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С помощью сканирующей электронной микроскопии исследован материал из ручьев западного
склона Хараулахского хребта (Усть-Ленский государственный природный заповедник, Якутия).
Обнаружено 59 таксонов диатомовых водорослей из 32 родов, что позволило расширить состав
Bacillariophyta этой территории на видовом (с 5 до 64) и на родовом (с 5 до 37) уровнях. Выявлено
35 видов и разновидностей, новых для устьевой области р. Лены. Пять форм из родов Diploneis, Gom-
phonema, Naviculadicta и Nitzschia определены только до рода. Среди обнаруженных водорослей
впервые для флоры России отмечена Diatoma problematica, для флоры Якутии – 17 видов и разновид-
ностей из родов Achnanthidium, Cymbella, Diatoma, Diatomella, Encyonema, Eucocconeis, Gomphonema,
Nitzschia, Pinnularia, Psammothidium, Rexlowea. Большинство новых для республики водорослей отно-
сятся к редким пресноводным видам, предпочитающим олиготрофные водоемы и водотоки.

Ключевые слова: Якутия, Хараулахский хребет, ручьи, Bacillariophyta, электронная микроскопия, но-
вые виды для флоры России и Якутии
DOI: 10.31857/S0320965221040070

ВВЕДЕНИЕ
Северная оконечность западных отрогов Хара-

улахского хребта прилегает к Ленской дельте, об-
разует правобережье низовья р. Лены и располо-
жена в пределах участка “Сокол” Усть-Ленского
государственного природного заповедника. Пер-
вые сведения о водорослях низовья р. Лены при-
водятся в работах (Косинская, 1936; Серкина,
1969). Изучение альгофлоры дельты р. Лены было
продолжено при проектировании Усть-Ленского
заповедника (Васильева, Ризванова, 1976; Реми-
гайло, 1983; Васильева, Ремигайло, 1986). Ряд ра-
бот посвящен исследованию структуры и сезонной
динамики планктонных сообществ водорослей, а
также сапробиологического состояния отдельных
участков дельты и нижнего течения р. Лены (Реми-
гайло, 1983, 1986, 1988; Габышев, 1996; Ремигайло,
Габышев, 2012). По современным данным, альго-
флора разнотипных водоемов низовья р. Лены,
включая дельту и граничащие с ней морские участ-
ки, представлена 646 видами (698 видами и разно-
видностями), в том числе 296 видами и разновидно-
стями диатомовых водорослей (Габышев и др.,
2019). Флора водорослей ручьев Хараулахского

хребта – это часть флоры устьевой области р. Ле-
ны и, по данным ряда исследователей (Василье-
ва, Ремигайло, 1986), насчитывает 25 видов и раз-
новидностей водорослей, из них пять – Bacillar-
iophyta. Таким образом, водоемы обширной
территории устьевой области дельты р. Лены ха-
рактеризуются богатым видовым составом Bacil-
lariophyta. Однако многочисленные ручьи, дре-
нирующие тундровые водоемы отрогов Харау-
лахского хребта, до сих пор остаются слабо
изученными в альгологическом отношении.

Цель работы – изучить материалы новых аль-
гологических сборов из ручьев западного склона
Хараулахского хребта с использованием методов
электронной микроскопии, уточнить видовой со-
став Bacillariophyta этой территории, выявить но-
вые таксоны для устьевой области р. Лены и Яку-
тии в целом.

МАТЕРИАЛ И МЕТОДЫ ИССЛЕДОВАНИЯ
Участок “Сокол” Усть-Ленского государ-

ственного природного заповедника имеет пло-
щадь 1.3 тыс. км2, составляет 9% всей его террито-

УДК 582.26+581.9

ВОДНАЯ ФЛОРА
И ФАУНА
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рии, прилегает к Ленской дельте и представляет
собой северо-западные отроги Хараулахского
хребта Верхоянской горной системы. Западный
склон Хараулахского хребта в пределах участка
“Сокол” образует правобережье низовья р. Лены
протяженностью 60 км. Максимальные высоты
достигают 400 м над уровнем моря, сложение,
главным образом, сланцами, песчаниками, из-
вестняками, частью эффузивными породами
(Гвоздецкий, Михайлов, 1978). Территория отно-
сится к тундровой и горно-тундровой природным
зонам. Климат морской полярный, среднегодо-
вая температура воздуха – 13.2°С, средняя про-
должительность безморозного периода 45 cут
(Cправочник…, 1966). Глубина сезонной оттайки
вечномерзлых почв составляет 0.2–1.2 м (Мерз-

лотные…, 1989). Среднее количество годовых
осадков достигает 212 мм. Из-за ограниченного
дренажа, обусловленного малой мощностью се-
зонно-талого слоя мерзлоты, для территории ха-
рактерно обилие мелких тундровых водоемов,
сток из которых аккумулируется большим коли-
чеством ручьев, далее впадающих в р. Лену.

