водной

среды (глубина, прозрачность, температура)
определяли общепринятыми методами. Воздуш-
но-сухую объемную массу грунта рассчитывали
по формуле для донных отложений волжских во-
дохранилищ (Сигарева, 2012).

Иваньковское и Угличское водохранилища
расположены в зоне умеренно-континентального
климата и подвергаются антропогенному влия-
нию (Иваньковское…, 1978; Григорьева и др.,
2000; Экологические…, 2001). По морфологиче-
ской классификации Иваньковское водохрани-
лище относится к сложным котловинно-долин-
ным с большой площадью мелководий (58%), Уг-
личское – к простым долинным руслового типа
(Edelstein, 1995). Площадь Иваньковского и Уг-
личского водохранилищ – 327 и 249 км2, коэффи-
цинт водообмена – 10.6 и 10.1 год–1, средняя глу-
бина – 3.4 и 5.0 м, площадь зарослей – 23 и 5% со-
ответственно (Экологические…, 2001; Poddubnyi
et al., 2017). Первичная продукция органического
вещества в Угличском водохранилище создается
в основном за счет фитопланктона, в Иваньков-
ском – фитопланктона и макрофитов. Наиболь-
шей продуктивностью планктонных водорослей в
Иваньковском водохранилище выделяется неглу-
бокий, сильно зарастающий высшей водной расти-

Рис. 1. Схемы расположения станций (1‒14) в Иваньковском (а) и Угличском (б) водохранилищах.
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тельностью Шошинский плес, в Угличском – сред-
ний участок (Калязинский плес) с площадью мел-
ководий 40%, низкой скоростью течения (<0.1 м/с)
и значительной боковой приточностью (Иваньков-
ское…, 1978; Пырина, Ляшенко, 2005; Законнов и
др., 2016; Законнов и др., 2018; Mineeva, 2019). По
данным последней грунтовой съемки, в Ивань-
ковском водохранилище трансформированные
грунты составляли 15, крупнодисперсные наносы
– 47, тонкодисперсные отложения – 38% площа-
ди, в Угличском – 18, 57 и 25% соответственно.
Скорость осадконакопления в расчете на пло-
щадь при НПУ в Иваньковском – 1.7, Угличском
– 1.8 мм/год, скорость илонакопления – 3.0 и 4.0
мм/год cоответственно (Законнов и др., 2016,
2018).

РЕЗУЛЬТАТЫ ИССЛЕДОВАНИЯ

В августе 2019 г. отмечена пониженная темпе-
ратура воды по сравнению с характерными вели-
чинами для этого месяца (табл. 1, 2). Однако
предшествующие периоды (зима, весна и начало
лета) были аномально теплыми, максимальная
температура воздуха достигала 31.2°С. Прозрач-
ность воды варьировала от 0.5 до 1.5 м в Ивань-
ковском и от 0.8 до 1.7 м в Угличском водохрани-
лищах (табл. 1, 2). Утроенные значения прозрач-

ности, характеризующие нижнюю границу
фотосинтезирующей зоны, как правило, были
меньше глубины на станции, что свидетельствует
об отсутствии благоприятных световых условий
для активного развития микрофитобентоса. Ис-
ключение составляли несколько прибрежных
станций. Среди типов грунта в исследуемых об-
разцах отмечены илистый песок, песчанистый и
глинистый илы. В песчанистых грунтах встреча-
лись осколки раковин моллюсков (табл. 1, 2). В
котловинно-долинном Иваньковском водохра-
нилище содержание Хл + Ф в ДО изменялось от
10.3 до 710 мкг/г сухого грунта (Сv = 115%). В рус-
ловом Угличском водохранилище диапазон кон-
центраций был меньше (11.8–214.4 мкг/г сухого
грунта) и распределение более равномерное (Сv =
= 62%) (табл. 3, 4). Распределение пигментов по
станциям согласуется с водно-физическими
свойствами донных отложений. Низкие концен-
трации Хл + Ф приурочены к песчаным грунтам с
небольшой влажностью и высокой воздушно-су-
хой объемной массой (ст. 8 в Иваньковском, ст. 3
и 7 в Угличском).

Максимальные концентрации Хл + Ф отмече-
ны на глубоководных станциях в глинистых илах:
в Иваньковском водохранилище в Волжском
плесе (ст. 3 – затопленное оз. Видогощь, 18 м), в
Угличском на среднем участке (ст. 10 – у г. Каля-

Таблица 1. Характеристики воды и донных отложений на станциях в Иваньковском водохранилище (2019 г.)

Номер 
станции Расположение Глубина,

м

Вода Донные отложения

Z, м Т, °С влаж-
ность, %

объемная 
масса, г/см3 тип

Волжский плес
1 У дер. Лисицы 8.0 1.1 19.4 26.2 1.38 Илистый песок
2 У с. Городня 11.0 1.2 19.2 46.4 0.81 Песчанистый ил
3 Затопленное оз. Видогощь 18.0 1.5 17.8 84.4 0.17 Черный глинистый ил

Шошинский плес
4 Выше устья р. Шоша 10.0 1.1 17.6 66.6 0.42 Песчанистый ил с расти-

тельными остатками
5 Шошинский залив 2.8 0.5 16.5 76.5 0.28 Песчанистый ил

Иваньковский плес
6 У п. Свердлово 10.0 1.1 17.8 72.9 0.33 Песчанистый ил
7 Выше устья р. Созь 2.5 1.2 17.4 71.1 0.35 То же
8 Мошковичский залив 4.0 0.7 28.1 31.3 1.21 Илистый песок
9 Против Корчевского 

залива, русло
11.0 1.2 18.8 63.9 0.47 Песчанистый ил

10 То же, прибрежье 2.0 0.9 18.6 78.9 0.24 Глинистый ил
11 У о. Уходово 11.0 1.0 17.7 59.9 0.54 Песчанистый ил
12 Перетрусовский залив 2.8 0.9 17.4 59.7 0.54 То же
13 У о. Липня, русло 15.0 1.0 17.2 85.4 0.16 Глинистый ил
14 То же, прибрежье 1.1 0.9 16.7 41.1 0.94 Илистый песок
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Таблица 2. Характеристики воды и донных отложений на станциях в Угличском водохранилище в 2019 г.

Номер 
станции Расположение

Глу-
бина,

м

Вода Донные отложения

Z, м Т, °С влажность, 
%

объемная
масса, г/см3 тип

Верхний участок
1 Ниже устья р. Дубна, 

русло
4.5 1.3 17.1 60.2 0.53 Песчанистый ил с расти-

тельными остатками
2 То же, у берега 4.0 1.2 16.2 54.6 0.64 Песчанистый ил
3 У г. Кимры 8.5 1.3 17.8 27.8 1.33 Илистый песок
4 У пос. Белый городок, 

русло
11.0 1.2 17.7 67.4 0.41 Песчанистый ил

5 То же, прибрежье 4.0 0.9 17.7 70.4 0.36 То же
Средний участок

6 Устье р. Медведица, 
русло

9.0 1.2 17.4 59.7 0.54 Песчанистый ил

7 То же, прибрежье 2.1 1.0 16.9 33.9 1.14 Илистый песок с рако-
винами моллюсков

8 Ниже устья р. Нерль 13.0 1.1 16.9 70.7 0.36 Песчанистый ил
9 То же, прибрежье 1.5 0.8 15.6 74.7 0.30 То же

10 У г. Калязин 14.0 1.0 14.7 82.4 0.20 Глинистый ил
11 Ниже устья р. Кашинка 10.0 1.1 17.1 77.1 0.27 Песчанистый ил

Нижний участок
12 Ниже с. Прилуки 16.0 1.2 16.7 82.1 0.20 Песчанистый ил
13 Против Грехова ручья, 

русло
14.0 1.4 16.6 82.1 0.20 Глинистый ил

14 То же, прибрежье 3.0 1.7 15.3 79.4 0.24 Песчанистый ил с рако-
винами моллюсков

Таблица 3. Пигментные показатели донных отложений Иваньковского водохранилища в 2019 г.

Примечание. Здесь и в табл. 4: о – олиготрофное, м – мезотрофное, э – эвтрофное, г – гипертрофное.

Номер
станции

Хл + Ф
Ф, % E480/E665 E480/1.7E665к

Трофическое
состояниемкг/г с.о. мг/(м2 мм)

1 12.2 16.9 69.6 1.82 1.30 о
2 223.9 182.4 76.9 1.95 1.34 г
3 710.0 123.0 61.2 1.79 1.34 г
4 112.7 47.8 70.3 2.01 1.43 э
5 155.9 43.0 75.2 2.28 1.58 г
6 127.0 41.5 75.3 2.24 1.54 г
7 72.1 25.5 80.9 2.17 1.44 э
8 10.3 12.5 74.4 2.37 1.65 о
9 94.7 44.3 68.1 2.00 1.44 э

10 198.7 48.4 78.2 2.35 1.59 г
11 99.5 53.5 67.0 1.90 1.37 э
12 41.9 22.6 87.6 2.68 1.72 м
13 295.6 47.4 71.2 2.14 1.51 г
14 35.3 33.2 47.2 1.30 1.05 м
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зин, 14 м). Группировка данных по типу грунта
показала повышение содержания Хл + Ф от пес-
ков к илам (табл. 5). Величины в 2019 г. в целом
превышали полученные ранее (Сигарева, Тимо-
феева, 2001). Так, в 1996–1998 гг. в Иваньковском
водохранилище средние концентрации Хл + Ф в
илистом песке были 21.7 ± 0.0, глинистом иле –
160 ± 24.0; в Угличском – 14.8 ± 3.4 и 86.3 ±
± 15.6 мкг/г с.о. соответственно.

Участки с проникновением солнечной радиа-
ции до дна (ст. 7, 10, 14 в Иваньковском и ст. 5, 7,
14 в Угличском водохранилищах) не выделялись
четкими признаками развития микрофитобенто-
са, и в целом пигментный фонд в донных отложе-
ниях находился в сильно деградированном виде.
В сумме Хл + Ф в основном преобладали феопиг-
менты: 47–88% в Иваньковском и 69–88% в Уг-
личском (табл. 3, 4). Другой показатель состояния
пигментного фонда – соотношение каротинои-

Таблица 4. Пигментные показатели донных отложений Угличского водохранилища в 2019 г.

Номер
станции

Хл + Ф
Ф, % E480/E665 E480/1.7E665к

Трофическое
состояниемкг/г с.о. мг/(м2 мм)

1 58.3 37.1 88.3 3.70 2.35 м
2 71.2 37.8 70.8 2.65 1.88 э
3 11.9 15.9 81.2 2.26 1.50 о
4 96.6 39.7 76.7 2.61 1.79 э
5 99.7 36.4 79.1 2.49 1.68 э
6 49.6 26.9 76.5 2.25 1.54 м
7 11.8 13.4 73.8 1.85 1.29 о
8 122.4 44.0 72.3 2.24 1.57 г
9 202.9 61.0 68.8 1.93 1.38 г

10 214.4 42.5 77.0 2.09 1.42 г
11 146.7 39.2 78.3 2.26 1.53 г
12 171.3 34.6 78.1 2.28 1.55 г
13 156.3 31.5 78.8 2.09 1.41 г
14 62.8 14.9 73.1 1.96 1.37 э

Таблица 5. Средние значения пигментных характеристик, влажности и воздушно-сухой объемной массы разно-
типных грунтов в Иваньковском и Угличском водохранилищах в 2019 г.

Примечание. Над чертой – Иваньковское водохранилище, под чертой – Угличское.

Показатель Илистый песок Песчанистый ил Глинистый ил

Хл + Ф, мкг/г с.о.    

Хл + Ф, мг/(м2 мм)    

Ф, %    

Е480/Е665    

Е480/1.7Е665к    

Влажность, %    

Объемная масса, г/см3    

±
±

19.3 8.0
11.9 0.1

±
±

116 19.7
108 16.4

±
±

401 157
185 29

±
±

20.9 6.3
14.6 1.2

±
±

57.6 18.2
37.1 3.7

±
±

72.9 25.0
37.0 5.5

±
±

63.8 8.4
77.5 3.7

±
±

75.1 2.4
76.2 1.7

±
±

70.2 4.9
77.9 0.9

±
±

1.8 0.3
2.1 0.2

±
±

2.2 0.1
2.4 0.2

±
±

2.1 0.2
2.1 0.0

±
±

1.3 0.2
1.4 0.1

±
±

1.5 0.04
1.7 0.1

±
±

1.5 0.1
1.4 0.0

±
±

32.9 4.4
30.8 3.1

±
±

64.6 3.4
69.6 2.9

±
±

82.9 2.0
82.2 0.1

±
±

1.2 0.1
1.2 0.1

±
±

0.5 0.1
0.4 0.0

±
±

0.2 0.0
0.2 0.0
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дов и хлорофилла – тоже отражал высокую сте-
пень деградации, поскольку соответствующие
индексы (E480/E665 и E480/1.7E665к) были суще-
ственно больше величин, отмеченных для фито-
планктона водохранилищ (Mineeva, 2019).

Зависимости между биотическими и абиоти-
ческими параметрами экосистем прослеживали
по связям концентрации пигментов с характери-
стиками грунтов и глубиной водной толщи. Не-
линейный тип связи выявлен между Хл + Ф и
влажностью при высоких коэффициентах детер-
минации R2 (0.71 в Иваньковском, 0.88 в Углич-
ском) (рис. 2а), а также с воздушно-сухой объем-
ной массой (0.71 в Иваньковском, 0.83 в Углич-
ском) (рис. 2б). Более тесная связь между
исследованными показателями в Угличском во-

дохранилище согласуется с меньшей изменчиво-
стью концентраций Хл + Ф по площади дна по
сравнению с Иваньковским.

Связь содержания осадочных пигментов с глу-
биной наиболее четко выражена в Иваньковском
водохранилище. Прямая зависимость Хл + Ф от
глубины в Иваньковском водохранилище выяв-
лена при коэффициенте детерминации 0.46, в Уг-
личском – 0.22 в (рис. 3а). Связь Хл + Ф с отно-
шением глубины к прозрачности воды характе-
ризуется положительными значениями при
коэффициенте детерминации 0.29 в обоих водо-
хранилищах (рис. 3б). Эти связи осадочных пиг-
ментов отражают усиление накопления тонко-
дисперсной взвеси и улучшение сохранения пиг-
ментов в более глубоких местах водоемов.

ОБСУЖДЕНИЕ РЕЗУЛЬТАТОВ
Динамичные экосистемы волжских водохра-

нилищ сложны для интерпретации трофического
состояния, поскольку параметры потенциальной
(концентрация биогенных элементов в воде) и
реализованной (первичная продукция и содержа-
ние Хл фитопланктона) продуктивности их эко-
систем не совпадают (Экологические…, 2001).
Полевые наблюдения выявили тенденцию повы-
шения продуктивности верхневолжских водохра-
нилищ в многолетнем аспекте. Концентрации Хл а
в воде в Угличском водохранилище заметно воз-
росли с конца XX в. к настоящему времени от ме-
зотрофных до эвтрофных значений (Mineeva,
2019). Эвтрофный статус Иваньковского водохра-
нилища сохраняется на протяжении последних
50 лет (Иваньковское…, 1978; Пырина, Ляшенко,
2005; Mineeva, 2019).

Градиент гидрологических характеристик,
особенности морфометрии участков водоема
обусловливают разнообразие трофических усло-
вий в бентали. По данным настоящей работы, в
соответствии с градацией водоемов по содержа-
нию Хл + Ф в ДО (Möller, Scharf, 1986), трофиче-
ское состояние бентали на отдельных участках из-
меняется от олиготрофного до гипертрофного.
Олиготрофные условия свойственны участкам с
песчаными наносами, мезо-, эв-, гипертрофные – с
разнотипными илами (табл. 5). По средней ариф-
метической концентрации пигментов Иваньков-
ское относится к гипертрофной категории, Углич-
ское – к эвтрофной (табл. 6). Средние концентра-
ции осадочных пигментов в 2019 г. возросли на 29%
в Иваньковском и 33% в Угличском водохранили-
щах по сравнению с 1996–1998 гг. (Сигарева, Ти-
мофеева, 2001). В этот же период средневзвешен-
ное содержание Хл + Ф, рассчитанное с учетом
площадей песчаных наносов и илистых отложе-
ний, увеличилось в Иваньковском от 48.2 до 125,
Угличском водохранилище – от 36.4 до 52.8 мкг/г с.о.
Согласно средневзвешенным концентрациям,

Рис. 2. Зависимости концентрации Хл а с феопигмен-
тами в донных отложениях от влажности (а) и воз-
душно-сухой объемной массы (б) грунта в Иваньков-
ском (1, 3) и Угличском (2, 4) водохранилищах.
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трофическое состояние бентали обоих водоемов
20 лет назад было мезотрофным, в настоящее вре-
мя Иваньковское водохранилище находится в на-
чальной стадии гипертрофного, а Угличское –
конечной стадии мезотрофного.

Следовательно, трофический статус бентали
водохранилищ близок к эвтрофному, отмечаемо-
му в настоящее время по хлорофиллу фитопланк-
тона. Во все годы наблюдений уровень трофии
нижнего яруса экосистемы Иваньковского водо-
хранилища превышает таковой в Угличском.

Одна из причин повышения продукционных
показателей экосистем исследованных водохра-
нилищ – потепление климата, характеризующее-
ся повышенными значениями температуры воз-
духа (преимущественно зимой и весной), резкой
сменой погодных условий в короткие промежут-
ки времени и аномальными природными явлени-
ями. Потепление климата стали регистрировать в
районе Верхней Волги (Рыбинское водохранили-
ще) после 1976 г. (Литвинов, и др., 2014; Законно-
ва, Литвинов, 2016). Показана положительная
связь продукционных характеристик волжского
фитопланктона с температурой воды как с одним из
гидрофизических факторов (Пырина, 1966; Девят-
кин, 1975; Пырина и др., 1975; Девяткин и др., 2000).
При аномально высокой температуре воды отмечен
значительный рост биомассы фитопланктона, бак-
териопланктона, простейших и зоопланктона (Ла-
зарева, Соколова, 2013; Kopylov et al., 2020). Увели-
чение продуктивности сообществ планктонных
организмов приводит к возрастанию седимента-
ции детрита и обогащению ДО органическим ве-
ществом, содержащим растительные пигменты.

Данные по пигментам в фитопланктоне и ДО
позволяют предположить, что экосистемы
Иваньковского и Угличского водохранилищ под-
вергаются тепловому эвтрофированию за счет
возрастания доступности биогенных элементов
для растительных организмов. Более высокая
продуктивность экосистемы Иваньковского во-
дохранилища обусловлена интенсивным разви-
тием как фитопланктона, так и высшей водной
растительности (Пырина, Ляшенко, 2005; Minee-
va, 2019). Эвтрофирование слабо заросшего мак-
рофитами Угличского водохранилища происхо-
дит преимущественно за счет фитопланктона.

Выводы. Распределение осадочных пигментов
зависит от водно-физических свойств ДО, что от-
ражает взаимосвязанные изменения простран-
ственно-временной структуры грунтов с гидрохи-
мическими и биологическими показателями
функционирования экосистем водохранилищ. В
настоящее время концентрации растительных
пигментов в ДО котловинно-долинного Ивань-
ковского и руслового долинного Угличского во-
дохранилищ характеризуются более высокими
значениями, чем 20 лет назад. Свойственная во-

дохранилищам динамичность гидрологических
условий способствует формированию зон с раз-
ной потенциальной продуктивностью – от олиго-
трофных до гиперэвтрофных. Учет соотношения
грунтов разного типа позволяет оценить совре-
менное трофическое состояние бентали в Ивань-
ковском водохранилище как начальную стадию
гипертрофии, в Угличском – конечную стадию
мезотрофии. Полученные результаты могут быть
использованы при оценке и прогнозировании
биопродуктивности водоемов.

Рис. 3. Связь концентрации Хл а с феопигментами в
донных отложениях с глубиной (а) и отношением
глубина : прозрачность (б) в Иваньковском (1, 3) и
Угличском (2, 4) водохранилищах.

1
800

600

400

200

5 10 15 20

(a)Хл + Ф, мкг/г

м

2
3
4

800

600

400

200

5 10 15 20

(б)Хл + Ф, мкг/г

Глубина : прозрачность воды, отн. ед.



158

БИОЛОГИЯ ВНУТРЕННИХ ВОД  № 2  2021

СИГАРЕВА и др.

ФИНАНСИРОВАНИЕ РАБОТЫ

Работа выполнена в рамках государственного зада-
ния по теме № АААА-А18-118012690096-1.

СПИСОК ЛИТЕРАТУРЫ
Винберг Г.Г. 1960. Первичная продукция водоемов.

Минск: Изд-во АН БССР.
Григорьева И.Л., Ланцова И.В., Тулякова Г.В. 2000. Гео-

экология Иваньковского водохранилища и его во-
досбора. Конаково: Издательский дом “Булат”.

Даценко Ю.С. 2007. Эвтрофирование водохранилищ.
Гидролого-гидрохимические аспекты. Москва:
ГЕОС.

Девяткин В.Г. 1975. Влияние подогретых вод на фито-
планктон Иваньковского водохранилища // Эко-
логия организмов водохранилищ-охладителей.
Ленинград: Наука. С. 143.

Девяткин В.Г., Метелева Н.Ю., Митропольская И.В.
2000. Гидрофизические факторы продуктивности
литорального фитопланктона: влияние гидрофизи-
ческих факторов на динамику фотосинтеза фито-
планктона // Биология внутренних вод. № 1. С. 45.

Законнов В.В., Гершевский П., Законнова А.В., Кашуб-
ский М. 2016. Пространственно-временная транс-
форомация грунтового комплекса водохранилищ
Волги. Сообщение 3. Оценка изменения морфо-
метрических характеристик в результате накопле-
ния донных отложений в Угличском водохранили-
ще // Водное хозяйство России: проблемы, техно-
логии, управление. № 6. С. 61.

Законнов В.В., Григорьева И.Л., Законнова А.В. 2018.
Пространственно-временная трансфоромация
грунтового комплекса водохранилищ Волги. Со-
общение 5. Донные отложения и качество воды
Иваньковского водохранилища // Водное хозяй-
ство России: проблемы, технологии, управление.
№ 3. С. 35.

Законнова А.В., Литвинов А.С. 2016. Многолетние из-
менения гидроклиматического режима Рыбинско-
го водохранилища // Тр. Института биол. внутр.
вод им. И.Д. Папанина РАН. Вып. 75(78). С. 16.

Иваньковское водохранилище и его жизнь. 1978. Ле-
нинград: Наука.

Лазарева В.И., Соколова Е.А. 2013. Динамика и феноло-
гия зоопланктона крупного равнинного водохра-

нилища: отклик на изменение климата // Успехи
современной биологии. Т. 133. № 6. С. 564.

Литвинов А.С., Пырина И.Л., Законнова А.В. 2014. Тер-
мический режим и продуктивность фитопланктона
Рыбинского водохранилища в условиях изменения
климата // Вода: химия и экология. № 12. С. 108.

Мартынова М.В. 2010. Донные отложения как состав-
ляющая лимнических экосистем. Москва: Наука.

Пырина И.Л. 1966. Первичная продукция фитопланк-
тона в Иваньковском, Рыбинском и Куйбышев-
ском водохранилищах в зависимости от некоторых
факторов // Продуцирование и круговорот орга-
нического вещества во внутренних водоемах.
Москва: Изд-во АН СССР. С. 249.

Пырина И.Л., Девяткин В.Г., Елизарова В.А. 1975. Экс-
периментальное изучение влияния подогрева на
развитие и фотосинтез фитопланктона // Антропо-
генные факторы в жизни водоемов. Труды ИБВВ АН
СССР. Вып. 30(33). Ленинград: Наука. С. 67.

Пырина И.Л., Ляшенко Г.Ф. 2005. Многолетняя дина-
мика продуктивности фитопланктона и высшей
водной растительности и их роль в продуцирова-
нии органического вещества в зарастающем
Иваньковском водохранилище // Биология внут-
ренних вод. № 3. С. 48.

Пырина И.Л., Литвинов А.С., Кучай Л.А. и др. 2006.
Многолетние изменения первичной продукции
фитопланктона Рыбинского водохранилища в
связи с действием климатических факторов // Со-
стояние и проблемы продукционной гидробиоло-
гии. Москва: Товарищество науч. изданий КМК.
С. 38.

Сигарева Л.Е. 2012. Хлорофилл в донных отложениях
волжских водоемов. Москва: Тов-во науч. изданий
КМК.

Сигарева Л.Е., Тимофеева Н.А. 2001. Растительные пиг-
менты в донных отложениях как показатели трофи-
ческого состояния водохранилищ Верхней Волги //
Проблемы региональной экологии. № 2. С. 23.

Экологические проблемы Верхней Волги. 2001. Яро-
славль: Изд-во Ярослав. гос. техн. ун-та.

Alimov A.F., Golubkov M.S. 2014. Lake eutrophication and
community structure // Inl. Water Biol. V. 7. № 3.
P. 185. 
https://doi.org/10.1134/S1995082914030031

Boulion V.V. 2020. A system for assessing and forecasting the
bioproductivity of lacustrine-type ecosystems // Water

Таблица 6. Показатели содержания растительных пигментов в донных отложениях Иваньковского и Угличского
водохранилищ в 2019 г.