Пробы отбирали 6 августа 2017 г. в устьях ру-
чьев, стекающих по западному склону Хараулах-
ского хребта в пределах участка “Сокол” и впада-
ющих в р. Лену. Сетным ловом отобрано четыре
альгологических пробы (рис. 1, табл. 1). При от-
боре проб планктона использовали сеть Апштей-
на (фильтровальная ткань SEFAR NITEX, размер
ячеи 15 мкм).

Одна проба представляет собой соскоб с по-
верхности небольшого камня на дне ручья, еще
одна проба взята из обрастаний нитчатой зеленой
водоросли Ulothrix tenuissima Kützing. Материал
фиксировали добавлением 40%-ного формалина.
Освобождение панциря от органического веще-
ства проводили методом сжигания 30%-ным пер-
гидролем с 6-часовой термической обработкой в
термостате при 85°С (Диатомовые…, 1974). При-
готовленные препараты исследовали в cканирую-
щих (FEI Company Quanta 200 и JEOL 7800 F) и
трансмиссионном (LEO 906E) электронных мик-
роскопах.

При определении водорослей использовали
современные определители и систематические

Рис. 1. Карта-схема исследованного района. d – места отбора проб.
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Таблица 1. Координаты пунктов отбора материала в
устьях ручьев исследованного района и типы альголо-
гических проб

Номер
пробы

Координаты, град
с.ш.; в.д.

Тип альгологической
пробы

146 71.9830; 127.2017 Сетной лов
241 72.0032;127.1317 Обрастания

47 72.1215; 126.8350 Соскоб с камня
276 72.1311; 126.9789 Сетной лов

23 72.2387; 126.9450 То же
22 72.2995; 126.9308 »
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сводки (Krammer, Lange-Bertalot, 1986, 1988,
1991a, 1991b; Lange-Bertalot, Moser, 1994; Lange-
Bertalot, Metzeltin, 1996; Krammer, 1997a, 1997b,
2000, 2002, 2003; Lange-Bertalot, Genkal, 1999; Re-
ichardt, 1999; Lange-Bertalot, 2001; Levkov, 2009;
Lange-Bertalot et al., 2011, 2017; Potapova et al.,
2014; Levkov et al., 2013, 2016; Генкал и др., 2015;
Куликовский и др., 2016; Генкал, Ярушина, 2018).

РЕЗУЛЬТАТЫ ИССЛЕДОВАНИЯ

В исследованных ручьях по данным элек-
тронной микроскопии выявлено 59 таксонов ди-
атомовых водорослей (* – новые для флоры
устьевой области р. Лены): *Achnanthidium krieg-
eri (Krasske) Hamilton, D. Antonini et Siver – про-
бы 47, 276; *A. jackii Rabenhorst – 23, 241; *A. kran-
zii (Lange-Bertalot) Round et Bukhtiyarova – 23, 47,
146, 276; *A. minutissimum (Kützing) Czarnecki – 23,
47, 146, 276; Aulacoseira subarctica (O. Müller) Ha-
worth – 146; Cocconeis pediculus Ehrenberg – 146;
*Cymbella arctica (Lagerstedt) A. Schmidt – 23, 47;
C. cf. neocistula Krammer – 146; Diatoma mesodon
(Ehrenberg) Kützing – 241; D. moniliformis subsp. ovalis
(Fricke) Lange-Bertalot, Rumrich et G. Hofmann – 23;
*D. problematica Lange-Bertalot – 23, 241; *D. tenuis
C. Agardh – 23, 47, 146, 276; *Diatomella balfouriana
Greville – 23; Didymosphenia geminata (Lyngbye)
M. Schmidt – 47; Diploneis species – 276; *Discostella
pseudostelligera (Hustedt) Houk et Klee – 276; *Ency-
onema latens (Krasske) D.G. Mann – 23; E. minutum
(Hilse) D.G. Mann – 23; E. silesiacum (Bleisch)
D.G. Mann – 22, 23, 47, 146, 276; *E. ventricosum
(Agardh) Grunow – 23, 47; *Eucocconeis austriaca
(Hustedt) Lange-Bertalot – 23, 146, 276; *E. diluvi-
ana (Hustedt) Lange-Bertalot – 146; *Fragilaria
rumpens (Kützing) Carlson – 47; F. vaucheriae (Kütz-
ing) Petersen – 23, 47, 146, 241, 276; *Frustulia vulgar-
is (Thwaites) De Toni – 146; *Gomphonema helveti-
cum Brun – 47, 146; *G. micropus Kützing – 23, 146,
241; *G. olivaceoides Hustedt – 23, 47, 241, 276; G. cf.
pumilum (Grunow) E. Reichardt et Lange-Bertalot –
276; G. sp. – 146; *G. tergestinum Fricke – 23, 146;
Hannaea arcus (Ehrenberg) Patrick – 23, 47, 146;
*H. inaequidentala (Lagerstedt) Genkal et Kharitonov –
23, 47, 146, 241, 276; Meridion circulare (Greville)
Agardh – 23, 47, 146, 241, 276; *Navicula slesvicensis
Grunow – 276; Naviculadicta sp. – 23; *Nitzschia cf.
acidoclinata Lange-Bertalot – 47; *N. cf. alpina
Hustedt emend. Lange-Bertalot – 276; *N. angustata
(W. Smith) Grunow – 276; *N. graciliformis Lange-
Bertalot et Simonsen emend. Genkal et Popovskaya –
146; *N. inconspicua Grunow – 23, 276; *N. perminuta
(Grunow) Pergallo – 241; N. sp. 1 – 23; N. sp. 2 – 23;
*Pinnularia subrupestris Krammer – 276; *P. divergens
var. media Krammer – 276; Planothidium lanceolatum
(Brébisson et Kützing) Lange-Bertalot – 23, 241;
*Pliocaenicus costatus (Loginova, Lupikina et Khurse-
vich) Flower, Ozornina et Kuzmina – 146; *Psam-

mothidium cf. grischunum (Wuthrich) Bukhtiyarova et
Round – 23; *P. subatomoides (Hustedt) Bukhtiyarova
et Round – 23, 47; Reimeria sinuata (Gregory) Koci-
olek et Stoemer – 23, 47; *Rexlowea cf. parasemen
(Lange-Bertalot) Kulikovskiy, Kociolek et Genkal –
276; Stauroneis phoenicenteron (Nitzsch) Ehrenberg –
276; *Staurosirella lapponica (Grunow) Williams et
Round – 23; *Stephanodiscus minutulus (Kützing)
Cleve et Möller – 23; Surirella angusta Kützing – 47;
Tabellaria flocculosa (Roth) Kützing – 22; Ulnaria
acus (Kützing) Aboal – 23; U. ulna (Nitzsch) Com-
pére – 22, 146, 276. Из них 1 – новый для флоры
России, 17 – для Якутии, пять форм определены
только до рода. Ниже приведены их краткие диа-
гнозы, синонимика, экология, распространение,
оригинальные микрофотографии.

Achnanthidium kriegeri (Krasske) Hamilton,
D. Antonini et Siver (рис. 2а, 2б). – Achnanthes krieg-
eri Krasske. Створки длиной 8.2–9.7 мкм, шири-
ной 2.2–2.4 мкм, штрихов 22–23 в 10 мкм.

Пресноводный арктический вид, предпочитает
олиготрофные водоемы (Krammer, Lange-Bertalot,
1991b). Известны находки на Кольском п-ове (Це-
плик, Чудаев, 2020), в Восточной и Западной Си-
бири (Генкал, Вехов, 2007; Генкал и др., 2011), на
Дальнем Востоке (Харитонов, Генкал, 2012).

Achnanthidium jackii Rabenhorst (рис. 2в, 2г). –
Achnanthes biasolettiana var. jackii (Rabenhorst)
Cleve-Euler, A. linearis var. jaсkii (Rabenhorst)
Grunow, A. minutissima (Rabenhorst) Lange-Bertalot
et Ruppel, A. jackii (Rabenhorst) Tempere et Per-
agallo. Створки длиной 14.0–17.9 мкм, шириной
2.7–3.7 мкм, штрихов 20–24 в 10 мкм.