Показатель
Иваньковское водохранилище Угличское водохранилище

cреднее ± ошибка Cv cреднее ± ошибка Cv

Хл, мкг/г с.о. 47.6 ± 18.5 145 25.3 ± 4.7 70
Хл + Ф, мкг/г с.о. 156.5 ± 48.0 115 105.4 ± 17.6 62

Хл + Ф, мг/(м2 мм) 53.0 ± 12.2 86 33.9 ± 3.4 38

Ф, % 71.6 ± 2.6 13 76.6 ± 1.3 6
Е480/Е665 2.07 ± 0.09 16 2.33 ± 0.12 20
Е480/Е665к 1.45 ± 0.05 12 1.59 ± 0.07 17



БИОЛОГИЯ ВНУТРЕННИХ ВОД  № 2  2021

СОВРЕМЕННОЕ ТРОФИЧЕСКОЕ СОСТОЯНИЕ БЕНТАЛИ ИВАНЬКОВСКОГО… 159

Resour. V. 47. № 3. P. 459. 
https://doi.org/10.1134/S0097807820030021

Edelstein K.K. 1995. Hydrology peculiarities of valley reser-
voirs // Int. Rev. Gesamten Hydrobiol. V. 80. № 1. P. 27. 
https://doi.org/10.1002/iroh.19950800105

Jeppesen E., Brucet S., Naselli-Flores L. et al. 2015. Ecolog-
ical impacts of global warming and water abstraction on
lakes and reservoirs due to changes in water level and
related changes in salinity // Hydrobiologia. V. 750.
№ 1. P. 201. 
https://doi.org/10.1007/s10750-014-2169-x

Jiménez L., Romero-Viana L., Conde-Porcuna J.M., Pérez-
Martínez C. 2015. Sedimentary photosynthetic pig-
ments as indicators of climate and watershed perturba-
tions in an alpine lake in southern Spain // Limnetica.
V. 34. № 2. P. 439. https://www.researchgate.net/pub-
lication/289532907

Kopylov A.I., Lazareva V.I., Mineeva N.M., Zabotkina E.A.
2020. Planktonic community of a large eutrophic reser-
voir during a period of anomalously high water tem-
perature // Inland Water Biol. V. 13. № 3. P. 339. 
https://doi.org/10.1134/S1995082920030086

Leavitt P.R. 1993. A review of factors that regulate carot-
enoid and chlorophyll deposition and fossil pigment
abundance // J. Paleolimnol. № 9. P. 109. 
https://doi.org/10.1007/BF00677513

Lorenzen C.J. 1967. Determination of chlorophyll and phe-
opigments: spectrophotometric equations // Limnol.,
Oceanogr. V. 12. № 2. P. 343. 
https://doi.org/10.4319/lo.1967.12.2.0343

Mineeva N.M. 2019. Content of photosynthetic pigments in
the Upper Volga reservoirs (2005–2016) // Inland Wa-
ter Biol. V. 12. № 2. P. 161. 
https://doi.org/10.1134/S199508291902010X

Möller W.A.A., Scharf B.W. 1986. The content of chloro-
phyll in the sediment of the volcahic maar lakes in the

Eifel region (Germany) as an indicator for eutrophica-
tion // Hydrobiologia. V. 143. № 1. P. 327. 
https://doi.org/10.1007/BF00026678

Poddubnyi S.A., Papchenkov V.G., Chemeris E.V., Bobrov A.A.
2017. Overgrowing of protected shallow waters in the
Upper Volga reservoirs in relation to their morphome-
try // Inland Water Biol. V. 10. № 1. P. 64. 
https://doi.org/10.1134/S199508291701014X

Reuss N., Leavitt P.R., Hall R.I. et al. 2010. Development
and application of sedimentary pigments for assessing
effects of climatic and environmental changes on sub-
arctic lakes in northern Sweden // J. Paleolimnol.
V. 43. № 1. P. 149. 
https://doi.org/10.1007/s10933-009-9323-x

Sigareva L.E., Perova S.N., Timofeeva N.A. 2020. Long-
term dynamics of the macrozoobenthos and plant pig-
ments in bottom sediments of Rybinsk Reservoir // Bi-
ol. Bull. V. 47. № 1. P. 80. 
https://doi.org/10.1134/S1062359020010136

Szymczak-Żyła M., Kowalewska G. 2009. Chloropigments a
in sediments of the Gulf of Gdansk deposited during
the last 4000 years as indicators of eutrophication and
climate change // Palaeogeogr., Palaeoclimatol., Pa-
laeoecol. V. 284. № 3–4. P. 283. 
https://doi.org/10.1016/j.palaeo.2009.10.007

Szymczak-Żyła M., Kowalewska G., Louda J.W. 2011. Chlo-
rophyll-a and derivatives in recent sediments as indica-
tors of productivity and depositional conditions // Mar.
Chem. V. 125. № 1–4. P. 39. 
https://doi.org/10.1016/j.marchem.2011.02.002

Tse T.J., Doig L.E., Leavitt P.R. et al. 2015. Long-term spa-
tial trends in sedimentary algal pigments in a narrow
river-valley reservoir, Lake Diefenbaker, Canada // J.
Great Lakes Res. V. 41. Suppl. 2. P. 56.
https://doi.org/10.1016/j.jglr.2015.08.002

Modern Trophic State of Benthal in Ivankovo and Uglich Reservoirs
on the Content of Sedimentary Pigments

L. E. Sigareva1, *, N. A. Timofeeva1, and R. A. Lozhkina1

1Papanin Institute for Biology of Inland Waters, Russian Academy of Sciences, Borok, Nekouzskii raion, Yaroslavl oblast, Russia
*e-mail: sigareva@ibiw.ru

New data on the content of chlorophyll a with pheopigments (Chl + Ph) in bottom sediments (BSs) of the
Ivankovo and Uglich reservoirs of the Upper Volga (Russia) obtained in 2019 are given. The relationships be-
tween pigment concentrations and characteristics of bottom sediments and depth are analyzed. It was estab-
lished that at present the average concentration of Chl + Ph was 156 μg/g dry sediment in the Ivankovo and
105 in the Uglich reservoirs and exceeded the values   of 20 years ago (126 and 79 μg/g dry sediment respec-
tively). An increase in the concentration of sedimentary pigments was noted mainly in zones of silt accumu-
lation. The average content of sedimentary pigments calculated taking into account the areas of different
types of sediments gives grounds to estimate the trophic state of benthal in the Ivankovo reservoir (125 μg/g
of dry sediment) as the initial stage of hypertrophy and in Uglich reservoir (52.8 μg/g of dry sediment) as the
final stage of mesotrophy. The trophic state of benthal in both water bodies is consistent with the eutrophic
status of the pelagial.

Keywords: chlorophyll a, pheopigments, bottom sediments, trophic state, Ivankovo reservoir, Uglich reservoir



БИОЛОГИЯ ВНУТРЕННИХ ВОД, 2021, № 2, с. 160–170

160
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На территории Сибири известно произрастание пяти видов сем. Lemnaceae: Lemna gibba, L. minor,
L. trisulca, L. turionifera, Spirodela polyrhiza. Дана характеристика их распространения в регионе и био-
экологических особенностей, приведены факты цветения и плодоношения. Показано, что генера-
тивное размножение рясковых – нередкое явление и характерно для всех видов семейства, извест-
ных на территории региона. Наиболее часто цветение наблюдается у Lеmna trisulca и L. turionifera,
единичные случаи известны для Spirodela polyrhiza. Почти все выявленные в Сибири популяции
Lemna gibba содержали цветущие и плодоносящие растения. L. minor имеет ограниченное распро-
странение в Сибири, случаи ее цветения редки. Генеративное размножение рясковых зафиксирова-
но лишь в пресноводных водоемах (соленость 0.1–0.7‰) глубиной 0.1–0.7 м, c температурой по-
верхностного слоя воды +20–+33 °С, рН 5.96–9.30, не затененных древесно-кустарниковой и вы-
сокотравной растительностью.

Ключевые слова: Lemna, Spirodela, ряска, многокоренник, ароидные, гидрофильные растения, гене-
ративное размножение
DOI: 10.31857/S0320965221020066

ВВЕДЕНИЕ

Lemnaceae S.F. Gray – полностью гидрофиль-
ное семейство, объединяющее в своем составе
погруженные в воду или свободноплавающие на
ее поверхности травянистые растения (Landolt,
1986). Согласно современным представлениям,
семейство содержит 38 видов, объединенных в
пять родов, что подтверждено данными молеку-
лярно-генетических исследований (Les et al.,
2002). На территории России известно произрас-
тание 10 видов рясковых, объединенных в три ро-
да (Черепанов, 1995; Лисицына, Папченков, 2000;

Щербаков, 2010). В пределах Сибири выявлено
пять видов этого семейства: Lemna gibba L., L. mi-
nor L., L. trisulca L., L. turionifera Landolt, Spirodela
polyrhiza (L.) Schleid. (Власова, 2005; Капитонова,
2019).

Представители семейства являются самыми
маленькими в мире цветковыми растениями, до-
стигшими в результате гидрофильной эволюции
крайней степени редукции всех своих органов.
Их считают неотеническими формами, произо-
шедшими от предков современного тропического
рода Pistia (Ростовцев, 1905; Тахтаджян, 1966), ко-
торый имеет монофилетическое происхождение
с Lemnaceae и представляет собой сестринскую
группу по отношению к этому семейству (Stockey
et al., 1997). Установленное близкое родство ряс-
ковых с ароидными (Rothwell et al., 2004; Cabrera
et al., 2008) дает основание рассматривать их как
подсемейство Lemnoideae в составе сем. Araceae
Juss. (Les et al., 2002), что реализовано в рамках
последнего варианта системы классификации
цветковых растений APG IV (Chase et al., 2016).

Известно, что ряски способны чрезвычайно
быстро размножаться вегетативно за счет дочерних

Сокращения: ед. – единично, л. – левый кармашек, м. –
мало, об. – обильно, пл. – плоды, пр. – правый кармашек,
цв. – цветки, “?” – образцы, для которых не отмечена ло-
кализация генеративных органов, ОПП – общее проектив-
ное покрытие в пределах сообщества; TK – гербарий им.
П.Н. Крылова Национального исследовательского Том-
ского государственного университета (г. Томск), TMN –
гербарий Института проблем освоения Севера (г. Тю-
мень), ТКНС – гербарий Тобольской комплексной науч-
ной станции Уральского отделения Российской академии
наук (г. Тобольск), t – температура воды, S – соленость во-
ды, D – глубина воды.

УДК 581.92:582.547.21(571.1/.5)

ВЫСШАЯ ВОДНАЯ
РАСТИТЕЛЬНОСТЬ
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фрондов (листецов). Так, время удвоения по сухому
веществу для ряски малой составляет 5–6 сут, по
количеству листецов 2–3 cут (Лукина, 1977). В то
же время сведений о генеративном способе раз-
множения рясковых очень мало. Считалось, что
цветение рясковых – явление крайне редкое
(Иванова, 1970; Иконников, 1979; Цвелев, 1996;
Azer, 2013) и такие случаи специально регистри-
ровали (Иванова, 1970; Жмылёв и др., 1995). По
мере накопления данных об этом (Матвеев, 1977;
Лукина, 1984; Landolt, 1986; Капитонова, 2000)
стало очевидным, что генеративное размножение
рясок – “явление обычное, хотя и не ежегодное в
пределах одной популяции” (Кузнецов, Заичен-
ко, 1979, с. 28). Однако, если для территории Ев-
ропы, в том числе европейской части России,
случаи цветения этих растений уже описаны, то
для азиатской части нашей страны это явление
все еще относится к категории малоизученных.

Первые сведения о цветении Lemnaceae на
территории Сибири, вероятно, следует отнести к
данным П.Н. Крылова (1929), который указывал
на один наблюдаемый им случай цветения L. mi-
nor и один случай цветения L. trisulсa, однако в
обоих случаях без указания местонахождения. В
отношении Spirodela polyrhiza автор отмечает, что
“c цветами не наблюдалось” (Крылов, 1929, с.
542). В работе В.Ф. Тарасевич (1990) имеются све-
дения об найденном ею в гербарии Главного бо-
танического сада им. Н.В. Цицина РАН образце
Lemna gibba, собранном П.П. Грищенко в устье р.
Тавдa (Тюменская обл.) в августе 1985 г. и содер-
жащем цветущие экземпляры ряски горбатой.
Н.И. Науменко (2008) отмечает неоднократное и
обильное цветение L. minor и L. trisulca в озерах
Курганской обл. и Северного Казахстана, однако
без указания конкретных местонахождений. В
июне 1998 г. им найдена “цветущая L. turionifera
на юге Тюменской обл.” (Науменко, 2008, с. 234).
В результате специально проведенных в 2012 г.
исследований распространения L. turionifera и
L. gibba на территории Ханты-Мансийского авто-
номного округа – Югры (ХМАО-Югра)
Н.Л. Панкова (2013) обнаружила в одном из водо-
емов цветущие растения ряски горбатой, однако
вновь без указания конкретного места.

Таким образом, к настоящему времени о цве-
тении рясковых на территории Сибири имеются
немногочисленные и в основном не конкретизи-
рованные сведения. Изучение этого явления в
указанном регионе не имело систематического
характера, нет никаких сведений о плодоноше-
нии видов Lemnaceae на этой территории, не вы-
яснены факторы, способствующие генеративно-
му размножению рясковых.

Цель работы – выявить и изучить случаи цве-
тения и плодоношения представителей сем. Lem-
naceae на территории Сибири и выяснить эколо-
го-фитоценотические условия этих явлений.

МАТЕРИАЛ И МЕТОДЫ ИССЛЕДОВАНИЯ
Основным материалом для исследования по-

служили сборы рясок и геоботанические описа-
ния авторов на территории Тюменской обл.
(включая автономные округа) за 2016–2019 гг.
Также изучены гербарные коллекции, охватыва-
ющие районы Восточной и Западной Сибири,
Северного Казахстана, Средней Азии (TK, TMN,
ряд частных гербариев). Всего изучено свыше
175 гербарных образцов рясковых.

При проведении полевых исследований в ме-
стах сбора образцов рясок геоботанические опи-
сания проводили по общепринятым методам
(Миркин и др., 2002). В пределах описываемого
фитоценоза измеряли ряд физико-химических
параметров биотопа: температуру и рН воды с по-
мощью портативного рН-метра ИТ-1101 в ком-
плекте с электродом ЭКС-10609/7-К80.12, концен-
трацию растворенных солей – солемером ST 20S,
глубину воды – деревянной рейкой с делениями
через 5 см. В полевых условиях ряски предваритель-
но просматривали под лупой при увеличении ×10.

В лабораторных условиях свежие сборы рясок,
а также гербарные образцы изучали с помощью
микроскопа МСП-1 (вариант 22). При обнаруже-
нии цветущих или плодоносящих растений опре-
деляли расположение генеративных органов от-
носительно продольной оси фронда (в левом или
правом почечном (боковом) кармашке), подсчи-
тывали количество семян в плоде. Для четырех
изученных образцов расположение генеративных
органов нами не зафиксировано, отмечен лишь
факт цветения или плодоношения растений; эти
образцы в цитируемых гербарных этикетках от-
мечены знаком вопроса. Еще один образец со
знаком вопроса – сбор П.П. Грищенко, процити-
рованный в работе В.Ф. Тарасевич (1990) без
уточнения расположения генеративных органов
рясок. Цветущие и плодоносящие экземпляры
рясок фотографировали с помощью цифровой
камеры Levenhuk М800 PLUS.

Гербарный материал хранится в Институте
проблем освоения Севера Тюменского научного
центра СО РАН (TMN) и гербарии Тобольской
комплексной научной станции Уральского отде-
ления РАН.

РЕЗУЛЬТАТЫ ИССЛЕДОВАНИЯ
Из всего количества изученных гербарных об-

разцов рясковых в 41 из них (примерно в каждом
четвертом образце) обнаружены цветущие и пло-
доносящие растения разных видов рясок, причем
на одном гербарном листе могло присутствовать
сразу несколько видов сем. Lemnaceae, находя-
щихся в состоянии бутонизации, цветения или
плодоношения. В это число не входят сведения из
литературных источников, в которых отсутствуют
точные данные о местонахождении цветущих
растений рясковых. Ниже приведен перечень об-
разцов с данными о их местонахождении, полу-
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ченными с этикеток сборов (также см. Сокраще-
ния).

1. Lemna minor L. Около Аркатьевой. 21.07.1886 г.
П.Н. Крылов; ТК (2 гербарных листа), переопре-
делено на L. turionifera Landolt, цв. (?).

2. L. minor. Ишимск. окр. Около дер. Афоньки-
ной, 55.5° с.ш. и 39° в.д., болото. 21.07.1927 г.
П. Крылов и Л. Сергиевская; ТК, переопределено
на L. turionifera, цв. (?).

3. L. minor. Бурятская АССР, Селенгинский р-н,
окр. оз. Щучье, в болотце. 02.08.1958. Л.П. Серги-
евская и З.Г. Шункова”; ТК, переопределен на
L. turionifera, цв. (?).

4. L. gibba L. Тюменская обл., устье р. Тавда,
19.08.1985, П.П. Грищенко; MHA (Тарасевич,
1990), цв. (?).

5. L. turionifera + L. trisulca L. Тюменская обл.,
Исетский р-н, окр. с. Ботники, болото,
06.06.1998. Хозяинова Н.В., Глазунов В.А., Нау-
менко Н.И.; TMN, L. turionifera: цв. (л., пр.), м.,
L. trisulca: цв. (л.), ед.

6. L. turionifera. Новосибирская обл., Карасук-
ский р-н, оз. Кротово, 23.08.2015. Максимова А.Ю.,
опр. Капитонова О.А.; гербарий А.Ю. Максимо-
вой, пл. (?).

7. L. turionifera. Тюменская обл., Уватский р-н,
6 км к ЮЗ от с. Горнослинкино, 58.7217° с.ш.,
68.6981° в.д., мелководье р. Иртыш, 16.06.2016.
Капитонова О.А.; ТКНС, цв. (л.), м.

8. L. turionifera + L. trisulca. Тюменская обл.,
г. Тобольск, 58.1946° с.ш., 68.2331° в.д., водоем
возле паромной переправы, 05.07.2016. Капитоно-
ва О.А.; ТКНС, L. turionifera: цв. (л., пр.), пл. (л.,
пр.), м., L. trisulca: цв. (л., пр.), пл. (л., пр.), об.,
ОПП 100%.

9. L. gibba. Тюменская обл., Уватский р-н, окр.
с. Горнослинкино, 58.7720° с.ш., 68.7642° в.д., мел-
ководье р. Иртыш, 05.07.2017. Капитонова О.А.;
ТКНС, цв. (л., пр.), пл. (л., пр.), об.

10. L. gibba. ХМАО-Югра, Ханты-Мансий-
ский р-н, правый берег р. Иртыш, карьер,
60.6397° с.ш., 69.8930° в.д., 08.07.2016. Николаен-
ко С.А.; TMN, пл. (л., пр.), м.

11. L. gibba. ХМАО-Югра, Октябрьский р-н,
пос. Мал. Атлым, левый берег р. Тошманки,
62.2144° с.ш., 67.0027° в.д., 14.07.2016. Николаен-
ко С.А.; TMN, цв. (л., пр.), пл. (л., пр.), об.; t 24°С,
D 0.3–0.5 м.

12. L. turionifera. ХМАО-Югра, Октябрьский р-н,
о-в напротив пос. Мал. Атлым, пойменное озеро,
62.2036° с.ш., 66.8227° в.д., 13.07.2016. Николаен-
ко С.А.; TMN, цв. (л., пр.), пл. (л., пр.), м.; t 26 °С,
D 0.1–0.4.

13. L. minor. Тюменская обл., Упоровский р-н,
2.5 км к СВ от д. Черная, 56.3524° с.ш., 66.3670° в.д.,
торфяник, 01.08.2017. Капитонова О.А.; ТКНС,
цв. (л.), ед., ОПП 60%.

14. Spirodela polyrhiza (L.) Schleid. Тюменская
обл., окр. г. Тюмень, оз. Кыртыма, 56.9936° с.ш.,

65.8329° в.д., 08.08.2017. Николаенко С.А.; TMN,
цв. (л., пр.), об.; t 30°C, D 0.2–0.7 м.

15. L. turionifera. Тюменская обл., Вагайский р-н,
в 0.5 км к югу от пос. Первомайский, 57.3951° с.ш.,
69.0564° в.д., пруд, 14.08.2017. Капитонова О.А.;
ТКНС, цв. (л., пр.), ед., ОПП 90%.

16. L. trisulca. Тюменская обл., Сладковский р-н,
в 0.5 км к югу от дер. Таволжан, 55.3361° с.ш.,
70.1517° в.д., обводненная выемка, 20.06.2018. Ка-
питонова О.А.; ТКНС, цв. (л., пр.), об.; рН 8.36,
t 22°C, S 0.3‰, D 0.3 м, ОПП 30%.

17. L. trisulca. Тюменская обл., Бердюжский р-н,
в 4 км к ЮВ от с. Зарослое, 55.4444° с.ш.,
68.6412° в.д., придорожный водоем, 11.07.2018.
Капитонова О.А.; ТКНС, цв. (л., пр.), пл. (л., пр.),
об. ОПП 100%.

18. L. trisulca. Тюменская обл., Казанский р-н,
в 3.5 км к СЗ от д. Новоалександровка, 55.4147° с.ш.,
68.8158° в.д., восточный берег оз. Сиверга, прото-
ка, 13.07.2018. Капитонова О.А.; ТКНС, цв. (пр.),
м.; рН 8.14, t 23°C, S 0.7‰, D 0.25 м, ОПП 95%.

19. L. turionifera + L. trisulca. Тюменская обл.,
г. Тобольск, 58.1611° с.ш., 68.2597° в.д., 17.07.2018.
Капитонова О.А.; ТКНС, L. turionifera: цв. (л.,
пр.), м., L. trisulca: цв. (л., пр.), м.; рН 6.72, t 33°C,
S 0.1‰, D 0.4 м, ОПП 100%.

20. L. minor + L. turionifera + L. trisulca. Тюмен-
ская обл., г. Тобольск, 58.1620° с. ш., 68.2596° в. д.,
17.07.2018. Капитонова О.А.; ТКНС, L. minor: цв.
(л., пр.), об.; L. turionifera: цв. (л., пр.), пл. (л.), м.;
L. trisulca: цв. (л.), пл. (пр.), м.; рН 5.96, t 31°C, S
0.2‰, D 0.3 м, ОПП 100%.

21. L. minor + L. turionifera + L. trisulca + S. polyrhi-
za. Тюменская обл., г. Тобольск, 58.1626° с.ш.,
68.2601° в.д., 17.07.2018. Капитонова О.А.; ТКНС,
L. minor: цв. (л., пр.), м.; L. turionifera: цв. (л., пр.),
пл. (л.), м.; L. trisulca: цв. (л.), пл. (л., пр.), м.,
S. polyrhiza: цв. (л., пр.), пл. (л., пр.), ед.; рН 5.86,
t 31°C, S 0.1‰, D 0.5 м, ОПП 100%.

22. L. minor + L. turionifera + L. trisulca + S. polyrhi-
za. Тюменская обл., г. Тобольск, 58.1770° с.ш.,
68.2210° в.д., 18.07.2018. Капитонова О.А.; ТКНС,
L. minor: цв. (пр.), м.; L. turionifera: цв. (пр.), м.; L.
trisulca: цв. (пр.), м., S. polyrhiza: цв. (л.), ед.;
рН 6.24, t 32°C, S 0.2‰, D 0.2 м, ОПП 100%.

23. L. turionifera. Тюменская обл., Тобольский р-н,
в 8 км к северу от с. Абалак, 58.2084° с.ш., 68.5861° в.д.,
пруд, 19.07.2018. Капитонов В.И., Капитонова
О.А.; ТКНС, цв. (л., пр.), м.

24. L. minor + L. turionifera + S. polyrhiza. Тю-
менская обл., Тобольский р-н, дер. Савина,
58.2090° с.ш., 68.2164° в.д., 21.07.2018. Капитоно-
ва О.А.; ТКНС, L. minor: цв. (л., пр.), м.; L. turion-
ifera: цв. (л., пр.), м.; S. polyrhiza: цв. (пр.), ед.;
рН 8.15, t 24°C, S 0.2‰, D 0.5 м, ОПП 95%.

25. L. minor + L. turionifera + L. trisulca. Тюмен-
ская обл., Тобольский р-н, дер. Савина,
58.2145° с.ш., 68.2150° в.д., 21.07.2018. Капитоно-
ва О.А.; ТКНС, L. minor: цв. (л., пр.), м.; L. turion-
ifera: цв. (пр.), м.; L. trisulca: цв. (пр.), пл. (л.), м.;
рН 6.18, t 23°C, S 0.2‰, D 0.5 м, ОПП 100%.
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26. L. minor L. Тюменская обл., Тобольский р-н,
дер. Савина, старица, 21.07.2018. Капитонова О.А.;
ТКНС, цв. (пр.), м.; рН 9.30, t 25°C, S 0.2‰,
D 0.3 м, ОПП 70%.

27. L. turionifera + L. trisulca. Тюменская обл.,
г. Тобольск, 58.1830° с.ш., 68.2243° в.д., старица,
24.07.2018. Капитонова О.А.; ТКНС, L. turionifera:
цв. (л., пр.), м.; L. trisulca: цв. (л., пр.), пл. (л., пр.),
м.; D 0.3 м, ОПП 100%.

28. L. minor + L. trisulca. Тюменская обл., г. То-
больск, 58.1650° с.ш., 68.2369° в.д., озеро,
24.07.2018. Капитонова О.А.; ТКНС, L. minor: цв.
(л., пр.), м.; L. trisulca: цв. (л., пр.), пл. (л., пр.), м.;
рН 6.34, t 25°C, S 0.3‰, D 0.3 м, ОПП 100%.

29. L. turionifera + L. trisulca. Тюменская обл.,
с. Уват, 59.1493° с.ш., 68.9093° в.д., старица,
01.08.2018. Капитонова О.А.; ТКНС, L. turionifera:
цв. (л., пр.), м.; L. trisulca: цв. (л., пр.), пл. (л., пр.),
м, ОПП 100%.

30. L. trisulca. Тюменская обл., Сладковский р-н,
в 0.5 км к югу от дер. Таволжан, 55.3361° с.ш.,
70.1517° в.д., копань, 08.08.2018. Капитонова О.А.;
ТКНС, пл. (л., пр.), ед.; рН 8.46, t 27°C, S 0.3‰,
D 0.2 м, ОПП 95%.

31. L. trisulca. Тюменская обл., Сладковский р-н,
в 0.2 км к северу от дер. Михайловка, 55.2691°
с.ш., 70.0874° в.д., пруд, 08.08.2018. Капитонова
О.А.; ТКНС, пл. (л., пр.), ед.; рН 8.48, t 24°C, S
0.4‰, D 0.1 м, ОПП 100%.

32. L. trisulca. Тюменская обл., Ярковский р-н,
водоем на берегу оз. Тамырлы, 57.4825° с.ш.,
67.4604° в.д., 17.06.2019. Капитонов В.И., Капито-
нова О.А.; ТКНС, цв. (пр.), пл. (пр.), м.

33. L. trisulca. Тюменская обл., Вагайский р-н,
в 600 м к северу от дер. Доронина, 58.0285° с.ш.,
69.2827° в.д., 27.06.2019. Капитонова О.А.; ТКНС,
цв. (пр.), пл. (пр.), м., ОПП 75%.

34. L. trisulca. Тюменская обл., Вагайский р-н,
в 2.5 км к востоку от дер. Бегишево, 58.0477° с.ш.,
69.1432° в.д., 27.06.2019. Капитонов В.И., Капито-
нова О.А.; ТКНС, цв. (пр.), пл. (пр.), м.

35. L. turionifera + L. trisulca. Тюменская обл.,
Тобольский р-н, в 0.4 км к югу от дер. Байгара,
58.0236° с.ш., 68.8439° в.д., 03.07.2019. Капитоно-
ва О.А.; ТКНС, L. turionifera: цв. (л., пр.), м.; L. tri-
sulca: цв. (л., пр.), пл. (л., пр.), м.; t 20°C, S 0.2‰,
D 0.4 м, ОПП 95%.