Пресноводный арктобореальный вид, олигос-
апробионт, предпочитает олиготрофные водоемы
(Харитонов, Генкал, 2012). Европейская часть
России (Генкал, Трифонова, 2009), Западная Си-
бирь (Генкал, Ярушина, 2018).

A. kranzii (Lange-Bertalot) Round et Buktiyarova
(рис. 2д–2з). – Achnanthes kranzii Lange-Bertalot.
Створки длиной 8.8–13.8 мкм, шириной 3.0–
4.4 мкм, штрихов 26–36 в 10 мкм.

Пресноводный вид, предпочитает олиготроф-
ные водоемы (Lange-Bertalot et al., 2017). Евро-
пейская часть России (Генкал, Трифонова, 2009;
Генкал и др., 2015; Цеплик, Чудаев, 2020), Во-
сточная и Западная Сибирь (Генкал, Вехов, 2007;
Генкал и др., 2011).

Cymbella cf. neocistula Krammer (рис. 2и).
Створка длиной 61.7 мкм, шириной 11.7 мкм,
штрихов 9 в 10 мкм, ареол 20 в 10 мкм.

Пресноводно-солоновато-водный космопо-
лит, β-мезосапробионт, индифферент (pH). Ев-
ропейская часть России (Генкал, Трифонова,
2009; Генкал и др., 2015; Чудаев, Гололобова,
2016), Восточная и Западная Сибирь (Генкал, Ве-
хов, 2007; Генкал и др., 2011), Дальний Восток
(Харитонов, Генкал, 2012).
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Diatoma problematica Lange-Bertalot (рис. 2к).
Створки длиной 16.0–23.8 мкм, шириной 4.3–
5.5 мкм, ребер 8–9 в 10 мкм, штрихов 50–60 в
10 мкм.

Широко распространенный вид, галофил
(Lange-Bertalot et al., 2017). Новый для флоры
России.

Diatomella balfouriana Greville (рис. 2л). Створ-
ка длиной 18.5 мкм, шириной 5.0 мкм.

Пресноводный вид, аэрофил. Cевер и Дальний
Восток (Определитель…, 1951).

Diploneis species (рис. 2м). Створки длиной
28.0–31.6 мкм, шириной 12.6–13.6 мкм, штрихов
12–16 в 10 мкм.

Encyonema ventricosum (Agardh) Grunow
(рис. 2н). – Cymbella ventricosa Kützing, Cocconema
ventricosum (Kützing) G.S. West, Cymbella ventricosa

Agardh. Створки длиной 12.9–17.4 мкм, шириной
3.8–4.7 мкм, штрихов 16–18 в 10 мкм, ареол 40–50
в 10 мкм.

Олиготрофные-эвтрофные водоемы (Кули-
ковский и др., 2016), широко распространенный
вид (Определитель…, 1951; Krammer, 1997a).

Eucocconeis austriaca (Hustedt) Lange-Bertalot
(рис. 2о, 2п). – Achnanthes austriaca Hustedt, A. lae-
vis var. austriaca (Hustedt) Lange-Bertalot. Створки
длиной 14.6–15.7 мкм, шириной 5.6 мкм, штри-
хов 24–30 в 10 мкм.

Пресноводный космополит, олигосапробионт,
алкалифил, предпочитает олиготрофные воды (Ха-
ритонов, Генкал, 2012). Европейская часть Рос-
сии (Генкал и др., 2015), Восточная и Западная
Сибирь (Генкал, Вехов, 2007; Генкал и др., 2011),
Дальний Восток (Харитонов, Генкал, 2012).

Рис. 2. Электронные микрофотографии створок (СЭМ): а, б – Achnanthidium kriegeri, в, г –Achnathidium jackii, д–з –
Achnandium kranzii, и – Cymbella cf. neocistula, к – Diatoma problematica, л – Diatomella balfouriana, м – Diploneis sp., н –
Encyonema ventricosum, о, п – Eucocconeis austriaca, р – E. diluviana; а, г, д, ж, н, р – створки с наружной поверхности,
б, в, е, з–м, о, п – с внутренней.

(а) (в) (г) (д) (е)(б)

(ж) (и) (к) (л)(з)

(м) (о) (п) (р)(н)

2 мкм 1 мкм 2 мкм 2 мкм 2 мкм 2 мкм

2 мкм 2 мкм 10 мкм 2 мкм 2 мкм

5 мкм 2 мкм 5 мкм 2 мкм 2 мкм
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Eucocconeis diluviana (Hustedt) Lange-Bertalot
(рис. 2р, 3а). – Achnanthes diluviana Hustedt, A. lae-
vis var. diluviana (Hustedt) Lange-Bertalot. Створки
длиной 12.6–15.8 мкм, шириной 5.7–6.1 мкм,
штрихов 24–32 в 10 мкм.

Пресноводный арктобореальный вид, олигос-
апробионт, предпочитает олиготрофные воды
(Харитонов, Генкал, 2012). Европейская часть
России (Генкал, Tрифонова, 2009; Генкал и др.,
2015), Восточная и Западная Сибирь (Генкал, Ве-
хов, 2007; Генкал и др., 2011; Lange-Bertalot, Gen-
kal, 1999), Дальний Восток (Харитонов, Генкал,
2012).

Gomphonema olivaceoides Hustedt (рис. 3б, 3в).
Створки длиной 13.3–25.0 мкм, шириной 4.6–
5.5 мкм, штрихов 13–16 в 10 мкм.

Пресноводный арктобореальный вид, олигос-
апробионт, индифферент (pH) предпочитает
олиготрофные воды (Харитонов, Генкал, 2012).
Европейский Северо-Восток России (Лосева
и др., 2004), Западная Сибирь (Lange-Bertalot,
Genkal, 1999; Генкал, Ярушина, 2018), Дальний
Восток (Харитонов, Генкал, 2012; Харитонов,
2014).

Gomphonema sp. (рис. 3г). Створка длиной
30.4 мкм, шириной 4.5 мкм, штрихов 13 в 10 мкм.

Naviculadicta sp. (рис. 3д). Створка длиной
15.8 мкм, шириной 3.4 мкм, штрихов 32 в 10 мкм.

Nitzschia cf. acidoclinata Lange-Bertalot (рис. 3е).
Створка длиной 16.0 мкм, шириной 2.9 мкм,
штрихов 28 в 10 мкм.

Рис. 3. Электронные микрофотографии створок (а–е, з–п – СЭМ, ж – ТЭМ): a – Eucocconeis diluviana, б, в – Gompho-
nema olivaceoides, г – Gomphonema sp., д – Naviculadicta sp., е – Nitzschia cf. acidoclinata, ж – N. graciliformis, з – N. incon-
spicua, и – N. sp. 1, к – N. sp. 2, л – Pinnularia divergens var. media, м – P. subrupestris, н – Psammothidium cf. grischunum, о,
п – Rexlowea cf. parasemen; а, в, д, з–н – створки с внутренней поверхности, б, г, е, о, п – с наружной.

(а) (в) (г) (д) (е)(б)

(ж) (и) (к) (л)(з)

(н) (о) (п)

2 мкм 5 мкм 2 мкм 5 мкм 5 мкм2 мкм

2 мкм 2 мкм 5 мкм5 мкм 10 мкм10 мкм

5 мкм2 мкм 5 мкм

(м)
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Пресноводный вид, предпочитает водоемы с
умеренной минерализацией (Куликовский и др.,
2016). Европейская часть России (Лосева и др.,
2004; Корнева, 2015; Чудаев, Гололобова, 2016),
Западная Сибирь (Lange-Bertalot, Genkal, 1999;
Генкал, Вехов, 2007; Генкал, Ярушина, 2018),
Дальний Восток (Харитонов, 2014).

N. graciliformis Lange-Bertalot et Simonsen
emend. Genkal et Popovskaya (рис. 3ж). Ширина
створки 2.3 мкм, фибул 20 в 10 мкм, штрихов 45 в
10 мкм.

Пресноводный космополит, β-мезосапро-
бионт, индифферент (pH), предпочитает мезо-
трофные воды (Харитонов, Генкал, 2012). Евро-
пейская часть России (Генкал, Tрифонова, 2009),
Восточная и Западная Сибирь (Генкал и др., 2011;
Генкал, Ярушина, 2018), Дальний Восток (Хари-
тонов, Генкал, 2012).