36. L. turionifera + L. trisulca. Тюменская обл.,
Тобольский р-н, в 0.3 км к югу от дер. Байгара,
58.0245° с.ш., 68.8442° в.д., 03.07.2019. Капитоно-
ва О.А.; ТКНС, L. turionifera: цв. (л., пр.), м.; L. tri-
sulca: цв. (л., пр.), пл. (л., пр.), об.; t 20 °C, S 0.2‰,
D 0.2 м, ОПП 100%.

37. L. turionifera + L. trisulca. Тюменская обл.,
Тобольский р-н, в 1.1 км к ЮЗ от дер. Байгара,
58.0216° с.ш., 68.8277° в.д., 03.07.2019. Капитоно-
ва О.А.; ТКНС, L. turionifera: цв. (л., пр.), м.; L. tri-
sulca: цв. (л., пр.), пл. (л., пр.); ОПП 90%.

38. L. turionifera. Тюменская обл., г. Тобольск,
мелиоративный канал, 19.07.2019. Капитонова
О.А.; ТКНС, цв. (л.), ед.; ОПП 60%.

39. L. trisulca. Тюменская обл., Тобольский р-н,
окр. пос. Прииртышский, озеро, 21.07.2019. Ка-
питонова О.А.; ТКНС, цв. (л., пр.), пл. (л., пр.),
м.; ОПП 90%.

40. L. turionifera. Тюменская обл., Ярковский
р-н, окр. с. Аксарина, 57.7534° с.ш., 67.2687° в.д.,
копань, 23.07.2019. Николаенко С.А.; TMN, цв.
(л., пр.), об.; t 24°C, D 0.1–0.4 м.

41. L. turionifera + S. polyrhiza. Тюменская обл.,
Уватский р-н, окр. с. Тугалово, 59.7657° с.ш.,
69.7208° в.д., 06.08.2019. Николаенко С.А.; TMN,
L. turionifera: цв. (л.), м.; t 23°C, D 0.4–0.6 м.

Наибольшее число образцов с цветущими рас-
тениями выявлено для L. turionifera и L. trisulca,
плодоносящих – для L. trisulca (табл. 1). В целом,
выявлено 84 случая генеративного размножения
всех пяти видов рясковых, известных в Сибири,
образцов с плодоносящими растениями оказа-
лось в 2 раза меньше, чем с цветущими. В некото-
рых гербарных образцах зафиксировано цветение
сразу нескольких видов рясковых. Так, в трех
пойменных водоемах г. Тобольск (образцы под
№ 20, 24 и 25) в состоянии генеративного размно-
жения отмечено сразу три вида этого семейства, в
двух образцах (№ 21 и 22), также собранных в
пойме р. Иртыш в пределах г. Тобольск, – четыре
вида; еще девять образцов содержали по два вида,
находящихся в состоянии цветения или плодоно-
шения.

Цветки или плоды рясковых обнаружены и в
левых, и в правых кармашках фрондов. Для мно-
гих образцов в расположении генеративных орга-
нов не выявлено какой-либо закономерности – с
равной вероятностью они были сосредоточены в
обоих кармашках. Часто в одном сборе обнару-
живали растения и в цветущем, и в плодонося-
щем состоянии.

Генеративное размножение рясковых выявле-
но в южных лесостепных, подтаежных и в север-
ных таежных районах Сибири (рис. 1). Наиболее
северный пункт, где было зафиксировано цветение
рясковых, – окрестности пос. Мал. Атлым (Октябрь-
ский р-н, ХМАО-Югра), чуть севернее 62° с.ш., где
обнаружены цветущие растения L. turionifera и
L. gibba (Глазунов, Николаенко, 2018). Окрестно-
сти оз. Щучье в Селенгинском р-не Бурятии (51.4°
с.ш., 106.5° в.д.), где Л.П. Сергиевской и З.Г.
Шунковой собрана цветущая L. turionifera (герба-
рий ТК), являются наиболее восточным пунктом,
где обнаружены цветущие рясковые.

Значения физико-химических параметров
экотопов в местах произрастания цветущих ряско-
вых варьировали в широких пределах. Глубина во-
ды в таких водоемах, как правило, была 0.1–0.7 м и
хорошо прогревалась в летний период. Значения
рН находились в пределах 5.96–9.30. Температура
воды под цветущими растениями (в момент отбо-
ра проб) колебалась от 20 до 33°С. Цветение ряс-
ковых всегда наблюдали на открытых участках во-
доемов, не затененных прибрежной древесно-ку-
старниковой или высокотравной растительностью.
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Все цветущие и плодоносящие растения произ-
растали в пресных водах (концентрация раство-
ренных солей была ≤0.7‰). Так, 20 июня и 8 ав-
густа 2018 г. в обводненной копани с пресной во-
дой (соленость 0.3‰), находящейся на берегу оз.
Соленое (Сладковский р-н, окр. дер. Таволжан),
мы наблюдали цветение L. trisulca, однако в 200 м
от копани, в оз. Соленое с соленостью воды
6.1‰, этот вид, имея такое же высокое проектив-
ное покрытие (95–100%), не цвeл.

В основном цветение рясковых наблюдали в
составе маловидовых сообществ водных растений
с доминированием разных видов рясок и их высо-
ким обилием. Кроме них в составе фитоценозов
присутствовали еще один–шесть видов гидрофи-
тов с проективным покрытием ≤25%, но в ряде
случаев достигающим 40–60%, иногда 80% (сооб-
щества с доминированием Stratiotes aloides L. и
Utricularia vulgaris L.).

ОБСУЖДЕНИЕ РЕЗУЛЬТАТОВ

Явление цветения и плодоношения рясковых
издавна привлекало к себе внимание исследова-
телей, и к настоящему времени генеративная
сфера этих растений хорошо изучена. Согласно
мнению многих авторов, она представлена край-
не редуцированным соцветием ароидных, кото-
рое состоит из двух мужских и одного женского
цветков, развивающихся в боковых кармашках
фронда (Ростовцев, 1905; Иванова, 1970; Landolt,
1986). Соцветие окружено пленчатой спатой – ре-
дуцированным покрывалом ароидных. Плод может
содержать от одного до нескольких семян, на по-
верхности которых отчетливо видны 10–18 про-
дольных ребер (Landolt, 1986; Жмылёв и др.,
1995). Считается, что соцветия развиваются лишь
в одном из боковых кармашков фронда, чаще все-
го в левом (Леонова, 1982), реже – в обоих кар-
машках одновременно (Жмылёв и др., 1995), а в
расположении цветоносных кармашков может

наблюдаться как зеркальная, так и перевернутая
симметрия (Иванова, 1970).

Изученные нами образцы показали, что в пре-
делах одной популяции соцветия с равной веро-
ятностью формировались как в левом, так и в
правом кармашке, при этом не удалось выявить
какую-либо закономерность в локализации гене-
ративных органов рясковых. У всех рясок к мо-
менту цветения фронды становились значитель-
но мельче, особенно это было заметно у Lеmna tri-
sulca. У L. gibba нами зафиксированы случаи
одновременного развития в одном кармашке и
дочернего фронда, и соцветия, причем дочерний
фронд находился в состоянии цветения, в то вре-
мя как в самом материнском растении развивался
плод в том же самом кармашке.

По мнению Питерса (2013), цветение Lemna-
ceae – стресс-индуцированное явление, однако
до сих пор не установлены экологические усло-
вия, которые вызывают переход растений к гене-
ративному размножению (Жмылёв и др., 1995).
Условия, при которых мы наблюдали цветение
рясок, показывали широкие колебания значений
измеряемых абиотических факторов. Предположи-
тельно, стимулирующие цветение рясковых факто-
ры – повышенные температура воды и освещен-
ность, но не до экстремально высоких значений, к
биотическим факторам можно отнести переуплот-
нение популяции.

Согласно нашим наблюдениям, произрастаю-
щие в Сибири виды рясковых обладают не только
видоспецифическими характеристиками морфо-
логического строения и географического распро-
странения, но и имеют некоторые свойственные
им особенности генеративного размножения.

Lеmna minor считается гемикосмополитным
плюризональным видом, широко распростра-
ненным в Сибири (Ковтонюк, 1987). Растения
этого вида имеют обратнояйцевидные, немного
асимметричные фронды зеленого или светло-зе-
леного (салатового) цвета, с обеих сторон плос-

Таблица 1. Число гербарных образцов с цветущими и плодоносящими растениями сем. Lemnaceae и локализа-
ция их генеративных органов

Примечание. л. – левый почечный кармашек, пр. – правый почечный кармашек, “?”– локализация генеративных органов
не отмечена.

Вид

Генеративные органы и их локализация
Всего случаев цветения 

и плодоношенияцветки плоды

л. пр. л., пр. ? всего л. пр. л., пр. ? всего

Lemna minor 1 2 5 0 8 0 0 0 0 0 8
L. turionifera 3 2 15 3 23 2 0 2 1 5 28
L. gibba 0 0 2 1 3 0 0 3 0 3 6
L. trisulca 3 6 11 0 20 1 4 12 0 17 37
Spirodela polyrhiza 1 1 2 0 4 0 0 1 0 1 5
Всего 8 11 35 4 58 3 4 18 1 26 84
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кие, сверху немного килеватые, с немногими бу-
горками вдоль киля, причем апикальный бугорок
отчетливо крупнее остальных. Длина фронда со-
ставляет 1–8(10) мм, ширина 0.6–5 мм (Landolt,
1986; Wolff, Landolt, 1994), однако, в природных
условиях они обычно значительно мельче: длина
чаще всего не превышает 2–6(7) мм.

Ряску малую долгое время считали в Сибири
единственным из плавающих на поверхности во-
ды видов этого рода даже после того, как обнару-
жено произрастание в регионе L. turionifera (Во-
лобаев, 1992), обитающей в континентальных
районах Северной Америки и Евразии (Landolt,
1975, 1986). Просмотр гербарного материала по
Сибири (TK) показал, что многие сборы, опреде-
ленные как L. minor, на самом деле относятся к

L. turionifera. Материалы собственных исследова-
ний также свидетельствуют в пользу широкого
распространения в Сибири L. turionifera, тогда как
L. minor встречается гораздо реже. Этот вид более
теневынослив и чаще, чем L. turionifera, отмечает-
ся в условиях затенения древесно-кустарниковой
и высокотравной растительностью.

Для Lеmna minor характерна протогиния, отме-
ченная и другими авторами (Леонова, 1982; Жмы-
лёв и др., 1995): сначала из кармашка появляется
пестичный цветок, затем один из тычиночных,
через некоторое время – второй тычиночный
цветок (рис. 2а). За все время наблюдений мы об-
наружили лишь восемь случаев цветения расте-
ний этого вида и ни одного случая плодоношения
(табл. 1). По-видимому, это связано не только с

Рис. 1. Карта-схема находок цветущих и плодоносящих видов Lemnaceae на территории Сибири: q – Lеmna minor, s –
L. gibba, n – L. trisulca, e – L. turionifera, h – Spirodela polyrhiza; незакрашенные значки – цветущие образцы, закрашен-
ные – плодоносящие образцы, наполовину закрашенные – цветущие и плодоносящие.
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редкостью данного вида на территории Сибири,
но и с условиями, в которых он обитает в регионе:
затененностью и часто относительно низкой тем-
пературой воды (обводненные участки залесен-
ных болот, заболоченные леса). Цветение L. minor
можно наблюдать лишь в более благоприятных
условиях, где она чаще всего произрастает в сов-
местных сообществах с другими рясковыми, имея
при этом невысокое обилие.

L. turionifera по своим морфологическим ха-
рактеристикам очень похожа на L. minor, однако
имеется ряд существенных отличий. Фронды
L. turionifera обычно небольшие (2–4 мм длины и
0.8–3.5 мм ширины), слегка толстоватые, часто
округлые; если более вытянутые, то цвет у них
темно-зеленый, оливковый, обычно с красной
пигментацией, более интенсивной в базальной
части нижней стороны фронда. На верхней по-
верхности фронда вдоль срединного гребня име-
ется отчетливый ряд бугорков, причем они не отли-
чаются друг от друга по размерам. К осени у расте-
ний этого вида формируются турионы – мелкие

бурого или оливкового цвета круглые бескорневые
зимующие фронды (Landolt, 1975, 1986). В Сибири
этот вид распространен почти повсеместно, за
исключением арктических широт. Цветущие рас-
тения L. turionifera (рис. 2б). встречались чаще,
чем плодоносящие: всего отмечено 23 случая цве-
тения и пять случаев плодоношения. Как и для
L. minor, для него характерна протогиния. Плоды
односемянные.

Lemna gibba имеет округлые или обратнояйце-
видные цельнокрайние, снизу шарообразно вы-
пуклые фронды 3–7 мм длиной, 2.5–5 мм шири-
ной, желто-зеленого цвета с крупными воздухонос-
ными полостями, хорошо заметными с нижней
стороны. Также отличительный признак вида – на-
личие красной пигментации, сосредоточенной в
основном с нижней стороны по периферии
фронда (а не в базальной части, как у L. turionifera)
(Landolt, 1986). На территории Сибири распро-
странение вида пока ограничено Западной Сиби-
рью, где он отмечен в Курганской (Науменко,
2008) и Тюменской областях (Тарасевич, 1990;

Рис. 2. Генеративные органы рясковых: а – соцветие L. minor в правом почечном кармашке (стенка кармашка разорва-
на и отогнута), б – соцветие L. turionifera в левом почечном кармашке, в – плодоносящие растения L. gibba, плоды рас-
положены в правых кармашках, г – односемянный плод L. gibba в левом кармашке (семя вынуто из плода). 1 – рыльце
пестичного цветка, 2 – тычинка, 3 – апикальный бугорок, 4 – плод, 5 – семя.
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Глазунов и др., 2017; Капитонова, 2018), ХМАО-
Югре (Панкова, 2013, 2014). Полученные данные
говорят о расширении в последнее время ареала
вида в Западной Сибири, как в северном, так и
восточном направлениях.

Почти во всех местах находок L. gibba в Сибири
она находилась в состоянии генеративного размно-
жения (рис. 2в, 2г), что, вероятно, является под-
тверждением предположения о цветении рясок в
стрессовых условиях (Pieterse, 2013). В настоящее
время наиболее северное нахождение L. gibba –
пос. Мал. Атлым (ХМАО-Югра), здесь отмечено
обильное цветение и плодоношение вида. В период
цветения фронды L. gibba обычно окрашиваются в
яркий красно-фиолетовый цвет, причем не только с
нижней, но с верхней стороны. Возможно, у расте-
ний этого вида существует связь между наступлени-
ем генеративного периода онтогенеза и выработкой
ими антоциана для привлечения насекомых-опы-
лителей, что может считаться подтверждением эн-
томофилии рясковых (Иванова, 1970). Также это,
вероятно, связано с более интенсивным поглоще-
нием тепла для перехода к генеративной стадии раз-
вития, что особенно важно в экстремальных усло-
виях существования у северной границы ареала
этого макротермного вида. Соцветия и плоды
L. gibba отмечены и в левых, и в правых кармаш-
ках. Для растений характерна протогиния (Ива-
нова, 1970); плоды чаще всего содержали два се-
мени, редко – три–четыре.

L. trisulca имеет существенные отличия от дру-
гих рясок в морфологическом строении и эколо-
гии, что дает основание некоторым авторам рас-
сматривать ее в рамках особого рода – Staurogeton
trisulcus (L.) Schur (Цвелёв, 2000; Ковтонюк, 2012).
Ряска трехдольная имеет зубчатые по краю фрон-
ды, самые крупные по сравнению с таковыми
остальных представителей семейства в рассмат-
риваемом регионе. Их длина вместе со стипой
(ножкой, соединяющей отдельные фронды) до-
стигает 5–20 мм, ширина – 2.5–5 мм. В отличие
от остальных рясок, у растений L. trisulca щель по-
чечного кармашка не совпадает с краем фронда.
Растения полностью погружены в воду и всплы-
вают на поверхность лишь во время цветения.

L. trisulca широко распространена по всей Си-
бири и лишь в арктических широтах встречается
крайне редко (Толмачёв, 1963; Ковтонюк, 1987).
Это наиболее северный вид семейства, недавно
найденный в зоне северных гипоарктических тундр
на п-ве Ямал (70° с.ш.) (Зарубина, 2016). Наиболее
северные места произрастания вида в Сибири –
на п-ве Таймыр (72° с.ш.) (Поспелова, Поспелов,
2006, 2016, 2020).

Цветение L. trisulca представляет собой любо-
пытное явление в связи с происходящими в расте-
нии морфологическими изменениями при наступ-
лении генеративной стадии. Цветущие фронды
ряски трехдольной значительно мельче вегетиру-

ющих, однако форма их не меняется. Они хорошо
отличаются от других видов рясок не только сво-
ей формой, но и цветом: у L. trisulca фронды зеле-
ного или ярко-зеленого цвета, тогда как у L. minor
они светло-зеленые, у L. turionifera – темно-зеле-
ные, оливковые. К признакам отличия особей
L. trisulca от других видов рясок также относятся
зубчатый край фронда, хорошо заметный при не-
большом увеличении, и отсутствие бугорков на
адаксиальной поверхности фронда. Кроме того, у
цветущей ряски трехдольной фронды немного
изогнуты, “кудрявятся” на поверхности воды,
что, возможно, связано с необходимостью при-
поднять цветки над водой.

Этот вид оказался наиболее часто цветущим из
всех произрастающих в Сибири рясковых. Со-
цветия могут закладываться в обоих кармашках.
Как и для других рясок, для него характерна про-
тогиния. Плод ~1 мм в поперечнике, с широким
крылом в верхней части, содержит единственное
семя (рис. 3).

Spirodela polyrhiza имеет плавающие на поверх-
ности воды округлые, плотные, плоские, цельно-
крайние фронды 3–8 мм длиной и 3–6 мм шири-
ной (рис. 4). Верхняя сторона фронда зеленая, с
хорошо различимыми дугообразными жилками,
нижняя – красно-фиолетовая, с пучком корней. К
осени в кармашках образуются округлые турионы
(рис. 2б) в диаметре 2–3 мм (Иконников, 1979). В
Сибири вид распространен в умеренных широтах,
произрастает в пресной воде богатой биогенами.

Цветение S. polyrhiza можно отнести к редким
явлениям: нам известно лишь четыре случая цве-
тения вида в рассматриваемом регионе. Соцветия
формировались как в левых (рис. 4а), так и в пра-
вых кармашках. Удалось обнаружить растения с
формирующимися плодами. По-видимому, гене-
ративное размножение многокоренника проис-
ходит значительно реже по сравнению с видами
рода Lemna. Наши наблюдения на востоке евро-
пейской части России дали те же результаты: за
все время, начиная с 90-х годов прошлого столе-
тия, зафиксирован лишь один случай цветения
многокоренника (Капитонова, 2001).

Выводы. Выявлено, что все пять видов ряско-
вых, известных на территории Сибири, реализу-
ют генеративный способ размножения. Наиболее
северное местонахождение цветущих рясковых
известно из окрестностей пос. Мал. Атлым (ХМАО-
Югра, 62° с.ш.), наиболее восточное – в окрест-
ностях оз. Щучье (Селенгинский р-н, Бурятия,
51.4° с.ш., 106.5° в.д.). Для широко распростра-
ненных в Сибири Lеmna turionifera и L. trisulca
цветение и плодоношение можно считать обыч-
ным явлением, особенно характерным для пере-
уплотненных популяций. Часты случаи генера-
тивного размножения у L. gibba, в последнее вре-
мя расширяющей свой ареал в северном и
восточном направлениях. Более редкие случаи
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цветения зафиксированы у L. minor, распростра-
нение которой в регионе ограничено южными и
западными районами. У широко распространен-
ного в Сибири Spirodela polyrhiza генеративное
размножение наблюдается крайне редко: выявле-
но четыре случая цветения и один случай плодо-
ношения.

Случаи генеративного размножения рясковых
зафиксированы лишь в пресноводных водоемах
(соленость 0.1–0.7‰) с глубиной воды 0.1–0.7 м,
температурой поверхностного слоя воды +20–
+33°С, рН 5.96–9.30, не затененных прибрежной
древесно-кустарниковой и высокотравной расти-
тельностью.

Рис. 3. Генеративные органы L. trisulca: а – “перевернутая” симметрия в локализации генеративных органов, распо-
ложенных в правых кармашках, б – расположение генеративных органов в левых кармашках, в – выход из почечного
кармашка пестичного цветка (видно рыльце пестика), г – выход из почечного кармашка одного из тычиночных цвет-
ков (вид снизу), д – сформировавшиеся плоды в правых кармашках материнского и дочернего фрондов, e – плод с од-
ним семенем (извлечено из плода). 1 – рыльце пестичного цветка, 2 – тычинка, 3 – плод, 4 – семя.
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Flowering of Lemnaceae S.F. Gray in Siberia: Bioecological Characteristic
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In Siberia, the growth of 5 species of the family Lemnaceae is known: Lemna gibba, L. minor, L. trisulca,
L. turionifera, Spirodela polyrhiza. This article gives a characteristic of their distribution in Siberia, bioecolog-
ical characteristics, and also provides facts of f lowering and fruiting of Lemnaceae. It has been shown that
generative reproduction of duckweed is not a rare phenomenon and it is characteristic of all species of the
family known in the region. Most often, f lowering is observed for L. trisulca and L. turionifera, isolated cases
of f lowering are known for S. polyrhiza. Almost all L. gibba populations identified in Siberia contained f low-
ering and fruiting plants. L. minor has a limited distribution in Siberia; cases of its f lowering are rare. Gener-
ative reproduction of duckweed was recorded only in freshwater bodies (salinity 0.1–0.7‰) with a water
depth of 0.1–0.7 m, the temperature of the surface water layer from +20 to +33°С, and pH from 5.96 to 9.30
units not obscured by tree-shrub and tall grass vegetation.

Keywords: Lemna, Spirodela, duckweed, greater duckweed, Araceae, hydrophilic plants, generative reproduction
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Впервые приведены результаты изучения размерно-возрастной структуры и роста сибирской ря-
пушки Coregonus sardinella, сига-пыжьяна C. lavaretus pidschian и чира C. nasus оз. Иони (Восточная
Чукотка). Установлено, что с увеличением возраста темп линейного роста сиговых рыб уменьшается.
Максимальные приросты длины тела рыб отмечены на первом году жизни. Проведен сравнительный
анализ линейного и весового роста популяций сигов из оз. Иони и среднего течения р. Анадырь.

Ключевые слова: сибирская ряпушка Coregonus sardinella, сиг-пыжьян C. lavaretus pidschian, чир C. na-
sus, размерно-возрастная структура, рост, оз. Иони, Восточная Чукотка
DOI: 10.31857/S0320965221010125

Сиговые рыбы сем. Coregonidae наибольшего
таксономического и экологического разнообра-
зия достигают в аркто-субарктических экосисте-
мах Северного полушария, в частности в районах
суши, прилежащих к арктическим морям (Берг,
1948; Решетников, 1980; Nelson, 1984; Черешнев
и др., 2002).

Важное экономическое значение во многом
определило научный интерес к сиговым рыбам,
изученность которых, по-видимому, наилучшая
по сравнению с остальными группами полупро-
ходных пресноводных рыб Сибири и Северо-Во-
стока России. Тем не менее, до сих пор остаются
виды и популяции сиговых рыб, которые крайне
слабо изучены в силу их редкости или обитания в
водоемах, расположенных в отдаленных и труд-
нодоступных регионах. К числу таких регионов
относится Восточная Чукотка – обширная, мало-
населенная территория азиатского континента,
лежащая на Чукотском п-ове.

До настоящего времени единственной наибо-
лее обобщающей работой, содержащей сведения
по фауне и систематике пресноводных рыб
оз. Иони (бассейн р. Ионивеем) остаeтся статья
Черешнева (1983), в которой для этого бассейна
указано 14 видов рыб, в том числе сиговые – си-
бирская ряпушка Coregonus sardinella Valenciennes,
1848, сиг-пыжьян C. lavaretus pidschian (Gmelin,
1789) и чир C. nasus (Pallas, 1776). Изучение таких
важных биологических характеристик сигов, как
размерно-возрастной состав популяции и харак-

тер роста особей, в данном водоеме практически
не проводились.

Цель работы − изучить современное состоя-
ние структуры популяций и линейно-весового
роста сибирской ряпушки C. sardinella, сига-пы-
жьяна C. lavaretus pidschian и чира C. nasus озера
Иони (бассейн р. Ионивеем).

МАТЕРИАЛ И МЕТОДЫ ИССЛЕДОВАНИЯ
В работе использованы материалы, собранные

в июле 2019 г. в оз. Иони, самом большом на Чу-
котском п-ове (длина 9.8 км, ширина ~3 км). На
юге озеро соединено протокой с р. Ионивеем.
Последняя берет свое начало в горах южной части
полуострова и впадает в Колючинскую губу Чу-
котского моря (рис. 1). Рыб отлавливали ставны-
ми сетями разной длины, изготовленными из де-
ли с ячеёй 25–45 мм. Всего исследовано 59 экз.
ряпушки, 24 экз. сига-пыжьяна и 37 экз. чира.

Обработку материала проводили в полевых и
камеральных условиях, используя стандартные
ихтиологические методики (Правдин, 1966; Ла-
кин, 1990). У всех рыб определяли длину по
Смитту (FL), массу тела, пол, стадию зрелости го-
над и возраст, который оценивали по чешуе, взя-
той выше боковой линии на уровне задней части
спинного плавника. Обработка материала (че-
шуи) включала измерения радиуса чешуи и годо-
вых колец, а также подсчет числа склеритов в
каждой годовой зоне для более точного определе-
ния возраста. Величину радиуса годового кольца

УДК 597.552.5:591.5
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определяли как расстояние от центра чешуи до
внешнего края зоны выклинившихся склеритов
(неполных), либо до зон резорбции склеритов
вдоль бокового радиуса чешуйной пластинки
(рис. 2). Измерения проводили с помощью ком-
пьютерной системы для анализа изображений и
микроскопа МБС-10 с цифровой камерой MU 900 с
использованием программы AmScope ToupView 3.1.
Из-за малого количества выборки и отсутствия
молоди линейный рост сиговых рыб анализиро-
вали по данным обратных расчислений, которые
осуществляли по формуле Ли с использованием

длины по Смитту (FL) (Чугунова, 1959; Мина,
1973).

РЕЗУЛЬТАТЫ И ИХ ОБСУЖДЕНИЕ
По результатам проведенного обследования

для оз. Иони подтверждено наличие трех видов
сиговых рыб рода Coregonus: сибирской ряпушки
C. sardinella, сига-пыжьяна C. lavaretus pidschian и
чира C. nasus.

Сибирская ряпушка – повсеместно распро-
странена в речных бассейнах арктического и бе-

Рис. 1. Карта-схема района исследований: 1 – место сбора материала.
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ринговоморского побережий Чукотки. В оз. Иони,
так же как в водоемах Анадырского бассейна и
р. Амгуэма, выделяют озерно-речную форму ря-
пушки (Черешнев, 2008), которая нагуливается и
зимует в пойменных озерах среднего и нижнего
течений, откуда по мере созревания мигрирует на
нерест в русловую часть рек.

В наших уловах в южном районе озера встреча-
лись ряпушки возраста 3+ −8+ лет, FL 206−383 мм,
массой 80−530 г, при этом доминировали шести-
летки, FL 280−350 мм, массой 200−400 г (рис. 3а–3в).

Озерно-речная форма ряпушка – самый мел-
кий вид сиговых рыб Чукотки, предельные разме-
ры которой отмечены у рыб из Анадырского бас-
сейна – 370 мм и 695 г (Черешнев и др., 2002). В
наших уловах самый крупный самец имел длину и

массу 370 мм и 500 г (возраст 8+), самка – 383 мм
и 530 г (8+). Средние размеры особей разного по-
ла в возрастных группах 5+−7+ статистически не
различаются; в возрастной группе 4+ самцы
крупнее самок, а в группе 8+, наоборот, самки
крупнее (табл. 1).

По результатам обратных расчислений макси-
мальные приросты длины тела ряпушки отмече-
ны на первом–третьем году жизни и составляют в
среднем 63 мм, затем в период полового созрева-
ния в течение последующих трех лет они посте-
пенно снижаются с 39 до 30 мм. Закладка чешуи у
молоди сибирской ряпушки обычно происходит
при FL 23–25 мм (Шестаков, 2014). Максималь-
ное число склеритов на чешуе ряпушки из оз.
Иони откладывается в период интенсивного ли-

Рис. 2. Чешуя сига-пыжьяна из оз. Иони возраста 6+ лет. R – боковой радиус чешуи; R1, R2, R3 … – радиусы соответ-
ствующих годовых колец.

R1R1R1R2R2R2R3R3R3R4R4R4R6R6R6 R5R5R5

R
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нейного роста – на первом–третьем годах жизни
(в среднем 11.5 склеритов). В дальнейшем число
их уменьшается параллельно с уменьшением
приростов тела (в среднем до 8.1). Причем в год
нереста у половозрелых рыб на чешуе закладыва-
ется ≤5–6 склеритов (табл. 2).

Сравнение роста озерно-речной формы си-
бирской ряпушки из водоемов Чукотки показы-
вает, что в оз. Иони и р. Амгуэма для нее характе-
рен высокий темп роста, а в р. Анадырь – доволь-
но медленный в регионе (Черешнев и др., 2002).
Так, у хорошо изученной анадырской популяции

Рис. 3. Возрастной (а), размерный (б) и весовой (в) составы уловов сиговых рыб оз. Иони в 2019 г. 1 – ряпушка, 2 –
сиг-пыжьян, 3 – чир.
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(Шестаков, 2014) приросты длины тела в первые
три года достоверно меньше, чем в оз. Иони по-
чти в 1.4 раза (на 11–21 мм в год). Различия у по-
ловозрелых ряпушек в самой многочисленной
возрастной группе (5+ лет) между этими популя-
циями достигают в среднем по длине 82 мм и по
массе 162 г. Характер роста ряпушки оз. Иони
очень изменчивый и определяется, прежде всего,
кормовыми условиями. Кроме того, значитель-
ную роль играют глубина и размеры водоема, его
температурный и гидрологический режим.

Сиг-пыжьян в водоемах Чукотского п-ова
имеет мозаичное распределение, экологически
сходен с чиром, предпочитает русловые участки ре-
ки, протоки с замедленным течением и пойменные
озера. Кроме бассейнов рек Колючинской губы
также отмечен в низовьях рек Ванкарем и Эргуве-
ем (Черешнев, 2008).

В наших уловах встречались сиги-пыжьяны
возраста 5+ −14+, FL 290−432 мм, массой 300–
970 г, при этом доминировали девяти–десятилет-
ки, FL 350−400 мм, массой 600−800 г (рис. 3а–3в).

Наибольшие известные размеры сига-пыжья-
на в исследованных водоемах Чукотки отмечены
в среднем течении р. Анадырь (540 мм и 1950 г)
(Черешнев, 2002). В наших уловах самый круп-
ный самец имел длину и массу 432 мм и 780 г (воз-
раст 12+), самка – 430 мм и 970 г (12+). В пределах
одного поколения рост особей пыжьяна идет
очень неравномерно. Колебания длины и массы
половозрелых рыб настолько значительны, что
иногда заходят за пределы размеров соседних воз-
растных групп (табл. 3).

По результатам обратных расчислений, мак-
симальные приросты длины тела пыжьяна отме-
чены на первом году жизни и составляют в сред-

нем 82 мм, затем на втором–шестом году они
снижаются до 45 мм и в период начала полового
созревания (на седьмом году) ≤31 мм.

У молоди сига-пыжьяна из оз. Иони в течение
первого года жизни формируются 10–18 тесно
расположенных склеритов. В период интенсив-
ного линейного роста (на втором–шестом годах
жизни) на чешуе также откладывается много скле-
ритов (в среднем 10.3). В целом по мере увеличения
длины тела наблюдается возрастание и числа скле-
ритов на чешуе с закономерным уменьшением их
количества в каждой последующей годовой зоне:

Таблица 1. Длина (FL) и масса самцов и самок разных возрастных групп ряпушки Coregonus sardinella оз. Иони

Примечание. Здесь и в табл. 2–5: над чертой – пределы варьирования показателя, под чертой – среднее значение и его ошиб-
ка; n – число исследованных рыб.

Возраст,
лет

Самки Самцы

n, экз. FL, мм масса, г n, экз. FL, мм масса, г

3+ – – – 1 286 270

4+ 4  3   

5+ 9   14   

6+ 6   3   

7+ 6   5   

8+ 4   4   

206 244
226 7.8

−
±

80 105
91 5.2

−
±

230 280
252 14.7

−
±

100 220
160 34.6

−
±

269 317
295 5.5

−
±

170 340
263 21.1

−
±

257 311
287 3.8

−
±

160 320
236 11.7

−
±

290 336
320 7.5

−
±

230 400
333 32.0

−
±

268 342
302 21.6

−
±

170 440
300 77.9

−
±

342 353
347 1.8

−
±

370 430
405 9.2

−
±

332 358
344 4.5

−
±

390 490
422 19.3

−
±

362 383
374 4.4

−
±

490 530
515 8.7

−
±

356 370
362 3.0

−
±

430 500
465 14.4

−
±

Таблица 2. Линейный рост сибирской ряпушки Core-
gonus sardinella оз. Иони по расчисленным данным и
число склеритов в годовых зонах чешуи

Возраст,
годы

FL, мм Число склеритов

min–max n, экз. min–max n, экз.

1  35  22

2  35  22

3  35  22

4  34  21

5  27  17

6  7  4

56 118
85 3.1

−
±

7 18
11.5
−

99 212
141 4.0

−
±

8 17
13.0
−

141 264
190 4.3

−
±

7 16
10.1
−

190 280
229 4.2

−
±

5 13
8.5
−

238 300
267 3.3

−
±

5 11
8.7
−

273 320
297 6.1

−
±

5 10
8.1
−
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с 10–18 в первой годовой зоне до 5–9 в седьмой
(табл. 4).

Сравнение наших данных по росту сигов-пы-
жьянов с анадырской популяцией (Шестаков,
Грунин, 2012) показывает значительную межго-
довую изменчивость средней длины и массы рыб,

которая зависит от постоянно меняющихся усло-
вий нагула конкретной популяции. В целом рост
пыжьянов (особенно весовой) в оз. Иони немно-
го уступает росту рыб в среднем течении р. Ана-
дырь, где в годы со значительной численностью
лососевых темп роста сига один из самых быст-
рых на Северо-Востоке России.

Чир – многочисленный вид, широко распро-
странен в пресноводных водоемах, иногда встре-
чается в приустьевых участках и дельтах рек. В во-
доемах Восточной Чукотки отмечен в реках Ван-
карем, Кымъынейвеем и реках Колючинской
губы (Черешнев, 2008).

В уловах в оз. Иони встречались чиры возраста
4+−11+, FL 397−562 мм, массой 720−2420 г, при
этом доминировали десятилетки, FL 500−550 мм,
массой 1900−2200 г (рис. 3а–3в).

В водоемах Чукотки наибольшие известные
размеры чира отмечены в бассейне р. Анадырь
(750 мм и 8170 г, возраст 20+ лет) (Шестаков, Гру-
нин, 2015). В наших уловах самый крупный самец
имел длину и массу 562 мм и 2010 г (возраст 11+),
самка – 554 мм и 2420 г (11+). Средние размеры
особей разного пола во всех возрастных группах
статистически не различаются, можно лишь отме-
тить, что самки старших возрастов имеют меньшие
средние показатели длины тела, но большие массы
(табл. 5).

По расчисленным данным линейный рост чира в
оз. Иони, как и в других речных бассейнах Чукотки,
происходит неравномерно. Максимальные приро-
сты длины тела отмечены на первом году жизни и
составляют в среднем 124 мм. В течение последу-
ющих четырех лет они постепенно снижаются с
86 до 46 мм и в год начала полового созревания
(5+) составляют в среднем 33 мм. Аналогично
уменьшению приростов длины тела происходит и
уменьшение количества склеритов в каждой по-
следующей годовой зоне – с 17.5 в первом годо-
вом кольце до 8.3 в седьмом (табл. 6).

Темп линейного роста чира в оз. Иони сопо-
ставим с ростом рыб в бассейне р. Анадырь, при-
чем у одновозрастных особей из оз. Иони отмече-
ны большие средние показатели длины и заметно
меньшие массы тела по сравнению с анадырскими.
Так в наиболее многочисленной в уловах возраст-
ной группе 7+ лет чиры, отловленные в оз. Иони, по
длине тела (491 ± 4.1 мм) были достоверно больше,
а по массе (1566 ± 63 г) меньше, чем рыбы из сред-
него течения р. Анадырь (477 ± 3.4 мм и 1667 ± 31 г).

Выводы. В оз. Иони (Восточная Чукотка) от-
мечены три вида озерно-речных форм сиговых
рыб: сибирская ряпушка, сиг-пыжьян и чир, ко-
торые нагуливаются в озере, а для размножения
мигрируют в р. Ионивеем. Средние размерно-
возрастные характеристики уловов сиговых рыб
следующие: у ряпушки – возраст 5.8+ лет, длина те-
ла (FL) 308 ± 5.5 мм и масса 307 ± 16 г; у сига-пы-

Таблица 3. Длина и масса сига-пыжьяна Coregonus la-
varetus pidschian оз. Иони разных возрастных групп

Возраст, лет n, экз. FL, мм Масса, г

5+ 3   

6+ 2   

7+ 3   

8+ 4   

9+ 4   

10+ 3   

11+ 1 396 780

12+ 3   

14+ 1 383 670

290 310
297 6.3

−
±

300 420
350 36.0

−
±

317 320
319
− 360 380

370
−

382 386
384 1.2

−
±

530 660
587 38.4

−
±

363 390
376 6.6

−
±

570 710
645 31.2

−
±

353 368
363 3.6

−
±

600 640
620 9.1

−
±

392 400
397 2.7

−
±

640 840
740 57.7

−
±

412 432
425 6.4

−
±

750 970
887 68.7

−
±

Таблица 4. Линейный рост сига-пыжьяна Coregonus la-
varetus pidschian оз. Иони по расчисленным данным и
число склеритов в годовых зонах чешуи

Возраст,
годы

FL, мм Число склеритов

min–max n, экз. min–max n, экз.

1  13  13

2  13  13

3  13  13

4  13  12

5  13  12

6  10  9

7  8  7

58 106
82 3.6

−
±

10 18
14.5

−

103 156
133 4.4

−
±

11 15
12.4

−

143 215
184 5.7

−
±

9 14
11.3
−

203 268
234 5.0

−
±

9 12
10.5
−

237 339
273 7.2

−
±

7 13
9.0
−

263 366
308 9.3

−
±

7 10
8.2
−

287 382
339 10.7

−
±

5 9
7.1
−
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жьяна – возраст 8.6+ лет, FL 370 ± 8.0 мм и масса
622 ± 36 г; у чира – возраст 8.1+ лет, FL 509 ± 4.8 мм
и масса 1769 ± 54 г. По расчисленным данным ли-
нейный рост сиговых рыб в оз. Иони, как и в дру-
гих речных бассейнах Чукотки, идет неравномер-
но. Максимальные приросты длины тела отмече-
ны на первом году жизни. С увеличением возраста
рыб темп линейного роста уменьшается, также как
и количество склеритов в годовых зонах. Быстрый
рост на первом–пятом году жизни характерен для
чира (в среднем 78 мм в год), а для ряпушки и сига-
пыжьяна более медленный (в среднем ~54 мм).

Сравнение наших данных по росту сиговых рыб
оз. Иони с хорошо изученными анадырскими по-
пуляциями показывает, что сибирская ряпушка
имеет более быстрый, сиг-пыжьян более медлен-
ный, а чир сопоставимый темп линейного роста.
Характер роста сигов в озере весьма изменчивый и
определяется, прежде всего, кормовыми условия-
ми, которые зависят в значительной мере от темпе-
ратурного и гидрологического режимов водоема.
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Таблица 5. Длина (FL) и масса самцов и самок разных возрастных групп чира Coregonus nasus оз. Иони

Возраст,
лет

Самки Самцы

n, экз. FL, мм масса, г n, экз. длина FL, мм масса, г

4+ – – – 1 397 720
6+ 1 480 1200 1 463 1290

7+ 4   4   

8+ 10   4   

9+ 4   3   

10+ 1 520 1970 1 546 2220

11+ 2   1 562 2010

472 498
487 5.5

−
±

1430 1830
1602 84.0

−
±

478 508
494 6.2

−
±

1360 1830
1530 103.1

−
±

495 517
509 2.3

−
±

1480 2130
1785 66.0

−
±

500 518
509 4.7

−
±

1750 1890
1817 36.4

−
±

517 533
524 3.5

−
±

1920 2120
2008 42.7

−
±

527 537
533 2.9

−
±

1870 2090
1987 63.9

−
±

552 554
553
− 2090 2420

2255
−

Таблица 6. Рост чира Coregonus nasus оз. Иони по рас-
численным данным и число склеритов в годовых зонах
чешуи

Возраст,
годы

FL, мм Число склеритов

min–max n, экз. min–max n, экз.

1  28  25

2  28  24

3  28  23

4  27  21

5  26  15

6  22  9

7  16  6

80 159
124 3.8

−
±

11 23
17.5

−

156 247
210 3.9

−
±

11 19
14.8

−

238 328
288 4.7

−
±

10 17
13.6

−

306 376
344 4.2

−
±

7 15
10.6
−

347 436
390 5.2

−
±

6 12
9.5
−

377 465
423 4.8

−
±

6 10
8.2
−

429 488
468 3.7

−
±

6 11
8.3
−
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For the first time, the results of the study of the size-age structure and growth of siberian cisco Coregonus sar-
dinella, siberian whitefish C. lavaretus pidschian and broad whitefish C. nasus of Lake Ioni (East Chukotka)
are presented. Established that with increasing age, the linear growth rate of whitefish fishes decreases. The
maximum growth rate in fish body length were observed in the first year of life. In comparative terms, linear
and weight growth of whitefish populations from Lake Ioni and middle course of Anadyr River is analyzed.
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Распределение рыб в водных объектах определяется комплексом абиотических и биотических фак-
торов среды, большинство из которых универсально повсеместно воздействует на процесс распре-
деления рыб в водоемах и водотоках. В то же время только некоторые внешние факторы – прежде
всего, течение и в ряде случаев температура – носят специфичный, свойственный определенным
типам водных объектов, характер. Распределение рыб представляет собой динамичный процесс,
причем повсеместно наблюдаются его суточная и сезонная цикличность.

Ключевые слова: распределение рыб, лимнические и лотические водоемы, факторы среды, циклич-
ность активности, кочевки и миграции рыб
DOI: 10.31857/S032096522102011X

ВВЕДЕНИЕ
Распределение рыб отражает их местоположе-

ние и перемещение в водоеме, определяется ком-
плексом врожденных и приобретенных поведен-
ческих реакций в форме локальных кочевок и
протяженных миграций, а также биотопически-
ми предпочтениями.

Известно, что все многообразие пресноводных
объектов можно разделить на два типа: с низким
уровнем водообмена – лимнические (водоемы –
озера, водохранилища, пруды) и с высоким – ло-
тические (водотоки – реки, ручьи). Лимнические
условия определяются низкими скоростями тече-
ния и отсутствием их постоянного вектора. На ак-
ватории глубоких лимнических водных объектов
в теплый период года наблюдается вертикальная
стратификация температуры, содержания кисло-
рода и других веществ, а на участках впадения рек
формируется высокая мутность.

Лотические условия определяются высокими
значениями скоростей течения, постоянным век-
тором потока; из-за турбулентности и перемеши-
вания в них отсутствует стратификация темпера-
туры, содержания кислорода и т.д., а в ряде случа-
ев наблюдается высокая мутность воды. В
лотических условиях распределение рыб главным
образом связано с особенностями проявления их
реореакции, а на акватории стратифицирован-
ных лимнических водных объектов в летний пе-
риод во многом определяется их термопреферен-
думом.

Интерес к особенностям распределения рыб
существует давно и не ослабевает в наши дни.
Успешность рыбохозяйственных мероприятий
существенно зависит от точности результатов ис-
следований по распределению объектов лова или
культивирования. Многочисленные статьи и
книги содержат сведения натуралистов о про-
странственном распределении рыб. Представляя
безусловный познавательный интерес, такие ра-
боты не содержат количественных данных и соот-
ветственно корректной научной информации.

Вместе с тем обобщения по распределению
рыб в научной литературе носят преимуществен-
но отрывочный, попутный характер, а специаль-
ные работы относятся к конкретным водным
объектам. Публикаций, содержащих сведения
общего характера, крайне мало (Мартинсен, 1937;
Hynes, 1970; Поддубный, 1971; Павлов, Пахоруков,
1983; Welcomme, 1985; Поддубный, Малинин, 1988;
Павлов, Скоробогатов, 2014; Gerasimov et al., 2019а
и др.). Исследования по сравнительному анализу
особенностей распределения рыб в лимнических
и лотических водных объектах в известной нам
литературе отсутствуют.

Настоящая работа представляет собой анали-
тический обзор многолетних исследований авто-
ров, с привлечением данных литературы по рас-
пределению рыб в пресноводных водоемах разно-
го типа.

Цель работы – сопоставить важнейшие абио-
тические факторы, влияющие на распределение

УДК 597.5.591.5
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рыб в лимнических и лотических водных объек-
тах, и на основе сравнительного анализа выявить
их универсальные и специфичные особенности.
При этом показать методические приемы для ис-
следований распределения рыб в водоемах и во-
дотоках разного типа и найти закономерности
распределения рыб в лимнических и лотических
водных объектах.

Распределение рыб представляет собой поли-
функциональную адаптацию, а характер этого
динамичного процесса определяется многопла-
новым влиянием среды. В настоящей работе рас-
сматривается воздействие абиотических факто-
ров на распределение рыб без анализа их оборо-
нительно-пищевого поведения.

МАТЕРИАЛ И МЕТОДЫ ИССЛЕДОВАНИЯ

Эмпирические результаты и количественные
данные по распределению рыб, приведенные ав-
торами, прошли необходимую обработку, пер-
вичный анализ и пригодны для сравнения распре-
деления рыб в водоемах и водотоках лимнического
и лотического типов. Эти данные основываются на
материалах многочисленных публикаций авторов
по различным водным системам (Мочек, 1979,
1987; Павлов, 1979; Мочек и др., 1981, 1993а,
1993б, 2011, 2015, 2017–2019; Павлов, Пахоруков,
1983; Поддубный, Малинин, 1988; Павлов и др.,
1991; 2007; 2009, 2010; Павлов, Мочек, 2006; 2009;
Pavlov et al., 2008–2011; Павлов, Скоробогатов,
2014 и др.). Авторы изучали распределение рыб на
следующих акваториях: озера – Глубокое (бас-
сейн р. Волги), Укинское, Арынное (бассейн р.
Иртыш), Яринакоча (бассейн р. Укаяли); водо-
хранилища – Иваньковское, Волгоградское,
Цимлянское (бассейн р. Волга), Ивита (бассейн
р. Укаяли); крупные реки – Волга, Иртыш; малая
р. Нешуя (бассейн р. Укаяли); протоки – реки
Варпак, Уки (бассейн р. Иртыш). Порядок прове-
дения исследований на указанных водоемах и во-
дотоках, конкретное применение различных ме-
тодик и полученные результаты представлены в
вышеуказанных публикациях.

В мировой практике методические приемы ис-
следований распределения рыб в природных вод-
ных объектах включают широкое применение
рыболовных методов, гидроакустических и теле-
метрических систем, разнообразных способов
визуальных наблюдений. Использование опреде-
ленных методических приемов в тематических
исследованиях носит дифференцированный ха-
рактер и обусловлено целевыми установками ра-
боты, природными условиями водоема или водо-
тока, особенностями жизненного цикла изучае-
мых объектов.

Распределение рыб изучали с помощью актив-
ных и пассивных орудий лова – тралов, закидных

неводов, плавных сетей, буксируемых ихтио-
планктонных и мальковых ловушек, ставных се-
тей, подводных наблюдений. Широкое примене-
ние в наших работах нашел высокопроизводитель-
ный дистанционный метод гидроакустического
зондирования акваторий. Современные гидроаку-
стические системы и программы обработки полу-
ченных данных (Панкор, Неткор – “Промгидро-
акустика”, Россия; Eу-M, FSS-3300 – “Symrad”,
Норвегия) позволили выявить состав и распреде-
ление рыбного населения на акваториях, ранее
недоступных для подобных исследований.

Распределение рыб
в лимнических водных объектах

В озерах и водохранилищах, распределение
рыб представляет собой динамичный процесс,
зависящий от геоморфологии водоемов, особен-
ностей гидрографии и гидрологии, термической
стратификации пелагиали, смены сезонов и су-
точного хода освещенности, развития макрофи-
тов и других элементов биотопической гетероген-
ности (Щербаков, 1967; Базаров 2007а; 2007б;
Мочек и др., 2017 и др.). Вместе с тем средообра-
зующая роль транзитного течения в таких водое-
мах минимальна.

Суточная ритмика распределения. В глубоко-
водных водоемах прибрежные зоны с гетероген-
ным ландшафтом занимают малую часть водое-
ма, но днем осваиваются рыбами в наибольшей
степени. В густых зарослях макрофитов, на лито-
рали и сублиторали озер в это время суток нахо-
дят укрытия и пищу многие Cyprinidae, Percidae,
Esocidae. На открытые удаленные от берега аква-
тории озер рыбы массово кочуют ночью.

Так, по нашим данным, днем в оз. Укинское
(глубина 10 м) большинство рыб сосредоточено
среди макрофитов на мелководье, а на открытых
участках акватории (эпипелагиали и пелагиали)
обнаружено сравнительно небольшое их количе-
ство. Ночью открытая часть озера интенсивно
осваивается рыбами, откочевавшими из литорали
и придонных горизонтов (табл. 1). Выявлено
круглосуточное преобладание рыб в толще воды,
сравнительно с приповерхностными горизонта-
ми. У берегов и на обширных зарослевых участках
водоема днем размещается преимущественно мо-
лодь, а пелагическое глубоководье водоема осваи-
вают половозрелые особи леща (Adramis brama L.),
окуня (Perca fluviatilis L.), ерша (Gymnocephalus
cernuus L.), плотвы (Ritilis rutilis L.), язя (Leuciscus
idus L.).

В оз. Глубокое (глубина ≤30 м) большинство
рыб (плотва, окунь, лещ, щука (Esox lucius L.))
разного возраста (Щербаков, 1967; Бойкова, 1987;
Дгебуадзе, Скоморохов, 2002) концентрируется
днем на литорали и сублиторали (Мочек и др.,
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2015). В сумеречно-ночное время эти рыбы кочу-
ют из прибрежья на открытые пространства водо-
ема. Кроме того, в эпипелагиаль и пелагиаль под-
нимаются особи из придонных скоплений (Мо-
чек и др., 2015; 2017, 2018). Днем численность
скоплений в пелагиали озера сравнительно не ве-
лика (до 250 тыс. экз.), и рыбы, преимущественно
плотва, формируют стаи. В сумеречно-ночное
время плотва массово (>500 тыс. экз.) перемеща-
ется в пелагиаль, где распределяется в дисперс-
ной форме (рис. 1).

Определяющим фактором суточной динамики
распределения рыб на акватории большинства
глубоководных озер наряду с другими абиотиче-
скими условиями является освещенность, а со-
ставным компонентом распределения рыб – их
суточные локальные перемещения – кочевки, го-
ризонтальные и вертикальные. С наступлением
ночи происходит пространственное расширение
акватории, занятой скоплениями. Такое рассре-
доточение свойственно большинству стайных
рыб (Радаков, 1972).

В оз. Яринакоча (глубина ~20 м) на литораль-
ных акваториях днем концентрируются Prochilo-
dus, Potamorhina, Curimata, Pellona, Hipophthalmus,
Plagioscion, а также наиболее многочисленные за-
рослевые рыбы семейств Characidae, Cichlidae. В
профундали озера днем размещаются Pimelodidae
и Doradidae. Вечером большинство массовых рыб
покидают места дневного пребывания (литораль
и профундаль), перемещаясь главным образом в
пелагиаль. Утром происходят возвратные кочев-
ки рыб на литораль и в профундаль (Мочек и др.,
1993б).

На акватории мелководных озер суточное рас-
пределение рыб носит своеобразный характер из-
за невозможности вертикальных кочевок. В этих
озерах рыбы могут перемещаться лишь в горизон-
тальном направлении – из прибрежных зарослей
макрофитов на открытые акватории вечером и в

обратном направлении утром (Павлов и др.,
2010). Максимальная глубина оз. Арынное ≤3 м,
термоклин здесь не образуется. Рыбное населе-
ние численностью ~30 тыс. экз. представляют ре-
зиденты – золотой и серебряный карась (Carassius
gibelio Bloch, С. carassius L.), ротан (Perccottus glenii
Dybowski), а также сезонные вселенцы из р. Ир-
тыш – лещ, язь, плотва, окунь, щука и судак
(Sander lucioperca L.). Большинство рыб днем кон-
центрируется у прибрежных густых зарослей мак-
рофитов, а ночью откочевывает на открытые ак-
ватории, образуя в это время скопления средней
плотностью 2218 экз./га.