N. inconspicua Grunow (рис. 3з). Створки дли-
ной 11.2–17.5 мкм, шириной 2.5–3.5 мкм, фибул
12 в 10 мкм, штрихов 24–31 в 10 мкм.

Пресно- и солоновато-водный вид, космопо-
лит (Куликовский и др., 2016; Lange-Bertalot et al.,
2017). Европейская часть России (Генкал, Tрифо-
нова, 2009). Восточная и Западная Сибирь (Ген-
кал, Вехов, 2007; Генкал и др., 2011; Генкал, Яру-
шина, 2018), Дальний Восток (Харитонов, Ген-
кал, 2012).

N. sp. 1 (рис. 3и). Створка длиной 25.0 мкм,
шириной 3.3 мкм, фибул 11 в 10 мкм, штрихов 46
в 10 мкм.

N. sp. 2 (рис. 3к). Створка длиной 23.0 мкм,
шириной 2.2 мкм, фибул 10 в 10 мкм, штрихов 28
в 10 мкм.

Pinnularia divergens var. media Krammer (рис. 3л).
Cтворка длиной 58.3 мкм, шириной 9.3 мкм,
штрихов 13 в 10 мкм.

Пресноводный вид, предпочитает олиготроф-
ные воды (Krammer, 2000). Европейская часть
России (Генкал и др., 2015; Чудаев, 2016). Запад-
ная Сибирь (Генкал, Ярушина, 2018).

P. subrupestris Krammer (рис. 3м). Створка длиной
50.0 мкм, шириной 9.3 мкм, штрихов 10 в 10 мкм.

Пресноводный вид, олигосапробионт, ацидо-
фил (Харитонов, Генкал, 2012). Европейская
часть России (Генкал и др., 2015), Западная Си-
бирь (Генкал, Ярушина, 2018).

Psammothidium cf. grischunum (Wuthrich) Bukhti-
yarova et Round (рис. 3н). – Achnanthes grischuna
Wuthrich. Створка длиной 9.7 мкм, шириной
4.1 мкм, штрихов 20 в 10 мкм.

Алкалинные и слабо ацидные водоемы с уме-
ренной минерализацией (Куликовский и др.,
2016). Европейская часть России (Генкал, Трифо-
нова, 2009; Генкал и др., 2015), Восточная и За-
падная Сибирь (Генкал, Вехов, 2007; Генкал и др.,
2011; Генкал, Ярушина, 2018).

Rexlowea cf. parasemen (Lange-Bertalot) Ku-
likovskiy, Kociolek et Genkal (рис. 3о, 3п). – Navic-
uladicta parasemen Lange-Bertalot. Створки длиной
31.0–34.0 мкм, шириной 6.5–13.6 мкм, штрихов 8
в 10 мкм.

Пресноводный вид, предпочитает олиготроф-
ные водоемы (Куликовский и др., 2016). Западная
Сибирь (Lange-Bertalot, Genkal, 1999).

ОБСУЖДЕНИЕ РЕЗУЛЬТАТОВ

По литературным данным, в ручьях Хараулах-
ского хребта зафиксировано пять представителей
Bacillariophyta: Asterionella formosa Hassal, Aulaco-
seira granulata (Ehrenberg) Simonsen, Eunotia prae-
rupta Ehrenberg, Gomphonema acuminatum Ehrenberg,
Navicula capitatoradiata Germain ex Gasse (Васильева,
Ремигайло, 1986). В исследованном нами матери-
але выявлено 59 видов и разновидностей диато-
мовых водорослей из 32 родов, перечисленные
выше пять таксонов не вошли в этот список. На-
стоящее исследование в значительной степени
расширило таксономический состав Bacillario-
phyta водоемов Хараулахского хребта с 5 таксонов
до 64 на видовом уровне и до 37 – на родовом.

По современным данным, в альгофлоре разно-
типных водных объектов низовья р. Лены, вклю-
чая дельту и граничащие с ней морские участки,
обнаружено 296 видов и разновидностей диато-
мовых водорослей (Габышев и др., 2019). Наше
исследование расширяет этот список на видовом
(331 вида и разновидности) и родовом (с 71 рода
до 79) уровнях. Новые роды для флоры устьевой
области р. Лены – Diatomella, Eucocconeis, Frustu-
lia, Naviculadicta, Pliocaenicus, Psammothidium, Rex-
lowea, Staurosirella.