Сезонное распределение рыб. Согласно резуль-
татам гидроакустических съемок, озерные рыбы
осваивают водную толщу водоема почти по всей
глубине. Исключение составляют холодолюби-
вые виды, например, широко известная ряпушка
(Coregonus albula L.) в оз. Плещеево (Буторин и др.,
1986). Такие рыбы предпочитают низкотемпера-
турные придонные горизонты.

Наиболее контрастные сезонные изменения
распределения рыб наблюдаются в подледный
период. В это время распределение рыб опреде-
ляется гомотермией водной толщи, кислородной
обеспеченностью различных слоев, особенностя-
ми оборонительно-пищевых отношений гидро-
бионтов (Щербаков, 1967; Eckmann, 1995 и др.).

Таблица 1. Обилие рыб на акватории оз. Уки в разное
время суток

Примечание. Над чертой – день, под чертой – ночь.

Горизонт Численность,
тыс. экз.

Плотность,
экз./га

Эпипелагиаль

Пелагиаль

174
312

334.8
601.8

1027
1937

1975.9
3725.8

Рис. 1. Регистрация рыб с помощью эхолота в пелагиали оз. Глубокое: а – дневная стая, б – ночное рассредоточение
(по: Мочек и др., 2017).

(а) (б)
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Характерная черта подледного распределения
рыб в озерах – образование плотных скоплений
на фоне сохранения суточной ритмики их верти-
кальных кочевок (Павлов и др., 1991; Presnyakov,
Borisenko, 1993; Eckmann, 1995; Jurvelius, Marjo-
ma, 2008). Зимние скопления рыб в озере форми-
руют своеобразные ядра в различных горизонтах
пелагиали (рис. 2). Следует учитывать, что лито-
ральная зона лимнических водоемов зимой часто
промерзает и становится малопригодной для ак-
тивных гидробионтов. По этой причине с ледо-
ставом многие рыбы в озерах осваивают глубоко-
водные участки.

Распределение рыб в лотических водных объектах

На акватории рек и ручьев рыбное население
концентрируется в определенных экологических
зонах, причем биотопическое предпочтение раз-
личных видов весьма пластично и закономерно
меняется в связи с конкретной экологической си-
туацией. Наиболее контрастные, но обратимые
изменения распределения рыб происходят в свя-
зи с суточным ходом освещенности и сезонными
изменениями окружающей среды.

Суточная динамика распределения. Днем в ло-
тических водных объектах умеренной зоны Рос-
сии абсолютное большинство туводных рыб (Cy-
prinidae, Percidae, Esocidae), предпочитает гетеро-
генные биотопы – рипаль и затишные участки
водотоков за островами и косами, заливы и пово-

роты русла (Мартинсен, 1937; Павлов, 1979; Под-
дубный, Малинин, 1988; Gerasimov et al., 2019а,
2019b). В пределах основного ложа реки на неод-
нородной поверхности дна круглосуточно можно
наблюдать относительно немногочисленных рыб, в
том числе из семейств Percidae, Cottidae, Siluridae,
Pimelodidae, Gadidae. Кроме того, в различное вре-
мя суток по стрежню реки и открытым участкам
прибрежья перемещаются нерестовые произво-
дители рыб семейств Acipenseridae, Clupeidae, Sal-
monidae, а ночью с основным потоком скатывается
молодь большинства речных видов рыб (Павлов,
1979; Павлов и др., 2007; Павлов, Скоробогатов,
2014). В целом характер распределения рыб на водо-
токах основывается на этологических механизмах
дневного предпочтения гетерогенных биотопов –
дно и прибрежье, с минимальными скоростями
течения, при одновременном избегании одно-
родной водной толщи (Meek, 1916; Jones, 1968;
McCleave, 1984; Welcomme, 1985). Эти закономер-
ности распределения на водотоках присущи
большинству фоновых рыб, населяющих реки
различных водных бассейнов (Мочек и др., 1981,
1993а; Павлов и др., 2007; Павлов, Мочек, 2009).

Вместе с тем видовые биотопические предпо-
чтения у большинства рыб разнообразны, причем
в определенных условиях представители отдель-
ных видов могут демонстрировать предпочтение
различных стаций. Так, при высокой скорости
течения некоторые русловые рыбы, в частности

Рис. 2. Подледное распределение рыб в оз. Глубокое (по: Павлов и др., 1991): а – день, б – ночь; А – А – ось условного
сечения в латеральной проекции; H, m – глубина (м), R, m – расстояние от берега (м).
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судак, располагаются у дна, используя особенно-
сти микрорельефа (Кузищин и др., 2018).

Широко известно, что лотические водные
объекты, в первую очередь крупные реки, пред-
ставляют собой миграционные пути для многих
рыб. Миграции рыб являются полифункциональ-
ной адаптацией. Маршруты нерестовых переме-
щений производителей и последующего ската
молоди включают различные отделы речной си-
стемы. Детальное описание миграций рыб, в том
числе маршрутов, ритмики, биологических пред-
посылок их перемещений представляют собой
предмет фундаментальных тематических обоб-
щений (Welcommе, 1985; Павлов, 1997; Павлов,
Скоробогатов, 2014 и др.) и в настоящей работе
подробно не рассматриваются.

Нерестовые мигранты и покатные производи-
тели в зависимости от их видовой принадлежно-
сти, экологического и физиологического статуса,
гидравлической структуры течения, освещенно-
сти и климатических условий перемещаются в
различных горизонтах речного потока на свету, в
темноте или круглосуточно. Так, осетровые (Acip-
enser) р. Волга при нерестовых миграциях придер-
живаются дна реки и придонных слоев, сельдевые
(Caspialosa) мигрируют в приповерхностном го-
ризонте, карповые – лещ перемещается главным
образом в поверхностных слоях, а вобла (Rutilus
caspicus Yakovlev) – у дна (Павлов, 1979). Маршру-
ты нерестовых мигрантов проходят в широком
диапазоне скоростей потока от крейсерских до
максимальных значений для реореакции рыб.
Покатные миграции ранней молоди Cyprinidae
наиболее интенсивно происходят в сумеречно-
ночное время при скоростях потока, превышаю-
щих критические скорости течения для личинок
и мальков, и локализованы в пределах миграци-
онных биотопов водотока (Павлов, 1979; Павлов,
и др. 2011; Павлов, Скоробогатов, 2014).

Особый характер имеет распределение рыб на
акватории крупных русловых ям. Экологическое
значение таких участков реки не исчерпывается
зимовальной функцией (Иоганзен, 1972). В пери-
од постоянного размещения здесь скоплений рыб
с различным экологическим статусом в их сооб-
ществе формируется система оборонительно-
трофических взаимодействий. В том числе на-
блюдается суточная и сезонная динамика распре-
деления рыб, обусловленная их кочевками и ми-
грациями (Pavlov et al., 2011; Мочек и др., 2019).

С наступлением ночи происходит общее пере-
распределение рыб по экологическим зонам ре-
ки. Взрослые рыбы, как “мирные”, так и хищные,
массово покидают рипаль и откочевывают в ме-
диаль на пелагические пространства реки. Утром
многие активные с высокой плавательной способ-
ностью гидробионты возвращаются в прибрежье.
Ранняя молодь рыб днем придерживается рипали,

но со снижением освещенности вечером активно
выходит на поток, где происходит их покатная ми-
грация (Павлов и др., 2007; Кириллов и др., 2018;
Павлов и др., 2019а, 2019б). В результате наблюда-
ется массовый скат молоди – расселение мигра-
ционной части популяции в пределах ареала.
Вместе с тем значительная часть резидентной мо-
лоди остается в прибрежье, где происходит ее
дальнейшее развитие (Павлов и др., 2007).

Важным фактором, определяющим суточный
ритм распределения рыб в водотоках, является
мутность/прозрачность воды. Низкая прозрач-
ность меняет условия зрительной ориентации, и,
как следствие, служит причиной изменения рит-
мики активности и направленности перемеще-
ний рыб.

Сезонное распределение рыб, роль русловых ям.
В различные сезоны наглядно проявляются суще-
ственные изменения пространственного размеще-
ния рыб и плотности их скоплений (Gerasimov et al.,
2019b). Наиболее заметные изменения распреде-
ления рыб на водотоках в средних и высоких ши-
ротах наблюдаются с наступлением зимы и обра-
зованием льда. В зависимости от гидравлических
параметров водотока зимнее распределение рыб
приобретает особенные черты. Так, в малых реках
льдообразование является критическим фактором
для выживания молоди лососевых (Salmonidae),
особенно вследствие образования донного льда.
Поэтому зимой рыбы в таких водотоках предпо-
читают участки с малой степенью промерзания
(Brown, 1999; Stickler et al., 2006; Huusko et al.,
2007; Stickler, 2008; Brown et al., 2011).

В крупных реках излюбленными местами зи-
мовки рыб служат русловые ямы (Никольский,
1963; Иоганзен, 1972; Павлов, Мочек, 2006). Зи-
мой рыбное население таких участков реки кон-
центрируется в приповерхностных горизонтах
водной толщи (Мочек и др., 2019). На протяже-
нии зимы происходят изменения плотности, чис-
ленности, размерного состава и местоположения
скоплений рыб (рис. 3). Максимальная их кон-
центрация на яме формируется в начале зимы,
однако, на протяжении всего подледного сезона
плотность скопления постепенно уменьшается,
достигая минимума весной. В первую половину
зимы на акватории ямы численность рыб макси-
мальна, но в конце зимы она уменьшается в два
раза. Вероятно, к весне значительное количество
молоди и даже крупных рыб погибает, а часть
производителей покидает участки зимовки, ми-
грируя к местам размножения и нагула. В течение
зимних месяцев наблюдаются широкие переме-
щения рыб по площади русловой ямы, хотя ос-
новная их масса предпочитает неоднородности
донного рельефа. Вертикальное распределение
рыб претерпевает лишь незначительные измене-
ния с сохранением очевидной приуроченности
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основного количества рыб к пелагическим гори-
зонтам.

В разные месяцы (с мая по март) на русловой
яме меняется размерный состав скоплений рыб.
Кроме того, с наступлением осени подавляющее
большинство малоразмерных рыб замещается
подросшими особями. Такая смена рыбного на-
селения русловой ямы происходит из-за сезон-
ных миграций проходных рыб (Acipenseridae,
Coregonidae, Gadidae) и в результате локальных
кочевок резидентов (Percidae, Cyprinidae) (Пав-
лов, Мочек, 2006).

На акватории русловых ям глубоководных
участков водотоков распределение рыб носит
особый характер вследствие гидродинамической
неоднородности потока. Здесь, на сравнительно
коротких отрезках реки, при резких перепадах
глубин и быстром течении образуются мощные
разнонаправленные гидравлические вихри, фор-
мирующие скопления рыб, в первую очередь фи-
зически слабой молоди. Подавляющее большин-

ство малоразмерных рыб, которые не могут проти-
востоять циркуляции потока, теряет ориентацию и
поэтому круглосуточно держатся в толще воды над
ямой. Напротив, взрослые рыбы с высокой пла-
вательной способностью предпочитают участки
гидравлической тени на свале глубин. Многие
особи, потерявшие пространственную ориента-
цию в турбулентных условиях, подолгу остаются
на акватории русловой ямы, продолжая при этом
питаться (Pavlov et al., 2008, 2011).

Характер распределения рыб в русловых ямах
формируется не только под воздействием гидрав-
лической структуры речного потока, но и вслед-
ствие суточной динамики внешних условий. Так,
вечером и утром рыбы совершают локальные ко-
чевки в толщу воды и придонные горизонты соот-
ветственно. Очевидно, помимо особенностей
ориентационного поведения рыб в турбулентных
потоках биологическую основу суточных кочевок
рыб на яме, как и на других акваториях, в целом

Рис. 3. Изменения плотности скоплений рыб подо льдом в русловой яме по месяцам (по: Мочек и др., 2019): а – де-
кабрь, б – январь, в, г – февраль, д, е – март. По оси ординат – глубина (м), по оси абсцисс – расстояние (м).
Горизонтальные стрелки – направление течения.
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составляют оборонительные и трофические взаи-
модействия рыб.

Универсальные и специфичные черты 
распределения рыб в лимнических 

и лотических условиях
В лимнических водных объектах повсеместно

синхронно со сменой дня и ночи происходят ко-
чевки – локальные перемещения рыб. В зависи-
мости от температурного режима толщи воды (се-
зонной стратификации или гомотермии) и других
факторов, кочевки имеют вертикальную (эпипе-
лагиаль–профундаль) и горизонтальную (лито-
раль–пелагиаль) направленность. В условиях
слабой проточности крупные рыбы вечером
устремляются от берегов и из глубин профундали
на монотонные пространства пелагиали, утром
перемещаются обратно – в зону гетерогенного
прибрежья и придонные горизонты. Основная
часть молоди рыб в водоемах при наступлении су-
мерек также совершает вертикальные и горизон-
тальные кочевки в толщу воды, а утром возвраща-
ется на дневные местообитания – в эпипелагиаль
и прибрежье. Днем в лимнических условиях мно-
гие рыбы осваивают не только толщу воды, они
часто концентрируются и в эпипелагиали, в том
числе среди плавающей растительности (Мочек
и др., 1993б; Павлов и др., 2010).

В лотических водных объектах определяющим
фактором экологической специфики водотока
служит течение (Павлов, Скоробогатов, 2014;
Gerasimov et al., 2019а; 2019b). В прибрежье и у дна
речные местообитания имеют гетерогенный ха-
рактер – неровности дна, заросли макрофитов,
коряжник, которые осваиваются преимуще-
ственно резидентными рыбами (Мочек и др.,
1981; Кузищин и др., 2018). Напротив, основная
часть руслового потока реки, за исключением
придонных слоев и прибрежных участков (свала
глубин), представляет собой однородную в ланд-
шафтном отношении экологическую зону –
своеобразный миграционный биотоп для покат-
ных и ходовых перемещений производителей, а
также молоди рыб (Павлов и др., 2007; Павлов,
Скоробогатов, 2014).

Преимущественный выбор большинством
рыб участков водотока с оптимальной структурой
течения (реопреферендум) способствует форми-
рованию их устойчивых скоплений в определен-
ных биотопах. Известно, что в зависимости от
внешних условий, экологического статуса и воз-
раста рыб, их распределение в потоке меняется.
Выявлено, что производители дифференциро-
ванно избирают миграционные пути в зависимо-
сти от скорости и гидравлической структуры те-
чения, размеров и морфологии водотока, сезон-
ности и времени суток (Павлов, 1979). Миграции
и распределение рыб всех возрастов и видовой

принадлежности в водотоках определяются су-
точным ходом освещенности, скоростью тече-
ния, биотопической мозаикой водотока, разме-
ром рыб, развитием рецепторных систем и фи-
зиологическим состоянием особей (Павлов и др.,
2007; Gerasimov et al., 2019а).

Существенное влияние на распределение рыб
на прибрежных участках водных объектов всех ти-
пов оказывают сезонные изменения уровня воды.
Вследствие сезонных колебаний уровня воды ме-
няются размеры литорали озер и водохранилищ,
рипали больших и малых водотоков, что, в свою
очередь, обусловливает уровень воспроизводства,
размах, ритмику кормовых и нерестовых мигра-
ций рыб, особенности их суточных кочевок. Ши-
роко известно, что паводки играют важную роль в
функционировании водных экосистем, форми-
ровании численности популяций рыб и состоя-
нии рыбных ресурсов (Поддубный, 1971; Welcom-
me, 1985; Поддубный, Малинин, 1988; Богданов,
1996; Павлов, Мочек, 2006; Павлов, Скоробога-
тов, 2014; Mochek et al., 2015 и др.).

В период половодья и значительного повыше-
ния уровня воды обширные пойменные террито-
рии затапливаются. Соответственно масса реч-
ных рыб кочует (латеральные миграции) на за-
топленные территории, а существенная часть рек
и малых водотоков временно трансформируется в
водоемы. По завершении интенсивного таяния
снегов или окончанию сезона дождей и соответ-
ствующего падения уровня воды береговая линия
постоянных водотоков восстанавливается, а в
пределах ранее затопленных территорий надолго
остаются пойменные озера и старицы.

Сезонная изменчивость распределения рыб
происходит на акватории лимнических и лотиче-
ских водных объектов всех природно-климатиче-
ских зон – экваториальных, умеренных, поляр-
ных. В тропиках и субтропиках важнейшим
внешним фактором сезонности распределения
рыб является изменение границ водных экоси-
стем вследствие паводка. В водоемах и водотоках
умеренной и приполярной зон изменения рас-
пределения рыб происходят не только с наступле-
нием половодья или межени, но и при льдообра-
зовании.

Сравнение особенностей зимнего распределе-
ния рыб в лимнических и лотических условиях
показывает существенные различия распределе-
ния рыб подо льдом в водоемах и водотоках. Так,
рыбы в глубоких озерах зимой, на фоне относи-
тельной стабильности гидрологических условий,
располагаются в толще воды, а также у дна в ямах,
формируя при этом крупные агрегации. Только
холодолюбивые рыбы в термически стратифици-
рованных водоемах располагаются ниже термо-
клина.
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На глубоководных участках русловых ям в ре-
ках рыбы (например Горнослинкинская яма
р. Иртыш), вследствие сложной структуры тече-
ния могут концентрироваться в приповерхност-
ных горизонтах пелагиали.

Особенности распределения рыб формируют-
ся под воздействием совокупности факторов. По-
этому для систематизации степени и направленно-
сти воздействия внешних факторов на распределе-
ние рыб, целесообразно обозначить их иерархию,
выделив: во-первых, генеральные факторы – тече-
ние (для водотоков) и температура (для водоемов);
во-вторых, универсальные факторы – освещен-
ность, ландшафтная гетерогенность, глубина,
стратификация, уровень воды, льдообразование
и биотопическая мозаика. В зависимости от ви-
довой принадлежности, стадии развития, физио-
логического и мотивационного состояния особей
комплекс этих факторов предопределяет особен-
ности распределения рыб в водных объектах раз-
личного типа.

Выводы. Рыбы пресных водных объектов под-
вержены комплексному воздействию внешних
факторов, определяющих их распределение, в
первую очередь – транзитное течение, суточный
ход освещенности, сезонная термика, биотопиче-
ская гетерогенность.

Распределение рыб во всех водоемах и водото-
ках определяется универсальными особенностя-
ми абиотических факторов: выбором большин-
ства рыб неоднородных биотопов прибрежья и
донных горизонтов днем, их стремлением на мо-
нотонные пелагические просторы в сумеречно-
ночное время, возвратными кочевками на утрен-
ней и вечерней зорях, а также сезонными мигра-
циями. Гидравлическое и термическое воздей-
ствие на рыб наблюдается во всех типах водных
объектов – в озерах (например, слабые ветровые
течения) и в водотоках (например, температурная
дифференциация по экологическим зонам). Од-
нако уровень их воздействия на распределение
рыб в водоемах и водотоках неодинаков. В водото-
ках определяющий фактор распределения рыб –
транзитное течение, в водоемах – летняя термиче-
ская стратификация наряду с другими внешними
воздействиями (содержанием кислорода, кон-
центрацией корма и др.).

Соответственно, распределение большинства
рыб в реках и ручьях во многом определяется их
активным выбором участков оптимального тече-
ния – реопреферендумом, а в глубоких стратифи-
цированных летом озерах и водохранилищах вы-
бором оптимальной зоны температур – термо-
преферендумом, а также иными динамичными
особенностями их предпочтения условий внеш-
ней среды.
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Comparative Analysis of Fish Distribution in Lentic and Lotic Ecosystems (Review)
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The fish distribution bodies of water are determined by a complex of abiotic and biotic environmental factors,
most of which universally affect the distribution of fish, both in lentic and lotic ecosystems. At the same time,
only some external factors, primarily the current and in some cases the temperature, are specific to particular
types of water bodies. The fish distribution is a dynamic process; its daily and seasonal cycles are observed
everywhere.
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Исследовано соотношение частот митохондриальных линий двух видов плотвы – обыкновенной
Rutilus rutilus и понто-каспийской R. lacustris в самом крупном речном бассейне Европы – Волж-
ском, где обнаружена обширная зона симпатрии этих видов. Для идентификации использовали ме-
тод мультиплексной полимеразной цепной реакции (ПЦР), основанный на видоспецифичных раз-
личиях первичной структуры первой субъединицы гена цитохром оксидазы (COI) митохондриаль-
ной ДНК. Проанализированы 1120 особей из 82 локалитетов. Установлено распространение
филетических линий и определена зона их симпатрии. Показано, что обыкновенная плотва R. rutilus
преобладает в Верхней Волге, в остальной части бассейна доминирует понто-каспийская плотва
R. lacustris. Рассмотрены гипотезы формирования вторичного контакта митохондриальных линий.

Ключевые слова: плотва, Rutilus rutilus, Rutilus lacustris, генетический скрининг, вторичный контакт,
филогеография, р. Волга
DOI: 10.31857/S0320965221020030

Genetic Screening of Distribution Pattern of Roaches Rutilus rutilus and R. lacustris 
(Cyprinidae) in the Broad Range of Secondary Contact (Volga Basin)
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Our study investigated frequencies of mitochondrial lineages of two species—common roach Rutilus rutilus
and Ponto-Caspian roach R. lacustris—in the broadest zone of their secondary contact, the Volga basin. For
the purpose of the species identification we applied the approach of multiplex PCR based on species-specific
divergencies in sequences of first subunit of cytochrome oxidase (COI) of mtDNA. Altogether, 1120 samples
from 82 localities were analyzed. The distribution of certain mitochondrial lineages and their sympatric co-
occurrence were clarified in the Volga basin. Our study shown that R. rutilus significantly predominates in the
Upper Volga, while the Middle and Lower Volga is dominated by R. lacustris. The various hypotheses of for-
mation of the broad spatial pattern of secondary contact were discussed.

Keywords: roach, Rutilus rutilus, R. lacustris, genetic screening, secondary contact, phylogeography, Volga
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НОВЫЕ СВЕДЕНИЯ О ТЕМНОМ ГОРБЫЛЕ Sciaena umbra (Sciaenidae)
У ЧЕРНОМОРСКИХ БЕРЕГОВ КРЫМА ПО РЕЗУЛЬТАТАМ

ПОДВОДНЫХ НАБЛЮДЕНИЙ В РЕЖИМЕ АПНОЭ
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Визуальные наблюдения членов Межрегиональной общественной организации “Ассоциация под-
водной деятельности Крыма и Севастополя” в 2015–2016 гг. позволили получить количественные
характеристики темного горбыля (Sciaena umbra L., 1758) у черноморских берегов Крыма. Исполь-
зована методика оценки его численности при визуальных наблюдениях без применения дыхатель-
ных аппаратов. Осуществлено 290 наблюдений средней продолжительностью каждого ~4 ч. Иссле-
довано 64 экз. вида, из них у взрослых особей длина (SL) – 31.4 ± 0.9 см; масса тела – 830 ± 65 г, у
молоди длина (SL) – 13.5 ± 0.2 см; масса – 78 ± 4 г. Для вида не выявлено угрожаемого состояния:
плотность распределения достигала 2000–3100 экз./км2. Стаи на 70% представлены взрослыми ры-
бами возрастом до четырех лет и массой ≤1000 г, особи с массой >1500 г – малочисленны. Молодь
обычно образует отдельные скопления.

Ключевые слова: темный горбыль, Sciaena umbra, Черное море, Крым, визуальные подводные наблю-
дения
DOI: 10.31857/S0320965221020169

ВВЕДЕНИЕ
Темный горбыль Sciaena umbra L., 1758 – ха-

рактерный вид черноморских прибрежных сооб-
ществ твердых и смешанных грунтов. У черно-
морских берегов Турции в районе Синоп – Сам-
сун вид отмечают в качестве обычного (But et al.,
2013), но для страны в целом S. umbra относят к
охраняемым (Öztürk et al., 2013). Его распростра-
нение вдоль северных берегов Черного моря по
данным А.Н. Световидова (1964) повсеместно, но
неравномерно. Это же подтверждают и более
поздние исследования. Так, вид обычен в водах
около горного массива Карадаг (восточный
Крым) (Салехова и др., 1987), у м. Мартьян (юж-
ный Крым) и других участков побережья п-ова
(Гордина, 1976; Болтачев, 2003; Болтачев и др.,
2014; Болтачев, Карпова, 2017), выявлен в аквато-
рии у г. Севастополя (юго-западный Крым) (Овен и
др., 1993), где отмечено стабильное присутствие его
икры, молоди и взрослых особей (Салехова и др.,

2007). В сетных уловах в северо-восточной части
Черного моря его встречаемость достигает 75%
(Куманцов и др., 2013). Вид находят даже в пеще-
рах (п-ов Тарханкут, западный Крым) (Ковтун,
Пронин, 2011). Таким образом, как указывается в
работе с анализом данных промыслового лова
(Надолинский, 2014), темный горбыль распро-
странен вдоль всех берегов Черного моря, чаще
встречаясь в его восточной части.

Во всех указанных выше публикациях для
оценки численности и распределения темного
горбыля использовали данные сетных учетных
съемок или промысловой статистики. Но особен-
ности поведения этого вида не позволяют полу-
чить достоверные сведения только по результатам
сетных обловов (Лапшин, Герасимов, 2008; Лап-
шин, 2009). При исследовании этологической ор-
ганизации в популяциях темного горбыля по-
средством подводных визуальных наблюдений
отмечали присущий ему скрытый образ жизни с
использованием убежищ, крайнюю осторож-
ность и относительно низкую подвижность (Мо-
чек, 1987). Для получения репрезентативных дан-

Сокращения: SL – стандартная длина тела; ТL – общая
длина тела.

УДК 59.084:597.4
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ных о численности темного горбыля разработана
методика оценки его численности при визуаль-
ных наблюдениях с использованием дыхательных
аппаратов и без них (ныряние на задержке дыха-
ния – апноэ) (Пашков, Круглов, 1984; Гетьман,
2007, 2012, 2017). По результатам подобных на-
блюдений установлено, что темный горбыль обы-
чен для акватории м. Сарыч – м. Айя (южный
Крым) (Пашков, 2001), а также вдоль побережья
от пос. Новый Свет до г. Феодосия, но очень ре-
док у м. Опук (восточный Крым) (Шаганов,
2009). Из всех этих работ следует вывод: у берегов
Крыма темный горбыль встречается везде, где
имеются типичные для него местообитания –
твердые и смешанные грунты (Плотников и др.,
2003; Тамойкин, 2016).

Цель работы – уточнить информацию по рас-
пределению, численности и сезонным особенно-
стям поведения S. umbra у черноморского побере-
жья Крыма с помощью подводных наблюдений
без использования дыхательных аппаратов.

МАТЕРИАЛ И МЕТОДЫ ИССЛЕДОВАНИЯ
Данные собирали в 2015–2016 гг. на трех выде-

ленных участках акватории от с. Андреевка на
юго-западе Крыма до пос. Орджоникидзе на во-
стоке (рис. 1). Результаты визуальных подводных
апноэ-наблюдений авторов, подводных охотников
и фридайверов Межрегиональной общественной
организации “Ассоциация подводной деятельности
Крыма и Севастополя” (www.apdks.ru) фиксирова-

ли в специально разработанных анкетах, учиты-
вающих встречаемость 28 морских видов.

Погружения проходили преимущественно в
весенне-летне-осенний период в светлое время
суток в прибрежных акваториях над твердыми
или смешанными грунтами на глубинах до 30 м
при температуре воды >11–12°С, когда темный
горбыль активен. Время наблюдений за одно погру-
жение было ≤4 мин на глубинах ≤10 м и от 40 с до
3 мин на глубинах 10–32 м при общей длительности
нахождения ныряльщиков в море от 1 ч 30 мин до
7 ч 55 мин (в среднем – 4 ч 06 мин). В среднем, на-
блюдатель обследовал площадь ~0.1 км2: участок
береговой линии протяженностью ~500 м с удале-
нием от берега до ~200 м – в зависимости от рас-
положения границы, где заканчиваются твердые
или смешанные грунты, над которыми обычно
встречается темный горбыль. Для обработки ото-
брано 290 анкет. Всего за два года на акватории
участка 1 сделано 185 наблюдений, участка 2 – 83
и участка 3 – 32 (рис. 1).

Режим апноэ в подводных исследованиях
успешно применяли и ранее (Boltachev et al., 2016)
В нашем случае важны его преимущества при на-
блюдении за видом, ведущим скрытный и осто-
рожный образ жизни (Барди, 2009; Тамойкин,
2016). При поиске рыб в акватории ныряльщики
использовали различные траектории обследова-
ния (рис. 2). Регистрацию рыб проводили в ос-
новном в объеме полусферы с радиусом 5–15 м от
точки наблюдения на дне (что обусловлено види-
мостью под водой у берегов Крыма), а также при

Рис. 1. Карта зон сбора материала в прибрежных экотопах черноморского побережья: 1 – р-н м. Толстый–бух. Ласпи
(г. Севастополь); 2 – южный берег Крыма; 3 – р-н Судак–Феодосия.
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перемещении по акватории. Численность и рас-
пределение рыб оценивали по количеству встре-
ченных особей на маршруте в пересчете на еди-
ницу площади.

У особей, добытых подводными охотниками,
измеряли ТL и SL с точностью 0.1 см и массу тела
с точностью 1 г. Всего выловлено 64 особи разно-
го размера. Характеристики водной среды фикси-
ровали по наручным водолазным компьютерам.
Температуру воды измеряли с точностью 1°С,
глубину – 0.1 м; время погружения – 1 с, общего
пребывания в воде – 5 мин.

Анкеты в электронном или бумажном виде
сдавали в “Ассоциацию подводной деятельности
Крыма и Севастополя” и затем передавали авто-
рам для анализа.

Статистический анализ полученных данных,
включающий оценку зависимостей между раз-
мерными, весовыми и возрастными характери-
стиками, а также встречаемости горбыля от абио-
тических компонентов среды, проводили с ис-
пользованием программных пакетов Statistica 10 и
MS Office Excel.

РЕЗУЛЬТАТЫ ИССЛЕДОВАНИЯ
Характеристики размерно-возрастной структу-

ры и численности в стаях. В выборке из бух. Алек-
сандровская (г. Севастополь), которая включала
22 впервые созревающих особи темного горбыля в
возрасте 1–2 года, ТL в среднем была 18.8 ± 0.2 см
(от 17 до 21 см), SL – 13.5 ± 0.2 см (от 12 до 18 см), а
масса – 78 ± 4 г (от 58 до 140 г) при соотношении
самцов и самок 1/1.75. Данные по возрасту полу-
чены при помощи специалистов отдела паразито-
логии Института биологии южных морей им.
А.О. Ковалевского РАН.

Всего на разных участках добыто 42 взрослые
особи со следующими характеристиками: ТL –

37.1 ± 0.9 см (34–57 см); SL – 31.4 ± 0.9 см (29–
52 см); масса – 830 ± 65 г (300–2350 г).

Наиболее крупной особью была самка темного
горбыля, пойманная в 2015 г. у м. Меганом на глу-
бине 5 м при температуре воды 19°C (масса – 2350 г,
ТL – 49.5 см, SL – 44 см). После завершения ис-
следований у г. Севастополя добыто несколько
более крупных рыб массой 2950 г (2017 г.), 4030 г
(2018 г.), 2580 г (2019 г.) и 3010 г (2020 г.).

У молоди и взрослых особей S. umbra выявлена
высоко достоверная логарифмическая зависи-
мость массы от длины особи (рис. 3, 4). При этом
у взрослых рыб длина хвостового плавника (Lхn)
почти не менялась с увеличением массы (рис. 4).

В стае горбыля численностью >10 экз. (за ис-
ключением образования временных конгломера-
тов перед зимними миграциями или во время лет-
них явлений сгона теплых вод с большой аквато-
рии) наблюдали следующее соотношение взрослых
рыб разного возраста. На одну взрослую особь воз-
растом >4 лет и массой >1000 г приходилось 5–
7 взрослых особей возрастом ≤3–4 лет и массой
400–1000 г. В стаях численностью до 30 экз. доля
взрослых рыб возрастом ≤3–4 лет и размером (SL)
>20 см была 50–70%, возрастом >4 лет и массой
>1000 г – 30–50%, самых крупных, с массой
>1500 г – ≤10%. Повсеместно отмечена невысо-
кая численность крупных особей массой >1500 г и
возрастом >4 лет.

Плотность и встречаемость. Максимальная
плотность горбыля достигала 3100 экз./км2 по-
верхности исследуемой акватории. В остальных
случаях плотность колебалась в пределах 2000–
3000 экз./км2.

В ходе анализа совокупности собранных све-
дений о количестве встреченных особей S. umbra
за каждое отдельное погружение, получены следу-
ющие статистические характеристики: среднее –
5.803 экз./погружение (стандартное отклонение –

Рис. 2. Маршрутные схемы движения ныряльщика-апноиста в акватории: а – зигзагообразное движение, б – полоса-
ми перпендикулярно берегу, в – полосами параллельно берегу, г – радиальное.

(а) (б)

(в) (г)
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8.741, стандартная ошибка среднего – 0.512,
доверительный интервал стандартного отклоне-
ния – 8.058–9.487). При наличии предпочитае-
мых этим видом местообитаний вероятность
встречи 4–6 экз. горбыля за одно погружение до-
стигала 95%.

Особенности распределения. Встречаемость
горбыля резко убывала в воде с температурой <11–
12°C и возрастала в теплой воде с температурой
>22°С. При падении температуры воды <11–12°С
рыбы обычно переставали питаться и часто обра-
зовывали большие скопления в скальных убежи-
щах. При летних сгонно-нагонных явлениях, ко-
гда холодная вода стремительно подходила к бе-
регу, большая часть местных стай сначала
предпринимала активные миграции в сторону
теплых водных масс. Если это было невозможно,
стаи переставали кормиться и объединялись с
другими группами в крупные скопления, времен-

но залегая в убежищах до потепления, и иногда
погибали. Однако были отмечены случаи, когда
при температуре воды 9–10°C горбыль вел актив-
ный образ жизни, что может объясняться внезап-
ным появлением легкодоступного корма, темпера-
турным скачком или другими факторами. Наиболее
устойчивы к внезапному перепаду температур
крупные особи. Установлено также фактически
полное отсутствие горбыля вблизи уреза воды на
мелководье в светлое время суток.

Зависимость встречаемости горбыля от абио-
тических компонентов среды проанализирована
по двум факторам – глубине и температуре воды.
Согласно результатам корреляционного анализа
совокупных данных 2015 и 2016 гг. за все сезоны,
кроме зимнего, число встреченных особей S. um-
bra не зависит от глубины (коэффициент корре-
ляции Пирсона r = 0.16; p < 0.05; доверительный
интервал: 95%; t-Стьюдента = 2.809 >tкр = 1.968) и

Рис. 3. Логарифмическая зависимость массы от длины особи S. umbra из бух. Александровская (г. Севастополь). 1 –
ТL, 2 – логарифмическая ТL.
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температуры (r = –0.03; p > 0.05; доверительный
интервал: 95%; t-Стьюдента = 0.653 <tкр = 1.968).

ОБСУЖДЕНИЕ РЕЗУЛЬТАТОВ

Почти все работы по изучению темного горбы-
ля в северной части Черного моря с использова-
нием дыхательных аппаратов и техник апноэ не
содержат оценок численности или плотности ви-
да, в лучшем случае указано лишь количество
встреч или пойманных особей на единицу длины
сетей (Пашков, Круглов, 1994; Пашков, 2001;
Шаганов, 2009; Мальцев и др., 2017). Так, в 1993–
1996 гг. для сумеречно-ночного времени в при-
брежной зоне северо-восточной части Черного
моря отмечены достаточно высокие показатели
уловов вида для твердых и смешанных грунтов
(0.08 и 0.04 экз./10 м сетей соответственно)
(Плотников и др., 2003). По результатам подвод-
ных наблюдений в 2007–2014 гг., численность
S. umbra была 3–15 экз. на ~0.01 км2 обследован-
ных участков от м. Тарханкут на западе до м. Са-
рыч на юге Крыма (Гетьман, 2007, 2012, 2017). К
сожалению, эти данные не выдерживают критики
из-за ошибок методического характера (Тамой-
кин, 2016).

Характеристика размерно-возрастной структу-
ры и численности в стаях. S. umbra по происхожде-
нию является средиземноморским видом. В усло-
виях более теплого Средиземного моря ТL юве-
нальных особей 13–29 см, масса >60 г, возраст ≤3 лет;
время первого нереста соответствует 3–4 годам
при ТL самцов ~25 см, самок ~30 см. У Балеар-
ских о-ов наиболее крупные особи-самки имеют
ТL 47.2 см и возраст 16 лет, у о. Мальта – 47.6 см и
26 лет соответственно, у побережья Туниса – 53.9 см
и 21 год, у о. Корсика – 49.7 см и 31 год. В стаях
превалируют особи 3–4 лет и массой ≥500 г. Соот-
ношение полов примерно 1 : 1, но самцы почти
всегда мельче самок, последние по мере старения
проявляют лучшую выживаемость, сохраняя вы-
сокую фертильность. Чрезвычайно быстрый при-
рост (0.5–19 см/год) наблюдается в первые три
года, после 10 лет рост почти прекращается (La
Mesa et al., 2008; Grau et al., 2009; Moran et al.,
2017).

В Мраморном море у темного горбыля поло-
возрелость наступает при ТL >17 см. При продол-
жительности жизни >20 лет ТL достигает 50 см
(максимальная – 70 см). Зарегистрировано пре-
обладание 4-летних рыб в группах (Artüz, 2006).

В Черном море в прибрежных водах Турции у
50% фертильных особей S. umbra минимальная
ТL у самцов достигает 19.5 см, у самок – 22 см, од-
нако, половое созревание начинается при ТL
~15 см; максимальная ТL (72 см) зафиксирована у
особей с массой тела 4700 г в возрасте 18 лет (En-
gin, Seyhan, 2009).

По данным А.Н. Световидова (1964), у темного
горбыля в северной части Черного моря обычна
ТL 25–45 см при максимуме 70 см и предельной
массе 3–4 кг. В работе В.П. Надолинского (2004)
по анализу многолетних данных промысловых
ловов для взрослых особей вида указывали разме-
ры SL 19–30 см при массе 300–500 г. Уточнить эти
характеристики при искусственном выращива-
нии пока не удалось (Астахов и др., 2006).

Полученные нами данные в целом соответ-
ствуют вышеприведенным: половозрелость тем-
ного горбыля у берегов Крыма наступает при ТL
≥22 см, SL ≥19 см, массе ≥300 г и возрасте >2 лет.
У взрослых особей возрастом >4 лет ТL >34 см, SL
>29 см, масса >800 г. Стаи в основном представ-
лены взрослыми особями 3–4 лет жизни; круп-
ные особи массой >1500 г немногочисленны;
максимальные размеры несколько ниже таковых
в средиземноморских и прибосфорских черно-
морских районах. Расхождения могут объяснять-
ся более суровыми условиями обитания S. umbra в
прибрежных водах Крыма и, как следствие, более
быстрым созреванием при меньших скоростях
роста и увеличения массы тела.

Особенности распределения и сезонного поведе-
ния. Во всех исследованных районах плотность
расселения вида носит сходный характер. Пред-
ставители вида могут встречаться поодиночке,
малочисленными группами и стаями численно-
стью до нескольких десятков рыб в течение теплого
сезона, часто образуя большие (до сотен особей)
скопления в нерестовый период и перед зимовкой.
Даже в небольших группах обычно представлены
оба пола, самки крупнее самцов. По нашим наблю-
дениям, молодь темного горбыля образует пре-
имущественно отдельные стаи, чаще – в мелко-
водных зонах, особенно в бухтах, почти не сме-
шивается со взрослыми особями, присоединяясь
к последним по мере достижения половой зрело-
сти или формируя новые стаи в незанятых видом
нишах. Нерестовое поведение у S. umbra в крым-
ских водах наблюдалось с июня по август и совпа-
дало с устойчивым прогревом воды ≥18°С, наи-
большая нерестовая активность зафиксирована
при температуре >22°С.

Упоминаемое в литературе появление темного
горбыля у берегов лишь с апреля–мая до ноября
связано со снижением активности, сбиванием в
стаи и залеганием в убежищах при низких темпе-
ратурах и вызвано особенностями жизнедеятель-
ности этого средиземноморского по происхожде-
нию вида в более холодных черноморских водах.

Выявлено, что для нормального существова-
ния S. umbra обязательно наличие на разных глу-
бинах темных убежищ с разветвленными и емки-
ми пещерами, ходами и нишами. Также он ис-
пользует скалы, нагромождения обломочных
пород и объекты искусственного происхождения,
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удобные для всех возрастных групп. Вид времен-
но может присутствовать в толще воды и над мяг-
кими грунтами далеко от убежищ (за десятки и
сотни метров), применять укрытия небольшой
емкости, подходить к урезу воды при наличии до-
статочных глубин с убежищами. Особенности го-
ризонтальных и вертикальных перемещений тем-
ного горбыля носят бентопелагический характер.

В исследованных районах S. umbra с достаточ-
но высокой плотностью встречается почти на лю-
бой акватории с подходящими ландшафтами, но
при невысокой численности крупных особей. В
Средиземном море особи крупных размеров
чрезвычайно редки из-за прессинга со стороны
подводной охоты и других видов рыболовства и
сохраняются исключительно в охраняемых аква-
ториях (Moran et al., 2017). У берегов Крыма наи-
более крупных особей наблюдали и добывали вне
охраняемых акваторий. При сравнимой плотно-
сти основным различием поведения темного гор-
быля в охраняемых и неохраняемых районах
можно назвать более спокойное восприятие
опасности (ныряльщика) в охраняемой зоне, что
связано с фактором меньшей степени беспокой-
ства со стороны человека.

Выводы. У берегов Крыма от с. Андреевка на
юго-западе Крымского п-ва до пос. Орджоникид-
зе на востоке состояние S. umbra не оценивается
как угрожаемое. Плотность особей темного гор-
быля на соответствующих ландшафтах исследо-
ванных акваторий достигает 2000–3100 экз./км2.
Время нереста темного горбыля начинается при
температуре воды >18°С. Время первого нереста
наступает при достижении ТL ≥22 см, SL ≥19 см,
массе ≥300 г и возрасте >2 лет. Стаи на 50–70%
представлены взрослыми особями возрастом ≤4 лет
и массой ≤1000 г, повсеместно крупные экзем-
пляры массой >1500 г малочисленны. Молодь
преимущественно не смешивается с взрослыми
особями, образуя отдельные скопления.
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New Data of the Brown Meagre Sciaena umbra (Sciaenidae) Population
in the Crimean Coastal Waters (Black Sea)

I. Yu. Tamoykin1, O. N. Kuleshova2, *, and V. S. Kuleshov1
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Brown meagre (Sciaena umbra L., 1758) in the Black Sea remains almost unexplored in quantitative terms
due to a lack of representative methods of accounting or the difficulties of their application. Visual observa-
tions of apnea divers of Interregional Public Organization “Crimean and Sevastopol Association of Under-
water Activities” in 2015–2016, allowed to obtain quantitative characteristics of this species in the Crimea.
290 observations were carried out with an average duration of the observer in the water about 4 hours. 64 in-
dividuals were studied, for which on average it was found: in adults, the length (SL) was – 31.4 ± 0.9 cm;
weight – 830 ± 65 g juvenile length (SL) – 13.5 ± 0.2 cm; weight – 78 ± 4 g. No endangered state was iden-
tified for the species: the distribution density was 2.000–3.100 copies on 1 km2. Flocks up to 70% are formed
by adult fish up to 4 years old and weighing up to 1000 g, and individuals with a mass of more than 1500 g are
few in number. Juveniles usually form separate clusters.

Keywords: brown meagre, Sciaena umbra, Black Sea, Crimea, visual underwater observations
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На примере культур трех массовых видов динофитовых водорослей Черного моря Prorocentrum cor-
datum, P. micans и Gyrodinium fissum исследован физиологический механизм их длительного выжива-
ния в условиях биогенного лимитирования. Перенос клеток Prorocentrum cordatum и Gyrodinium fis-
sum, имеющих максимальный внутриклеточный пул биогенных веществ, в морскую воду, обеднен-
ную по биогенным веществам, вызвал снижение их удельной скорости роста и содержания
хлорофилла а в расчете на клетку. За счет внутриклеточного пула питательных веществ Prorocentrum
cordatum осуществил 3.3 клеточных деления за 9 сут, а Gyrodinium fissum – 2.3 клеточных деления за
4 сут. После исчерпания внутриклеточных запасов биогенных веществ в культуре G. fissum в течение
16 сут отмечено прекращение прироста клеток и дальнейшее снижение удельного содержания хло-
рофилла а, а также эффективности работы фотосистемы-2. В культуре Prorocentrum micans, находив-
шейся в условиях наиболее жесткого биогенного лимитирования, в течение всего эксперимента,
длившегося 20 сут, на фоне почти постоянной численности клеток наблюдалось чередование низ-
ких положительных и отрицательных значений удельной скорости роста, а также низкое содержа-
ние хлорофилла а в расчете на клетку. Однако эффективность работы фотосистемы-2 сохранялась
на достаточно высоком уровне (0.27–0.41) и большую часть времени превышала контрольные зна-
чения. Выявлена высокая степень гетерогенности функциональной активности клеток и отмирание
некоторой их части у данного вида в условиях биогенного стресса. Вероятно, выживание P. micans
обеспечивали питательные вещества, поступавшие в воду в результате отмирания наименее жизне-
способной части ее клеток и служившие источником органических веществ для физиологически
активных клеток микроводорослей.

Ключевые слова: Черное море, фитопланктон, динофитовые водоросли, биогенное лимитирование
DOI: 10.31857/S0320965221020157

ВВЕДЕНИЕ

Динофитовые водоросли считаются одним из
важнейших компонентов фитопланктона. В море
они создают существенную, а иногда основную
долю первичной продукции и биомассы фито-
планктона и служат источником пищи для пред-
ставителей высших трофических уровней (Ander-
son et al., 2008; Thompson et al., 2008). “Цветения”
воды, вызванные интенсивным развитием некото-
рых видов динофлагеллят, часто представляют се-
рьезную опасность для гидробионтов и человека,
поскольку в процессе “цветений” они продуцируют
целый ряд токсичных веществ (Yang et al., 2011).

За последнее столетие в результате изменений
климата температура морской воды в глобальном
масштабе повысилась на ~1°C (Häder, Gao, 2015),
что привело к усилению термического расслое-
ния вод и ослаблению восходящего потока био-
генных веществ (Behrenfeld et al., 2006). С середи-
ны 1990-х годов в изменении температуры по-
верхностного слоя глубоководной части Черного
моря также отмечен положительный тренд (Oguz,
Glibert, 2007). В результате усиления температур-
ной стратификации черноморских вод в теплый
период года поступление биогенных веществ из
глубин в зону фотосинтеза постепенно снижается
(Mikaelyan et al., 2018; Pakhomova et al., 2014), а их
содержание в поверхностном слое моря часто па-
дает до аналитического нуля (Stelmakh, Gorbuno-
va, 2019). В связи с этим динофитовые водоросли,
как и представители других таксономических
групп фитопланктона, должны быть приспособ-

Cокращения: Хл а – хлорофилл а; C/Хл а ‒ отношение
между органическим углеродом и Хл а; Fv/Fm – эффектив-
ность фотосистемы-2; μ – удельная суточная скорость ро-
ста культур.

УДК 582.276.07(262.5)

ЭКОЛОГИЧЕСКАЯ ФИЗИОЛОГИЯ
И БИОХИМИЯ ГИДРОБИОНТОВ
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лены к выживанию в условиях биогенного лими-
тирования. В качестве методологической основы
для выявления механизмов адаптации фито-
планктона к недостатку минеральных питатель-
ных веществ следует рассматривать эксперимен-
ты на культурах отдельных видов морских микро-
водорослей.

Цель работы – исследовать механизм выжива-
ния динофитовых водорослей Черного моря в
условиях дефицита биогенных веществ в воде и в
клетках.

МАТЕРИАЛ И МЕТОДЫ ИССЛЕДОВАНИЯ
Объектом исследования были три вида альго-

логически чистых культур динофитовых водорос-
лей: Prorocentrum cordatum (Ostenfeld) J.D. Dodge,
P. micans Ehrenberg и Gyrodinium fissum (Levander)
Kofoid & Swezy, выделенных из планктона Черно-
го моря и содержащихся в коллекции отдела эко-
логической физиологии водорослей Федерально-
го исследовательского центра “Института биоло-
гии южных морей” (рис. 1а–1в). Эти виды относятся
к массовым представителям фитопланктона Чер-
ного моря и хорошо развиваются в условиях культу-
ры. Исходный средний объем клеток Prorocentrum

cordatum 1000 ± 150 мкм3, P. micans – 5200 ±
± 1300 мкм3, Gyrodinium fissum – 18900 ± 3100 мкм3.

До начала эксперимента каждую культуру
адаптировали в течение нескольких суток к не-
прерывному свету, интенсивность которого была
70–80 мкЭ/(м-2 · с), что соответствует световому
насыщению по росту для исследуемых видов во-
дорослей (Мансурова, 2013). Контрольные и
опытные колбы с водорослями объемом 250 мл,
помещенные на световую решетку, освещали
снизу, используя светодиоды. Освещенность из-
меряли с помощью люксметра Ю-116, коэффи-
циент перехода от освещенности в люксах к ин-
тенсивности света – 1000 лк = 17 мкЭ/(м–2 · с)
(Парсонс и др., 1982). Температура воды была 22–
23°С – оптимальная для динофитовых водорос-
лей (Стельмах и др., 2014).

Культуры G. fissum и Prorocentrum cordatum бы-
ли адаптированы к световым условиям экспери-
мента в течение 3–8 сут и находились в экспонен-
циальной фазе роста. Культура P. micans была
адаптирована к непрерывному свету в течение
12 сут. К концу этого периода она находилась в
стадии стационарного роста, о чем свидетель-
ствовало отсутствие прироста клеток водорослей

Рис 1. Клетки водорослей Prorocentrum micans (а), P. cordatum (б) и Gyrodinium fissum (в) под световым микроскопом и
флуоресценция клеток Prorocentrum micans, культивируемых в условиях биогенного лимитирования (г, д) и при высо-
ком содержании биогенных веществ в среде (e). Увеличение ×400.

(а) (б) (в)

(г) (д) (е)
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в течение последних пяти суток адаптации. Затем
водоросли каждого вида переносили в стерильную
морскую воду без дополнительных добавок биоген-
ных веществ (опыт) и в морскую воду с добавлением
питательной среды f/2 (контроль), где конечная
концентрация нитратов достигала 800 мкМ, фосфа-
тов – 36 мкМ (Guillard, Rither, 1962). Исходное со-
держание нитратов и фосфатов в морской воде, ис-
пользованной в работе, было ≤0.05 мкМ.

В ходе экспериментов из колб с культурами
микроводорослей ежесуточно отбирали аликвоты
для оценки численности клеток, их объема, кон-
центрации Хл а, Fv/Fm, а также интенсивности
красной автофлуоресценции Хл а.

Для определения концентрации Хл а из колб с
водорослями отбирали аликвоты объемом 2–
14 мл в трех повторностях и осаждали на мем-
бранные фильтры Sartorius c диаметром пор
0.8 мкм. Фильтры помещали в 90%-ный водный
раствор ацетона. Пигменты экстрагировали в те-
чение 12 ч при температуре 8°С. Концентрацию
Хл а определяли флуориметрическим методом с
использованием лабораторного флуориметра, ка-
либровку которого осуществляли по чистому Хл а
(Protocols for JGOFS, 1996). Относительная
ошибка определений не превышала 10%.

Содержание углерода в клетках динофитовых
водорослей рассчитывали на основе их объема по
уравнению, представленному в работе (Menden-
Deuer, Lessard, 2000). Линейные размеры клеток
определяли с помощью светового микроскопа
ZEISS Primo Star в 20 повторностях при общем
увеличении системы ×100. Объем клеток вычис-
ляли по методике (Брянцева и др., 2005), основы-
ваясь на принципах геометрического подобия.
Учет численности клеток проводили в счетной
камере Горяева в трех повторностях. Коэффици-
ент вариации среднего значения был, как прави-
ло, в пределах 2–15%.

Удельную суточную скорость роста культур
рассчитывали по приросту численности клеток в
пробах по уравнению:

μ = ln(Nt – N0),
где μ – удельная скорость роста водорослей, сут–1,
N0 и Nt – исходная численность клеток и их коли-
чество через сутки.