В обобщающей работе по Якутии приводится
866 таксонов Bacillariophyta (Захарова и др., 2005),
позднее этот список был расширен (Potapova et al.,
2014; Габышев, Габышева, 2018; Genkal, Gabyshev,
2018; Genkal et al., 2018). Наше исследование вы-
явило 18 новых для флоры Якутии таксонов,
большинство из них – пресноводные виды, пред-
почитающие олиготрофные воды. Бóльшая часть
этих видов относится к редким (известно по од-
ному или нескольку местонахождений на терри-
тории России). Раннее при изучении Bacillario-
phyta водоемов Якутии c помощью сканирующей
электронной микроскопии уже было обнаружено
67 таксонов новых для флоры республики (Ген-
кал, Габышев, 2020) и настоящее исследование
расширило этот список.

Максимальное число таксонов отмечено в ро-
дах Diatoma и Encyonema (по 4), Gomphonema (6) и
Nitzschia (8). Наибольшее таксономическое раз-
нообразие наблюдали в ручьях 47 (19 таксонов),
146 (21), 276 (22) и 23 (31 таксон), а наиболее часто
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встречались Fragilaria vaucheriae, Gomphonema oliva-
ceoides, Hannaea inaequidentala и Meridion circulare.

ЗАКЛЮЧЕНИЕ

В исследованных ручьях западного склона Ха-
раулахского хребта выявлено 59 видов и разно-
видностей диатомовых водорослей из 32 родов,
что в значительной степени расширило таксоно-
мический состав Bacillariophyta на этой террито-
рии на видовом (с 5 до 64) и родовом (с 5 до 37)
уровнях. Новые для устьевой области р. Лены –
35 видов. Среди обнаруженных водорослей Diato-
ma problematica впервые отмечена во флоре Рос-
сии, 17 видов и разновидностей из родов Achnan-
thidium, Cymbella, Diatoma, Diatomella, Encyonema,
Eucocconeis, Gomphonema, Nitzschia, Pinnularia, Psam-
mothidium, Rexlowea – во флоре Якутии. Большин-
ство новых для республики видов относятся к ред-
ким пресноводным видам, предпочитающим
олиготрофные водоемы.
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Diatoms of Streams of Western Slope of Kharaulakh Range, 
Republic of Sakha (Russia)
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This electron microscopy study of materials from creeks in the western slope of Kharaulakh Range (Ust-Len-
sky State Nature Reserve, Russia) has revealed 59 taxa of diatom algae from 32 genera that makes it possible
to broaden the composition of Bacillariophyta on the species level (from 5 to 64) as well as on the genus level
(from 5 to 37). Besides, a total of 35 species and varieties of diatoms new for Lena River mouth have been de-
tected. Five forms from the genera Diploneis, Gomphonema, Naviculadicta and Nitzschia have been identified
only to the genus level. Among the algae found in this study, Diatoma problematica has been recorded for the
first time for the f lora of Russia and 17 species and varieties from the genera, Achnanthidium, Cymbella, Dia-
toma, Diatomella, Encyonema, Eucocconeis, Gomphonema, Nitzschia, Pinnularia, Psammothidium, Rexlowea –
for the f lora of Yakutia. The majority of species new for the Republic of Sakha (Yakutia) are rare, freshwater
algae which prefer oligotrophic waters.

Keywords: Yakutiya, Kharaulakh Range, creeks, Bacillariophyta, electron microscopy, f lora
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По результатам электронно-микроскопического исследования проб фитопланктона двух крупных
левобережных притоков Чебоксарского водохранилища обнаружено 30 видов чешуйчатых золоти-
стых водорослей из класса Chrysophyceae, в том числе три новых для флоры России и один потен-
циально новый для науки. Приведены сведения по численности и биомассе фитопланктона с ука-
занием роли золотистых водорослей. Отмечено доминирование чешуйчатых золотистых водорос-
лей в весенних и раннелетних альгоценозах р. Керженец.
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ВВЕДЕНИЕ
Золотистые водоросли – широко распростра-

ненная группа пресноводных фитофлагеллат, от-
носимых к линии Stramenopiles или Heterokonto-
phyta, играющая важную роль в функционировании
пресноводных экосистем, особенно в водоемах
средней и низкой продуктивности (Kristiansen,
1995; Гусев и др. 2020). Для строения их талломов
отмечено большое разнообразие структурных ти-
пов, включающих виды без твердых клеточных
покровов, с образованиями в виде целлюлозных
домиков, а также виды, имеющие специализиро-
ванные кремнеземные образования (чешуйки),
покрывающие клетки (Волошко, 2017б).