Для регистрации красной автофлуоресценции
Хл а клеток P. micans в темном поле применяли
световой микроскоп Микромед 3ЛЮМ, допол-
нительно оснащенный флуоресцентным блоком
с ртутной лампой мощностью 100 Вт и фотокаме-
рой Toup Cam UCMOS 14000 KPA. Световой диа-
пазон возбуждения флуоресценции в клетках во-
дорослей был 500–550 нм, что обеспечивалось зе-
леным светофильтром. Его использование для
возбуждения красной автофлуоресценции Хл а у
динофитовых водорослей обосновано в работе

(Стельмах, Мансурова, 2019). Наблюдение крас-
ного свечения объекта (в отраженном свете) по-
сле прохождения через запирающий светофильтр
(590 нм) проводили в области 590–700 нм. Цвето-
вые и яркостные характеристики светящихся кле-
ток P. micans определяли с помощью программы
Adobe Photoshop, которую ранее применяли при
измерении цветовых характеристик зоопланкто-
на Черного моря (Литвинюк, 2015). Каждую клет-
ку водорослей анализировали отдельно. Всю све-
тящуюся область клетки выделяли с помощью
инструмента Lasso Tool, усредняли ее яркостные
и цветовые характеристики, затем их измеряли.
Усреднение выполняли с помощью фильтра
“Среднее размытие” (меню Filter–Blur–Average),
измерение яркостных и цветовых характеристик
– инструментом “Пипетка” (Eyedropper Tool). Ко-
личественную оценку интенсивности свечения
оценивали с использованием показателя B (яр-
кость) в модели HSB (H – цветовой тон, S – насы-
щенность, B – яркость) данной программы. Он из-
меряется в процентах и может служить количествен-
ным показателем интенсивности флуоресценции
отдельных клеток микроводорослей. В каждой про-
бе для определения интенсивности свечения от-
дельных клеток анализировали от 50 до 70 кл.

Оценку Fv/Fm микроводорослей осуществляли
на двухвспышечном флуориметре, принцип ра-
боты и устройство которого разработаны на ка-
федре биофизики биологического факультета
Московского государственного университета
(Погосян и др., 2009). Измерения проводили по-
сле 30 мин адаптации водорослей к темноте, что-
бы все реакционные центры фотосистемы-2 пе-
решли в открытое состояние. Во флуориметре ре-
ализован метод измерения начального уровня
переменной флуоресценции (F0) при помощи ко-
ротких зондирующих вспышек и ее максималь-
ного уровня (Fm) при насыщающей вспышке. По
измеренным показателям рассчитывали пере-
менную флуоресценцию Fv = Fm – F0 и Fv/Fm. От-
носительная погрешность определений величи-
ны Fv/Fm не превышала 5%.

Статистическая обработка данных и построе-
ние графиков выполнены в программе Excel 2013
для Windows.

РЕЗУЛЬТАТЫ ИССЛЕДОВАНИЯ

Эксперимент на культуре Prorocentrum cordatum.
У клеток, находившихся в экспоненциальной фа-
зе роста, а затем перенесенных в морскую воду и
свежую питательную среду, в обоих случаях на-
блюдали рост на протяжении всего 9-суточного
эксперимента (рис. 2а). Однако конечная кон-
центрация клеток в опыте была в 9 раз ниже, чем
в контроле, из-за существенных различий в
удельной скорости роста (рис. 2б). Расчеты пока-
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зали, что за 9 сут в среде, обедненной по биоген-
ным веществам, культура P. cordatum осуществила
3.3 клеточных делений. При этом абсолютное со-
держание Хл а изменялось слабо, тогда как удель-
ное (в расчете на клетку) снизилось к концу экс-
перимента в 3.7 раза (рис. 2в). В контроле содер-
жание Хл а в единице объема культуры на 9-е сут
увеличилось на порядок относительно исходного
значения, а его внутриклеточная концентрация
уменьшилась вдвое. В результате чего увеличение
отношения между органическим углеродом и Хл а
(C/Хл а) в культуре в условиях биогенного лими-
тирования произошло в 4 раза, а при высоком со-
держании биогенных веществ в среде лишь в
2.4 раза (рис. 2г). Существенного изменения
Fv/Fm в опыте не выявлено (рис. 2г), величина
Fv/Fm составила в среднем 0.41 ± 0.06. В контроле
в течение всего эксперимента наблюдали посте-
пенное снижение этого параметра от 0.40 до
<0.20.

Эксперимент на культуре Gyrodinium fissum. У
клеток, находившихся в экспоненциальной фазе
роста, а затем помещенных в морскую воду без
дополнительных добавок питательных веществ,
прирост был в течение первых четырех суток. К
концу этого периода они достигли численности
8800 кл. мл–1, что превысило начальное значение
в 5 раз (рис. 3а). Прирост численности водорос-
лей (рис. 3б) позволил получить μ, которая в это
время была равна 0.50 сут–1. Всего за четверо су-
ток клетки культуры G. fissum совершили 2.3 деле-
ния. В дальнейшем отмечено чередование перио-
дов слабого роста и отмирания клеток. Это обес-
печило поддержание их численности примерно
на постоянном уровне до 20 сут, т.е. до конца экс-
перимента. В контроле на питательной среде f/2
отмечен прирост численности клеток G. fissum в
течение 16 сут, что обусловлено более высокими
значениями μ этого вида по сравнению с опытом.
В результате максимальная численность водорос-
лей была в 5 раз выше опытной.

Рис. 2. Динамика численности клеток (а), μ (б), концентрации Хл а (в), отношения С/Хл а и Fv/Fm (г) в культуре Pro-
rocentrum cordatum. а, б: 1 – опыт, 2 – контроль; в – абсолютная концентрация Хл а (мкг л–1) в опыте (1) и контроле
(2), нормированная на клетку (пг кл.–1) в опыте (3) и контроле (4); г – отношение С/Хл а в опыте (1) и контроле (2),
Fv/Fm в опыте (3) и контроле (4).
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Концентрация Хл а в единице объема культу-
ры в опыте в первые 4 сут возрастала одновремен-
но с численностью клеток, при этом его удельное
содержание в расчете на клетку снизилось в
3.6 раза (рис. 3в). В последующий период эти по-
казатели снижались. В контроле в течение всего
периода эксперимента абсолютное содержание
Хл а возрастало, тогда как удельное снижалось.
Однако скорость этого снижения была суще-
ственно ниже относительно опыта.

За весь период исследований в культуре
G. fissum, содержавшейся в условиях крайнего не-
достатка биогенных веществ в воде, отношение
С/Хл а увеличилось с 50 до 900–1000, при высо-
ком содержании биогенов не превышало 200
(рис. 3г). Величина Fv/Fm в опыте постепенно
снизилась почти вдвое от начального значения
(0.36). В контроле в первые две недели Fv/Fm не
опускалась ниже 0.20, затем произошло ее резкое
снижение до значений, близких к нулю (рис. 3г).

Эксперимент на культуре Prorocentrum micans.
Культура этого вида, достигшая поздней стацио-

нарной фазы роста в период адаптации, при ее пе-
реносе в морскую воду существенно не прираста-
ла (рис. 4а), поскольку μ, как правило, была близ-
ка к нулю (рис. 4б). Только на 10 сут отмечен
небольшой прирост клеток за счет увеличения μ
до 0.20 сут–1. В дальнейшем μ снизилась до отри-
цательных значений, а общая численность клеток
упала до исходной величины. В целом, в течение
20 сут средняя численность клеток в культуре
P. micans была 5800 ± 900 кл. мл–1. В контроле
численность клеток увеличивалась на протяже-
нии первых десяти суток, достигнув максималь-
ной численности 38500 кл. мл–1, после чего уве-
личение численности клеток в культуре не выяв-
лено, что вызвано снижением удельной скорости
роста почти до нуля. В дальнейшем численность
клеток оставалась на одном уровне.

При содержании P. micans в морской воде,
обедненной по биогенным веществам, в 1-е и 2-е
сутки эксперимента концентрация Хл а в расчете
на единицу объема культуры резко снизилась. В
дальнейшем однонаправленных изменений этого

Рис. 3. Динамика численности клеток (а), μ (б), концентрации Хл а (в), отношения С/Хл а и Fv/Fm (г) в культуре Gy-
rodinium fissum; а, б: 1 – опыт, 2 – контроль; в – абсолютная концентрация Хл а в опыте (1) и контроле (2), нормиро-
ванная на клетку в опыте (3) и контроле (4); г – отношение С/Хл а в опыте (1) и контроле (2), Fv/Fmв опыте (3) и кон-
троле (4).
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параметрa не выявлено: периоды увеличения че-
редовались с периодами снижения (рис. 4в). По-
добные изменения наблюдали и для величины
Fv/Fm (рис. 4г), которая в течение 20 сут находи-
лась в пределах 0.27–0.41. Удельное содержание
Хл а в контроле нарастало до 6 сут, затем по мере
прироста накопительной культуры постепенно
снижалось. Значения Fv/Fm сначала возрастали,
достигнув максимума (0.41) на 4-е сут, затем
плавно снижались до 0.20 к середине экспери-
мента, в дальнейшем изменений не выявлено.

Исходная интенсивность или яркость свече-
ния клеток (B) культуры P. micans, находившейся
в поздней стационарной фазе роста, была в сред-
нем 9% (рис. 5а). В ходе эксперимента этот пока-
затель изменялся в несколько раз. На морской во-
де, обедненной по биогенным веществам, его мак-
симальные значения выявлены на 2-е и 16-е сут (18
и 11% соответственно), минимальные значения
(6–7%) – с 4-х по 8-е сут и в конце эксперимента. В
целом, яркость клеток в морской воде для всего пе-
риода исследований составила в среднем 9 (±3)%.
Коэффициент вариации этого параметра на протя-
жении всего опыта был относительно высоким (55–
100%) и в среднем достигал 77 (±13)% (рис. 5б). Это

свидетельствует о высокой степени неоднородно-
сти интенсивности флуоресценции клеток водо-
рослей данного вида, и, следовательно, наличии в
культуре одновременно клеток и с высокой, и с
низкой жизнеспособностью. В контроле интен-
сивность свечения клеток водорослей в целом
была значительно выше, чем в опыте (рис. 1г–1е).
В течение первых трех–четырех суток она нарас-
тала от 10 до 33%, а коэффициент вариации сред-
него значения этого параметра снижался с 60 до
20%. Это может отражать высокую скорость вос-
становления жизнеспособности клеток данной
суспензии на питательной среде после длитель-
ного голодания. В стационарной фазе роста кон-
трольной культуры яркость клеток снижалась,
коэффициент вариации ее среднего значения
возрастал. Для всего периода наблюдений яр-
кость клеток в контроле была в среднем 20 (±9)%,
коэффициент вариации яркости – 38 (±13)%.

В ходе эксперимента доля клеток P. micans, не-
светящихся в темном поле микроскопа, но види-
мых в светлом поле, была непостоянна и на обед-
ненной по биогенным веществам морской воде, и
на питательной среде. В условиях биогенного ли-
митирования периоды увеличения процента не-

Рис. 4. Динамика численности клеток (а), μ (б), концентрации хлорофилла а (в), удельного содержания Хл а и Fv/Fm (г) в
культуре Prorocentrum micans. а, б: 1 – опыт, 2 – контроль; в – абсолютная концентрация хлорофилла а в опыте (1) и
контроле (2), г – удельное содержание хлорофилла а в опыте (1) и контроле (2), Fv/Fm в опыте (3) и контроле (4).
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светящихся клеток в культуре чередовались с пе-
риодами его снижения. На питательной среде ди-
намика доли несветящихся клеток P. micans
характеризовалась одновершинной кривой с
максимумом на 10-е сут, в период завершения
экспоненциального роста культуры. Среднее зна-
чение этого показателя в опыте было 6 (±6)%, в
контроле – в 3 раза ниже.

ОБСУЖДЕНИЕ РЕЗУЛЬТАТОВ

Известно, что к основным факторам, регули-
рующим рост микроводорослей, относятся свет,
температура и биогенные вещества. Если значе-
ние какого-либо из этих факторов отклоняется от
оптимального, рост водорослей замедляется, а в
случае приближения его к границам толерантно-
сти, рост водорослей прекращается. При доста-
точном количестве биогенных веществ в среде и
оптимальных световых и температурных услови-
ях скорость роста водорослей достигает макси-
мальных значений. В накопительных культурах
этот процесс наблюдается в экспоненциальной
фазе, когда рост водорослей осуществляется за
счет поступления в их клетки минеральных пита-
тельных веществ из внешней среды. В процессе
целого ряда ферментативных реакций они ис-
пользуются для синтеза органических компонен-
тов клеток водорослей. Однако даже при дости-
жении максимальной скорости роста водорослей
процесс транспорта биогенных веществ из среды
в клетку через ее плазматическую мембрану про-
должается (Baek et al., 2008). Это свидетельствует
о способности морских планктонных водорос-
лей, динофитовых в том числе, накапливать внут-
ри клеток, например, в вакуолях, определенный
запас питательных веществ, что следует рассмат-
ривать как стратегию выживания водорослей при
неблагоприятных по биогенным веществам усло-

виях (Baek et al., 2008; Aldridge et al., 2014). В прове-
денных нами экспериментах показано, что дино-
фитовые водоросли P. cordatum и Gyrodinium fissum,
предварительно культивировавшиеся в условиях
высокого содержания биогенных веществ в среде,
при их переносе в обедненную морскую воду,
продолжали свой рост в течение нескольких су-
ток. В отсутствие внешних источников минераль-
ных форм азота и фосфора он осуществлялся, ве-
роятно, за счет внутриклеточного запаса пита-
тельных веществ. В процессе роста водорослей
благодаря внутриклеточным резервам в первую
очередь потребляются так называемые легко
усваиваемые питательные вещества – неоргани-
ческие формы азота и фосфора, затем – трудно
утилизируемые органические вещества (амино-
кислоты, нуклеиновые кислоты, некоторые бел-
ки и органические формы фосфора) (Bronk et al.,
2007; Girault et al., 2013; Palabhanvi et al., 2014). По-
сле этого вегетативный рост водорослей прекра-
щается. Количество питательных веществ внутри
клеток, вероятно, у разных видов неодинаково,
поскольку Prorocentrum cordatum смог осуще-
ствить 3.3 клеточных деления, тогда как
Gyrodinium fissum – чуть более 2 раз. При таких
условиях значения μ у исследуемых видов были в
несколько раз ниже их максимальных значений,
полученных при оптимальных условиях среды
(Мансурова, 2013). Замедление роста водорослей
следует рассматривать как один из механизмов
или способов их выживания и сохранения функ-
циональной активности в течение нескольких су-
ток без дополнительных внешних источников
азота и фосфора. Процесс ослабления роста в
культуре Prorocentrum cordatum сопровождался
снижением удельного содержания Хл а в клетках,
тогда как Fv/Fm была почти неизменной и дости-
гала 0.40–0.50, что характерно для черноморских
видов динофитовых водорослей, не испытываю-

Рис. 5. Динамика яркости клеток (а), коэффициента вариации средних значений яркости клеток – K (б) и доли несве-
тящихся клеток (в) в культуре Prorocentrum micans на морской воде (1) и на питательной среде (2). На рис. 5а приведена
стандартная ошибка средней величины.
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щих лимитирование по биогенным веществам
(Akimov, Solomonova, 2019). По-видимому, к кон-
цу девятисуточного эксперимента в клетках
P. cordatum внутриклеточный пул биогенных ве-
ществ был использован не полностью. В более
длительном эксперименте с культурой Gyrodinium
fissum после исчерпания внутриклеточных запа-
сов питательных веществ на фоне прекращения
прироста клеток отмечено не только снижение
внутриклеточного содержания Хл а, но и пони-
жение Fv/Fm, значения которой к 20 сут были
0.18–0.19. Сопоставляя наши данные с литератур-
ными (Aldridge et al., 2014) для динофитовых во-
дорослей Neoceratium hexacanthum (Gourret) F. Go-
mez, D. Moreira & P. Lopez-Garcia и N. candela-
brum (Ehrenberg) F. Gómez, D. Moreira & P. López-
Garcia, можно предположить, что при таких зна-
чениях Fv/Fm возможно полное восстановление
функциональной активности водорослей при по-
явлении внешнего источника биогенных ве-
ществ. Следует отметить, что в “голодной” куль-
туре Prorocentrum micans на 20 сут эксперимента
величина Fv/Fm была в 1.5 раза выше, чем у Gyrod-
inium fissum, что может свидетельствовать о высо-
кой степени ее выживаемости в условиях дефи-
цита биогенных веществ.

Для выявления возможных причин длитель-
ного сохранения жизнеспособности динофито-
вых водорослей при наиболее жестком лимити-
ровании минеральными питательными веще-
ствами нами были проведены исследования
динамики функциональной активности культуры
Р. micans и ее отдельных клеток в этих условиях.
Исчерпание внутриклеточных запасов биоген-
ных веществ у этого вида и их крайне низкое со-
держание в воде позволяет заключить, что водо-
росли находились в условиях биогенного стресса
в течение всего эксперимента. В качестве показа-
теля функциональной активности отдельных кле-
ток водорослей была использована интенсивность
красной автофлуоресценции Хл а. На фоне прекра-
щения прироста численности клеток Р. micans на
обедненной по нитратам и фосфатам черномор-
ской воде интенсивность флуоресценции отдель-
ных клеток была неодинакова. В течение 20 сут в
суспензии водорослей присутствовали жизнеспо-
собные клетки с относительно высокой интен-
сивностью флуоресценции, слабо светящиеся
клетки, а также несветящиеся клетки (нежизне-
способные). Количество последних в опыте пе-
риодически возрастало, что сопровождалось не-
которым увеличением содержания Хл а в расчете
на клетку, Fv/Fm и μ. По-видимому, отмирающие
клетки водорослей, разрушаясь и выделяя во
внешнюю среду органические вещества, служили
источником питательных веществ для наиболее
жизнеспособных клеток Р. micans и способство-
вали их жизнедеятельности. Вероятно, бактерии,

присутствующие в экспериментальных колбах с
культурой, улучшают усвоение органических ве-
ществ клетками этого вида, что подверждается
результатами исследований на других видах ди-
нофитовых водорослей (Bronk et al., 2007; Girault
et al., 2013).

Помимо описанных выше физиологических
механизмов выживания в условиях дефицита ми-
неральных питательных веществ, динофитовые
водоросли используют в море и другие механиз-
мы. Среди них – вертикальные миграции, сигна-
лом для усиления которых является дефицит био-
генных веществ в воде (Jephson, Carlsson, 2009),
фаготрофия, т.е. питание бактериями, а также
другими видами водорослей и простейшими
(Schnepf, Elbrächter, 1992; Legrand et al., 1998), по-
глощение растворенных в воде органических со-
единений фосфора и азота (Richardson, Fogg, 1982).

Данные (Аldridge et al., 2014) и полученные на-
ми позволяют заключить, что для успешного вос-
становления динофитовых водорослей после
биогенного стресса необходимо, чтобы их клетки
периодически (не реже, чем через 20 сут) получа-
ли доступ к внешнему источнику минеральных
форм биогенных веществ. Он может быть обеспе-
чен за счет их восходящего потока в результате
усиления ветровой активности и ослабления тер-
мического расслоения водной толщи, апвеллин-
гов, либо при усилении активности циклонических
круговоротов и иных динамических процессов
(Karl, 1999). Если условия среды для динофитовых
водорослей выходят за пределы толерантной зо-
ны, единственный долгосрочный механизм их
выживания – образование цист или энцистмент.
Они годами могут сохранять свою жизнеспособ-
ность, а при благоприятных условиях давать веге-
тативные клетки (Chen et al., 2015).

Выводы. Исследован физиологический меха-
низм выживания культур трех массовых видов
динофитовых водорослей Черного моря P. corda-
tum, P. micans и G. fissum в условиях биогенного
лимитирования. Он основан на процессах сниже-
ния скорости роста водорослей, эффективности
работы фотосинтетического аппарата и относи-
тельного содержания Хл а в клетках до уровней,
при которых возможно полное восстановление
физиологических функций в оптимальных усло-
виях. В обедненной по биогенным веществам
черноморской воде в культурах Prorocentrum cor-
datum и Gyrodinium fissum, у которых внутрикле-
точный пул биогенных веществ был насыщен,
выявлено постепенное замедление роста, пони-
жение удельного содержания Хл а в расчете на
клетку, а также снижение у G. fissum Fv/Fm. Внут-
риклеточный резерв питательных веществ позво-
лил этим видам водорослей осуществить 2.3–3.3
клеточных деления. После его исчерпания у G. fis-
sum и P. micans прирост клеток прекращался, а
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удельное содержание Хл а продолжало снижать-
ся. При этом Fv/Fm у Gyrodinium fissum снизилась к
концу эксперимента до 0.20, тогда как у Prorocen-
trum micans была почти в 1.5 раза выше. На приме-
ре культуры P. micans показано, что длительное
пребывание динофитовых водорослей в условиях
наиболее жесткого биогенного лимитирования
приводит к повышению гетерогенности функци-
онального состояния клеток и их частичному от-
миранию. Выживание наиболее жизнеспособных
клеток в условиях биогенного стресса обеспечи-
вается, вероятно, поступлением органических ве-
щества во внешнюю среду из отмирающих кле-
ток. Для полного восстановления функциональ-
ной активности динофитовых водорослей
необходим внешний источник минеральных
форм питательных веществ, который должен по-
являться не реже одного раза в 20 сут.
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Physiological Mechanism of the Dinoflagellates Survival under Biogenic Limitation
L. V. Stelmakh1, * and I. M. Mansurova1

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

The physiological mechanism of long-term survival of dinoflagellates under biogenic limitation was studied
using the cultures of three common species from the Black Sea Prorocentrum cordatum, Prorocentrum micans,
and Gyrodinium fissum as an example. The transfer of P. cordatum and G. fissum cells, which have a maximum
intracellular pool of nutrients, to sea water depleted in nutrients, caused a decrease in their specific growth
rate and chlorophyll a content per cell. Due to the intracellular pool of nutrients, P. cordatum performed
3.3 cell divisions in 9 days, and G. fissum – 2.3 cell divisions in 4 days. After the depletion of the intracellular
reserves of nutrients in the culture of G. fissum for 16 days, the growth of its cells ceased and the specific con-
tent of chlorophyll a, as well as the efficiency of the photosystem 2, decreased. In the P. micans culture, which
was under the conditions of the most severe biogenic limitation, during the entire experiment, which lasted
20 days, against the background of an almost constant number of cells, an alternation of low positive and neg-
ative values of the specific growth rate was observed, as well as a low content of chlorophyll a per cell. How-
ever, the efficiency of photosystem 2 remained at a sufficiently high level (0.27–0.41) and exceeded the con-
trol values most of the time. A high degree of heterogeneity of the functional activity of this species cells and
the death of some of them under biogenic stress was revealed. The survival of P. micans under biogenic stress
was probably ensured by the nutrients that entered the water during the death of the least viable part of its cells
and served as a source of nutrients for physiologically active cells of microalgae.

Keywords: Black Sea, phytoplankton, dinoflagellates, biogenic limitation
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Исследовано влияние фенола (0.5 ммоль/л) на активность и температурную зависимость казеин- и
гемоглобинлитических пептидаз, функционирующих во всем организме личинок хирономид Chi-
ronomus sp. в интервале температур 0–70°С при различных значениях рН (3.0, 5.0 и 7.4). Температур-
ный оптимум исследованных пептидаз тканей личинок хирономид соответствует 40°С. В присут-
ствии Ф активность казеинлитических пептидаз увеличивается, наиболее значительно при 20°С и
рН 5.0 (в 3.3 раза), активность гемоглобинлитических пептидаз – при рН 3.0 (в 3.5 раза). Эффект
при обеих температурах последовательно снижается от рН 3.0 до рН 7.4. В присутствии фенола фор-
ма кривых температурной зависимости и величина температурного коэффициента Q10 наиболее за-
метно изменяется в зоне высоких температур. Значения энергии активации пептидаз, гидролизую-
щих казеин и гемоглобин, в зоне низких и высоких температур различны. В присутствии фенола
значения энергии активации казеинлитических пептидаз при рН 7.4 увеличиваются, при рН 5.0 –
уменьшаются в зоне высоких температур, гемоглобинлитических пептидаз – в большинстве случа-
ев уменьшаются. Обсуждаются механизмы влияния фенола на активность пептидаз и процессы пи-
щеварения рыб-бентофагов, потребляющих личинок хирономид.
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ВВЕДЕНИЕ

Известно, что личинки хирономид, будучи
объектами питания различных гидробионтов, иг-
рают важную роль в функционировании трофи-
ческих сетей в водных экосистемах (Гусаков,
2007; Zelli et al., 2008; Рыбы…, 2015). При этом
лишь на первой стадии развития они входят в со-
став зоопланктона, на трех последующих стадиях
развития – в состав детрита (Pinder, 1986; Гуса-
ков, 2007; Wardiatno, Krisanti, 2013). При этом
наиболее важную роль личинки хирономид игра-
ют в питании рыб-бентофагов, многие из кото-
рых не имеют желудка (Иванова и др., 1978;
Wardiatno, Krisanti, 2013; Рыбы…, 2015). Следова-
тельно, у большей части рыб-бентофагов процес-
сы пищеварения происходят в кишечнике при
участии ферментов, синтезируемых поджелудоч-
ной железой и энтероцитами, осуществляющими

полостное и мембранное пищеварение (Уголев,
Кузьмина, 1993).

Вместе с тем в процессах деградации объектов
питания значительную роль может играть и меха-
низм индуцированного аутолиза (Уголев, 1985). В
реализации индуцированного аутолиза участвуют
две группы внутриклеточных ферментов (цито-
зольные и лизосомальные) различных тканей.
Наиболее важны лизосомальные ферменты, спо-
собные разрушать почти все биополимеры тканей
животных (Высоцкая, Немова, 2008). Оптимум
рН большинства лизосомальных ферментов, как
правило, лежит в пределах 3.0–6.0, реже – при
нейтральных значениях рН (Высоцкая, Немова,
2008). Вскоре после описания индуцированного
аутолиза была доказана возможность его участия
в пищеварении рыб (Уголев, Кузьмина, 1993;
Кузьмина, 2000). Наиболее важную роль меха-
низм индуцированного аутолиза играет в процес-
сах пищеварения, происходящих при низких зна-
чениях рН в желудке рыб (Кузьмина, 2000). Роль

В. В. Кузьмина

Сокращения: Ф – фенол; Еакт – энергия активации.
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этого механизма в процессах аутодеградации объ-
ектов питания у безжелудочных рыб подробно не
исследована, однако и у них может осуществлять-
ся индуцированный аутолиз при нейтральных и
низких значениях рН. Действительно, в результа-
те перетирания жертвы глоточными зубами, а
также снижении концентрации кислорода в орга-
низме жертвы при ее попадании в верхние отделы
кишечника в тканях усиливаются процессы гли-
колиза, вызывающие закисление интрацеллю-
лярной среды (Кузьмина, 2018). И первое, и вто-
рое создает условия для высвобождения фермен-
тов из лизосом и реализации индуцированного
аутолиза в тканях жертвы.

Поскольку большинство видов рыб являются
зоофагами (Рыбы…, 2015), в тканях которых пре-
обладают белки, наибольшее внимание уделяется
ферментам, гидролизующим белковые компо-
ненты пищи (Кузьмина, 2018). Вместе активность
пептидаз (протеиназ) ранее изучали преимуще-
ственно у морских представителей типа члени-
стоногих, Arthropoda в частности у десятиногих
раков Decapoda (Dendinger, 1987; Glass, Stark,
1994; Boetius, Felbeck, 1995; Diaz-Tenorio et al.,
2006; Navarrete del Toro et al., 2006; Sriket et al.,
2011). Сведения о температурных характеристи-
ках пептидаз, функционирующих в организме
объектов питания молоди всех видов рыб и взрос-
лых бентофагов, обитающих в пресноводных во-
доемах, фрагментарны (Кузьмина, 1999; Сквор-
цова и др., 2016). Однако в последние десятилетия
показано, что различные антропогенные факто-
ры, включая Ф и его производные, оказывают су-
щественное влияние на активность пищевари-
тельных гидролаз рыб (Кузьмина, 2018).

Известно, что Ф, образующийся в процессе
метаболизма водных организмов, а также в про-
цессе биохимического разложения и трансформа-
ции органических веществ, происходящих в воде и
донных отложениях, не представляет угрозу для
экосистем (Michałowicz, Duda, 2007; Ali et al.,
2011). Однако при попадании в воду отходов про-
мышленного производства, особенно предприя-
тий нефте- и сланцеперерабатывающей, коксо- и
целлюлозно-бумажной, деревообрабатывающей,
металлургической, а также анилинокрасочной
промышленности, Ф и его производные стано-
вятся опасными для гидробионтов (Лукьяненко,
1983; Флеров, 1989; Michałowicz, Duda, 2007; Gad,
Saad, 2008; Mai et al., 2012; Singh, Chandra, 2019).

Ф вызывает дисфункцию центральной нерв-
ной системы (Матей, 1970; Лукьяненко, 1983;
Флеров, 1989), в значительной мере из-за блоки-
рования ионных каналов (Michałowicz, Duda,
2007). Кроме того, он вызывает некроз кожи, по-
вреждает жабры, почки, мышцы, глаза и иммун-
ную систему. Также Ф и его производные оказы-
вают негативное влияние на активность пептидаз

кишечника у большинства исследованных видов
рыб (Тарлева и др., 2018). Сведения о влиянии Ф
на активность и характеристики ферментов объ-
ектов питания рыб крайне скудны. Наибольший
интерес представляют личинки хирономид, игра-
ющих в пищевых сетях водных экосистем одно-
временно роль консумента и жертвы (Гусаков,
2007; Рыбы…, 2015). Известно, что Ф модифици-
рует активность и температурные характеристики
пептидаз личинок хирономид при нейтральных
значениях рН (Кузьмина и др., 2017). Однако про-
цессы индуцированного аутолиза проходят при
кислых значениях рН (Уголев, 1985; Кузьмина,
2000). Сведения о влиянии Ф на активность и
температурные характеристики пептидаз целого
организма личинок хирономид при разных зна-
чениях рН в доступной литературе отсутствуют.

Цель работы – получить сведения о влиянии Ф
на активность и температурные характеристики
пептидаз, функционирующих во всем организме
личинок хирономид, при различных значениях
рН в условиях in vitro.

МАТЕРИАЛ И МЕТОДЫ ИССЛЕДОВАНИЯ

Объект исследования – личинки хирономид
Chironomus sp. Средняя масса одной личинки
7.5 ± 0.5 мг. Для определения активности и ха-
рактеристик пептидаз использован метод сме-
шанных проб (Егорова и др., 1974). В качестве
ферментативно активных препаратов использо-
вали гомогенаты предварительно измельченных
и тщательно перемешанных десятков личинок.
Все операции проводили на холоде. Аликвоты об-
разцов (0.5–1.0 г) гомогенизировали в стеклян-
ном гомогенизаторе с небольшим количеством
раствора Рингера для холоднокровных животных
(103 мМ NaCl, 1.9 мМ KCl, 0.45 мМ CaCl2, рН 3.0,
5.0 или 7.4) при температуре 2–4°С. Для этого
стеклянный гомогенизатор помещали в стакан со
льдом. Гомогенат далее разбавляли раствором
Рингера до конечного разведения 1 : 99 (мас-
са/объем).

Температурную зависимость определяли в
диапазоне температур 0–70°С (шаг – 10°С).

Для оценки влияния Ф (фирма “Вектон”,
г. Санкт-Петербург) на активность пептидаз в це-
лом организме личинок хирономид 0.25 мл гомо-
гената и 0.25 мл Ф в начальной концентрации
0.5 ммоль/л (47.1 мг/л) предварительно инкуби-
ровали в течение 1 ч при постоянном перемеши-
вании. После прединкубации концентрация Ф
была 0.25 ммоль/л или 23.5 мг/л. Затем в пробир-
ки добавляли 0.5 мл 1%-ного субстрата (казеина
или гемоглобина, рН 3.0, 5.0 или 7.4), приготов-
ленного в растворе Рингера. В первом случае
определяли казеинлитическую активность, во
втором – гемоглобинлитическую. Смесь инкуби-
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ровали еще 30 мин в специальных термостатируе-
мых камерах при постоянном перемешивании.
Все операции проводили при температуре 20°С.
Активность пептидаз оценивали по увеличению
концентрации тирозина с использованием реа-
гента Фолина-Чиокалтеу (Anson, 1938). Фермен-
тативную активность определяли в пяти биохими-
ческих повторностях (n = 5). Об уровне активности
ферментов судили по увеличению продуктов реак-
ции с учетом фона (количество тирозина в исход-
ном гомогенате) в расчете на 1 г влажной ткани за
1 мин инкубации субстрата и ферментативно ак-
тивного препарата, мкмоль/(г мин). Интенсив-
ность окраски оценивали с помощью фотоколо-
риметра (КФК-2) при длине волны 670 нм. Кроме
того, рассчитывали температурные коэффициен-
ты (Q10), а также значения энергии активации
(Еакт), которые определяли при помощи графиче-
ского метода Аррениуса и формуле:

Еакт = 2.3 × 1.987T2T1(lgV2 − lgV1)/(T2 − T1),
где 2.3 – модуль перехода десятичного в натураль-
ный логарифм, 1.987 – газовая постоянная, Т –
температура, °К (°К =°С + 273), V – скорость ре-
акции.

Результаты обработки статистических данных
представлены в виде средних значений и их оши-
бок (M ± m). Значимость различий между показате-
лями оценивали с использованием критерия Стью-
дента для малых выборок при р ≤ 0.05 − р < 0.001.

РЕЗУЛЬТАТЫ ИССЛЕДОВАНИЯ
Влияние фенола на активность и температурную

зависимость пептидаз личинок хирономид по казеи-
ну при разных значениях рН. Активность казеин-
литических пептидаз всех тканей контрольных
особей личинок хирономид при температуре 20°С
и рН 7.4 выше, чем при рН 5.0 в 2.2 раза, при 40°С –
в 1.4 раза (табл. 1). В присутствии Ф активность
казеинлитических пептидаз в указанных услови-
ях увеличивается, наиболее значительно при 20°С
и рН 5.0. Изучение активности пептидаз в широ-
ком диапазоне температур позволило выявить
различия в форме кривых температурной зависи-
мости казеинлитических пептидаз, функциони-
рующих в отсутствие и в присутствии Ф при раз-
ных значениях рН (рис. 1).

Сравнение полученных данных указывает на
значительное влияние рН на характер темпера-
турной зависимости пептидаз, функционирую-
щих в присутствии Ф. Особо следует отметить до-
стоверное (р ≤ 0.01–0.001) увеличение активности
казеинлитических пептидаз при рН 5.0 почти во
всем диапазоне температур, тогда как при рН 7.4
уровень ферментативной активности заметно по-
вышается только в зоне температур 30–50°С (до-
стоверно при 40 и 50°С, р ≤ 0.001 и р ≤ 0.01 соот-
ветственно). В диапазоне жизнедеятельности ли-

чинок хирономид (10–30°С), а также в зоне 60–
70°С значения активности казеинлитических пеп-
тидаз чрезвычайно близки. Относительная актив-
ность пептидаз в зоне 0–30°С в присутствии Ф при
рН 5.0 выше, при рН 7.4 – ниже, чем в контроле.

Влияние фенола на активность и температурную
зависимость пептидаз личинок хирономид по гемо-
глобину при разных значениях рН. Максимальная
активность гемоглобинлитических пептидаз всех
тканей контрольных особей личинок хирономид
при температуре 20°С отмечена при рН 5.0, при
температуре 40°С – при рН 7.4 (табл. 1). В присут-
ствии Ф активность гемоглобинлитических пеп-
тидаз достоверно (р ≤ 0.05–р ≤ 0.001) повышается.
При этом эффект при обеих температурах после-
довательно снижается от рН 3.0 до рН 7.4. Иссле-
дование активности гемоглобинлитических пеп-
тидаз в широком диапазоне температур в отсут-
ствие и в присутствии Ф также выявило различия
в форме кривых температурной зависимости (рис.
2). Относительная активность гемоглобинлитиче-
ских пептидаз, как правило, недостоверно увели-
чивается, особенно при рН 5.0.

Влияние фенола на температурные коэффициен-
ты (Q10) активности пептидаз личинок хирономид.
Данные о температурных коэффициентах актив-
ности пептидаз личинок хирономид в широком
диапазоне температур свидетельствуют, что в
большинстве случаев они <2.0, а в зоне постмак-
симальных температур <1.0 (табл. 2). В диапазоне
жизнедеятельности личинок хирономид в при-
сутствии Ф значения Q10 активности казеинлити-

Таблица 1. Влияние фенола на активность казеинли-
тических и гемоглобинлитических пептидаз при раз-
личных значениях температуры и рН

Примечание. Здесь и в табл. 2, 3 над чертой – в отсутствие
фенола, под чертой – в присутствии фенола, в скобках – сте-
пень увеличения ферментативной активности (раз). 

* р ≤ 0.05 достоверные различия между опытом и контролем. 
** р < 0.001.

Субстрат рН
Ферментативная активность, 

мкмоль/(г мин) при

20°С 40°С

Казеин 5.0

7.4   

Гемоглобин 3.0   

5.0   

7.4   

( )
±

±
0.37 0.02

1.21 0.17** 3.3 ( )
±

±
1.17 0.06

2.35 0.21** 2.0

( )
±

±
0.81 0.14

0.94 0.20 1.2 ( )
±

±
1.65 0.13

3.72 0.21** 2.3

( )
±

±
0.64 0.09

2.27 0.35** 3.5 ( )
±

±
1.22 0.17

2.82 0.49 2.3

( )
±

±
1.03 0.35

2.08 0.22 2.0 ( )
±

±
1.42 0.24

2.78 0.11* 2.0

( )
±

±
0.74 0.19

1.37 0.08* 1.9 ( )
±

±
3.10 0.53

4.08 0.22 1.3
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ческих пептидаз при рН 5.0 и гемоглобинлитиче-
ских пептидаз при рН 3.0 снижаются, при более
высоких значениях рН изменяются разнонаправ-
ленно.

Влияние фенола на энергию активации пептидаз
личинок хирономид. Данные, касающиеся Еакт
пептидаз, функционирующих в тканях личинок

хирономид в интервале температур их жизнедея-
тельности (0–30°С), указывают на зависимость
величины показателя от используемого субстра-
та, рН и наличия Ф (табл. 3). Прежде всего, важно
отметить наличие изгиба на графике Аррениуса
во всех вариантах эксперимента при 20°С. В кон-
троле значения Еакт пептидаз, гидролизующих ка-

Рис. 1. Влияние фенола на температурную зависимость казеинлитических пептидаз у личинок хирономид при рН 7.4
(а, б) и рН 5.0 (в, г): a, в – активность ферментов, мкмоль/(г мин), б, г − относительная активность ферментов, % мак-
симальной активности. 1 − отсутствие фенола (контроль), 2 − наличие фенола (опыт).
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2

Таблица 2. Влияние фенола на значения Q10 пептидаз, функционирующих в целом организме личинок хироно-
мид в исследованном диапазоне температур

Субстрат
Q10

0–10°С 10–20°С 20–30°С 30–40°С 40–50°С 50–60°С 60–70°С

рН 3.0

Гемоглобин        

pH 5.0

Казеин      

Гемоглобин        

pH 7.4

Казеин        

Гемоглобин       

1.1
1.1

1.2
1.4

1.6
1.4

2.1
1.6

0.4
0.6

0.5
0.6

0.7
0.8

1.2
1.2

1.2
1.2

1.4
1.2

2.2
1.6

0.6
0.6

0.4
0.6

0.8
0.6

2.0
1.6

1.6
1.7

1.5
1.5

1.4
1.2

0.6
0.8

0.4
0.6

0.2
0.3

1.1
1.4

1.4
1.4

1.4
1.8

1.4
2.3

0.4
0.4

0.6
0.3

0.7
0.6

1.7
1.3

1.4
1.5

1.9
1.5

2.2
2.0

0.4
0.6

0.4
0.4

0.4
0.2
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зеин, в диапазоне 0–20°С при рН 5.0 и рН 7.4 в 3.4
и 1.9 раза ниже, чем в зоне более высоких темпе-
ратур, особенно в первом случае. Следовательно,
эффективность процесса гидролиза белков казе-
инлитическими пептидазами в зоне низких тем-
ператур выше, чем в зоне высоких. В присутствии
Ф значения Еакт в этих зонах различаются: в низ-
котемпературной зоне при рН 5.0 не изменяются,
в высокотемпературной зоне уменьшаются в
1.7 раза, при рН 7.4 значения Еакт в обеих темпера-
турных зонах увеличиваются в 1.6 и 1.9 раза соот-
ветственно.

Значения Еакт пептидаз, гидролизующих гемо-
глобин, при рН 3.0 в диапазоне 0–20°С в 4.5 раза
ниже, чем в зоне более высоких температур, при
рН 7.4 – в 1.9 раза. При рН 5.0, напротив, значе-
ния Еакт в диапазоне 0–20°С выше, чем в зоне более
высоких температур. В присутствии Ф значения Еакт

в указанных диапазонах температур в большинстве
случаев уменьшаются в 1.2 или 1.3 раза. Лишь при
рН 3.0 наблюдается увеличение показателя в пер-
вом случае и снижение во втором – в 1.5 раза.

ОБСУЖДЕНИЕ РЕЗУЛЬТАТОВ

Прежде всего, следует отметить, что у позво-
ночных при рН 7.4 в гомогенатах слизистой обо-
лочки кишечника преобладает активность эндо-
пептидаз (трипсина, химотрипсина и эластазы), а
также экзопептидаз (карбоксипептидаз, амино-
пептидаз и различных дипептидаз). При рН 3.0 и
5.0 доминирует активность различных катепси-
нов (Кузьмина, 2018). Активность пищеваритель-
ных пептидаз наиболее детально изучена у мор-
ских членистоногих. В частности, активность
трипсиноподобных и химотрипсиноподобных
ферментов выявлена у целого ряда десятиногих

Рис. 2. Влияние фенола на температурную зависимость гемоглобинлитических пептидаз у личинок хирономид при
рН 7.4 (а, б), рН 5.0 (в, г) и рН 3.0 (д, е): a, в, д – активность ферментов, б, г, е – относительная активность ферментов.
Остальные обозначения, как на рис. 1.
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раков (Dendinger, 1987; Kim et al., 1994; Van Worm-
houdt et al., 1995; Navarrete del Toro et al., 2006).
Имеются сведения о наличии у ракообразных
лейцинаминопептидазы и карбоксипептидаз A и
B (Dendinger, 1987; Boetius, Felbeck, 1995; Glass,
Stark, 1994). Следует отметить, что у гигантской
пресноводной креветки Macrobrachium rosenbergii
De Man, 1879 при рН 7.0 в мышечном экстракте
обнаружена активность кальпаинов и катепсина L,
тогда как в экстракте гепатопанкреаса – главным
образом, трипсина и химотрипсина (Sriket et al.,
2011). В тканях пресноводной креветки M. nippon-
ese De Haan, 1849 выявлена кДНК, кодирующая
катепсин L (Zhao et al., 2013), катепсин B (Ste-
phens et al., 2012; Li et al., 2013) и катепсин С (Qiu
et al., 2008). Эти данные позволяют предполо-
жить, что личинки хирономид также обладают
широким спектром пептидаз. При этом высокая
активность гемоглобинлитических пептидаз, а так-
же доминирование в организме личинок хироно-
мид фракции растворимых белков, соответствую-
щей фракции гемоглобина (Кузьмина, 2018), свиде-
тельствуют об их важной роли в процессах
индуцированного аутолиза.

Данные, касающиеся активности казеин- и ге-
моглобинлитических пептидаз, функционирую-
щих в тканях личинок хирономид, а также вели-
чины оптимума температуры при нейтральных
значениях рН близки полученным ранее (Сквор-
цова и др., 2016). Диапазон значений температур-
ного оптимума различных пептидаз у ракообраз-
ных достаточно широк. Максимальные значения

(70°С) характерны для казеинлитической пепти-
дазы гепатопанкреаса креветки Fenneropenaeus
chinensis (Osbeck, 1765) (Oh et al., 2000) и трипсина
у рака Procambarus clarkii (Girard, 1852) (Kim et al.,
1994), минимальные (50°С) – у личинок хаобору-
са Chaoborus sp. (Кузьмина, 1999). Значения темпе-
ратурного оптимума химотрипсина ниже, чем
трипсина. Максимальные значения (50–55°С) от-
мечены у камчатского краба Paralithodes camtschati-
cus (Tilesius, 1815) (Мухин, Новиков, 1999) и кра-
бов-плавунцов Callinectes bellicosus (Stimpson,
1859) и C. arcuatus Ordway, 1863 (Diaz-Tenorio et al.,
2006), минимальные (40°С) – у антарктической
креветки Chorismus antarcticus (Pfeffer, 1887)
(Dittrich, 1990). По-видимому, относительно низ-
кий уровень (40°С) температурного оптимума
пептидаз в тканях личинок хирономид в наших
опытах в значительной мере обусловлен их обита-
нием в бореальной зоне.

Также важно отметить, что активность пепти-
даз у личинок хирономид при использовании
обоих субстратов в присутствии Ф увеличивается
и при 20°С, и при 40°С. При 20°С наибольшее
увеличение активности казеинлитических пептидаз
отмечено при рН 5.0, гемоглобинлитических – при
рН 3.0 (зоне действия катепсинов). Действительно,
из гепатопанкреаса креветки Penaeus vannamei
Boone, 1931 (Litopenaeus vannamei) изолирован L-
подобный катепсин с оптимумом рН 5.1 (Le Bou-
lay et al., 1996). У обыкновенного омара Homarus
gammarus L. один пик выявлен при рН 5.8–6.0,
другой – при рН 2.5–3.0 (Navarrete del Toro et al.,
2006). Известно, что в зоне рН 2.5–4.0 функцио-
нируют катепсины D, E и A, в зоне 5.0–6.0 – ка-
тепсины B и L, в зоне 7.0–8.0 – катепсин С (по:
Кузьмина, 2018).

Зарегистрирован различный характер измене-
ния формы кривых температурной зависимости
пептидаз личинок хирономид при разных значе-
ниях рН в присутствии Ф. Казеинлитическая ак-
тивность пептидаз личинок хирономид под влия-
нием Ф при рН 7.4 значительно увеличивается
лишь при оптимальной температуре и в меньшей
степени при 30 и 50°С. При рН 5.0 активность
пептидаз под влиянием Ф увеличивается факти-
чески во всем диапазоне исследованных темпера-
тур. Однако относительная активность пептидаз
при нейтральных значениях рН под влиянием Ф
снижается, особенно в зоне температур жизнедея-
тельности личинок хирономид. При рН 5.0, напро-
тив, в указанной зоне относительная активность
пептидаз в опыте повышается по сравнению с кон-
тролем. Активность гемоглобинлитических пепти-
даз под влиянием Ф увеличивается при всех зна-
чениях рН: при рН 3.0 – в диапазоне 0–60°С, при
рН 5.0 – 10–70°С (особенно в зоне постмакси-
мальных температур), при рН 7.4 – 0–70°С. Отно-
сительная активность пептидаз под влиянием Ф
при всех значениях рН увеличивается в меньшей

Таблица 3. Влияние фенола на значения энергии актива-
ции пептидаз, функционирующих у личинок хирономид
в диапазоне температур их жизнедеятельности

Примечание. Точка перегиба 20°C (наличие изгиба на гра-
фике Аррениуса во всех вариантах эксперимента при 20°С).

Субстрат
Энергия активации, ккал/моль

до точки перегиба после точки 
перегиба

pH 3.0

Гемоглобин   

pH 5.0

Казеин   

Гемоглобин   

pH 7.4

Казеин   

Гемоглобин   

2.4
3.5

11.5
7.8

3.1
3.1

10.5
6.1

9.5
8.2

6.3
4.8

3.5
5.5

6.5
12.6

6.8
5.1

13.2
10.1
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степени по сравнению с таковой казеинлитиче-
ских пептидаз, особенно при рН 5.0. Важно отме-
тить, что значительные различия между опытом и
контролем при разных значениях рН отмечены в
различных температурных зонах. Разный характер
влияния Ф на казеинлитические катепсины и эндо-
пептидазы, подобные трипсину, может свидетель-
ствовать о значительном различии их структур, в то
время как отсутствие существенных различий в эф-
фектах Ф на гемоглобинлитические пептидазы
позволяет предположить их сходство.

Изучение динамики значений Q10 подтвердило
их резкое уменьшение в зоне постмаксимальных
температур в результате денатурации белковых
глобул ферментов. Однако устойчивое и ярко вы-
раженное влияние Ф на этот показатель не обна-
ружено. Значительно интереснее оказались ре-
зультаты изучения влияния Ф на Еакт пептидаз,
гидролизующих казеин и гемоглобин в тканях ли-
чинок хирономид. Зарегистрирован излом на гра-
фике Аррениуса при 20°С, что согласуется с ранее
полученными результатами (Кузьмина, 1999).
При этом в большинстве случаев в зоне более
низких температур значения Еакт ниже, чем в зоне
более высоких температур. Данные, полученные
при нейтральных значениях рН в этой зоне не-
сколько ниже величин показателя трипсиноподоб-
ных протеиназ у краба-отшельника Clibanarius strio-
latus и у коричневого краба Cancer pagurus L. – 7.64 и
5.92 ккал/моль соответственно (Dittrich, 1992).
Следовательно, эффективность процесса гидро-
лиза белков казеинлитическими пептидазами ли-
чинок хирономид выше, чем у ракообразных.
Важно, что под влиянием Ф значения Еакт казеин-
литических пептидаз при рН 5.0 не изменяются или
значительно уменьшаются, при рН 7.4 – увеличива-
ются. Вместе с тем, для процессов индуцированного
аутолиза большее значение имеет уменьшение под
влиянием Ф величин Еакт гемоглобнлитических
пептидаз, поскольку их активность у личинок хиро-
номид выше, а зона действия рН шире по сравне-
нию с казеинлитическими пептидазами.

Эффекты Ф можно объяснить с позиций алло-
стерической регуляции активности ферментов.
Аллостерическое регулирование наблюдается,
когда регулятор (модификатор), не будучи стери-
ческим аналогом субстрата данного фермента,
может связываться с ним в центре, простран-
ственно не совпадающем с активным центром,
что вызывает изменение конфигурации и, как
следствие, активности фермента (Jacob, Monod,
1961; Monod et al., 1965). Эпителий кишечника
личинок хирономид покрыт микроворсинками
(Kaufman et al., 1986), при этом важно отметить,
что некоторые мембранные ферменты являются
амфипатическими: гидрофильная часть молеку-
лы выполняет каталитические функции, гидро-
фобная − якорные (Louvard et al., 1975). Кроме то-

го, предполагается, что гидрофобная часть может
участвовать в поддержании оптимальной кон-
формации фермента и регуляции свойств гидро-
фильной части фермента (Уголев, Кузьмина,
1993). По-видимому, Ф влияет на регуляторные
сайты не только пептидаз пищеварительного
тракта, но и пептидаз других органов и тканей хи-
рономид.

Выводы. Влияние Ф на активность пептидаз,
функционирующих в тканях личинок хирономид
Chironomus sp., в значительной степени зависит от
структуры субстрата, температуры и рН. Темпе-
ратурный оптимум исследованных пептидаз тка-
ней личинок хирономид соответствует 40°С. В
присутствии Ф активность казеинлитических
пептидаз увеличивается, наиболее значительно
при 20°С и рН 5.0 (в 3.3 раза), активность гемо-
глобинлитических пептидаз – при рН 3.0 (в
3.5 раз). Эффект при обеих температурах после-
довательно снижается от рН 3.0 до рН 7.4. Форма
кривых температурной зависимости и величина
температурного коэффициента Q10 в присутствии
Ф наиболее заметно изменяется в зоне высоких
температур. Значения Еакт пептидаз, гидролизую-
щих казеин и гемоглобин, в зоне низких и высо-
ких температур различны. В присутствии Ф зна-
чения Еакт казеинлитических пептидаз при рН 7.4
увеличиваются, при рН 5.0 – уменьшаются в зоне
высоких температур, гемоглобинлитических пеп-
тидаз – в большинстве случаев уменьшаются. По-
лученные данные свидетельствуют о значитель-
ном влиянии Ф не только на активность, но и на
рН-зависимые температурные характеристики
пептидаз, функционирующих в организме личи-
нок хирономид.
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The Effect of Phenol on the Activity and Temperature Characteristics
of Peptidases in Chironomid Larvae at Different рН Values

V. V. Kuz’mina1, *, E. Yu. Chornaya2, and V. A. Sheptitskiy2
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The effect of phenol (Ph, 0.25 mmol/L) on the activity and temperature dependence of casein- and hemo-
globinlytic peptidases functioning in the whole organism of chironomid larvae Chironomus sp. within the
temperature range of 0−70ºС at different рН values (3.0, 5.0 and 7.4) was investigated. The temperature op-
timum of the studied peptidases of chironomid larvae corresponds to 40°С. Under the influence of phenol,
the activity of caseinlytic peptidases increases, more significantly at 20°С and рН 5.0 (3.3 times), that of he-
moglobinlytic peptidases – at рН 3.0 (3.5 times). The effect successively decreases from рН 3.0 up to рН 7.4.
under both temperatures. In the presence of phenol, the shape of the curves of the temperature dependence
and the Q10 values transform most significantly in the zone of high temperatures. The values of activation en-
ergy (Eact) of the process of hydrolysis of casein and hemoglobinlytic peptidases in the zone of low and high
temperatures are different. In the presence of phenol, Eact values of the process of hydrolysis of casein casein-
lytic peptidases at рН 7.4 are increased, at рН 5.0 they decreased in the zone of high temperatures. Eact values
of the process of hydrolysis of hemoglobinlytic peptidases are decreased in most cases. The mechanisms of
the influence of phenol on peptidase activity and digestive processes in fish-benthophagous eating of chiron-
omid larvae are discussed.

Keywords: chironomidе larvae, phenol, peptidases, temperature dependence, рН