В ранних работах по фитопланктону р. Волги
(Павлинова, 1930; Есырева, 1935, 1945; Корши-
ков, 1939) приводятся списки видов водорослей, в
которых отмечены Mallomonas spp., Synura uvella
Ehrenberg emend. Korschikov, S. echinulata Korschi-
kov, S. petersenii Korshikov.

Зарегулирование стока р. Волги и создание
каскада водохранилищ стимулировали исследо-
вания фитопланктона и золотистых водорослей в
его составе. В последних обобщающих сводках по
альгофлоре водоемов бассейна р. Волги приведе-
ны сведения о 43 таксонах чешуйчатых золоти-

стых водорослей из рода Mallomonas (Gusev et al.,
2019), 18 видах рода Synura, четырех видах Spinifer-
omonas, четырех видах Paraphysomonas, пяти видах
Chrysosphaerella (Балонов, 1976; Корнева, 2015).

Разнообразие фитопланктона р. Волги форми-
руется, в том числе и воздействием системы боко-
вой приточности – небольшими по протяженно-
сти реками, которые в значительной степени
определяют ее гидрологический и гидрохимиче-
ский режимы, оказывают заметное влияние на
структуру биоты (Охапкин, 1997; Воденеева,
2006). В имеющихся немногочисленных данных о
составе золотистых водорослей некоторых волж-
ских притоков (р. Керженец) в составе планктона
указываются Mallomonas acaroides var. striatula As-
mund, M. caudata Ivanov emend. Krieger, M. eoa
Takahaschi in Asmund et Takahaschi, M. tonsurata
Teiling emend. Krieger, Synura uvella Ehrenberg
emend. Korschikov, S. petersenii Korschikov, S. pe-
tersenii var. glabra (Korschikov) Huber-Pestalozzi и
S. spinosa Korschikov (Балонов, Кузьмин, 1975; Ба-
лонов, 1976). Сведений о чешуйчатых золотистых
водорослях р. Ветлуга крайне недостаточно. По
результатам исследования фитопланктона этой
реки, проведенного в 70-х гг. XX в., обнаружены
Mallomonas akrokomos Ruttner in Pascher, Mallo-
monas caudata, Mallomonas sp. и Synura verrucosa
Pascher (Есырева, Юлова, 1968; Охапкин, 1997),Сокращения. ЭМ – электронная микроскопия.

УДК 582.26+581.9

БИОЛОГИЯ, МОРФОЛОГИЯ
И СИСТЕМАТИКА ГИДРОБИОНТОВ



БИОЛОГИЯ ВНУТРЕННИХ ВОД  № 4  2021

СОСТАВ И МОРФОЛОГИЯ ЧЕШУЙЧАТЫХ ЗОЛОТИСТЫХ ВОДОРОСЛЕЙ 333

однако, идентификация видов была проведена
только с использованием световой микроскопии
и требует электронно-микроскопического под-
тверждения.

Несмотря на большое количество литератур-
ных сведений по составу и структуре фитопланк-
тона водоемов и водотоков бассейна р. Волги,
специальных таксономических работ по иденти-
фикации чешуйчатых золотистых водорослей с
применением электронной микроскопии и моле-
кулярно-генетических методов немного (Корне-
ва, 2006; Гусев и др., 2017; Gusev et al., 2019). Элек-
тронная микроскопия и ультраструктура чешуек
уже давно используются при изучении таксоно-
мии рассматриваемой группы организмов. Не-
сколько родов описаны и изучены исключитель-
но с использованием ЭМ (методы СЭМ и ТЭМ).
Применение новых подходов показало значи-
мость небольших на первый взгляд различий в
ультраструктуре чешуек и возможность их ис-
пользования в оценке эволюционных взаимосвя-
зей (Škaloud et al., 2013a; Гусев и др., 2016).

Цель работы – анализ видового состава че-
шуйчатых золотистых водорослей с использова-
нием современных подходов (электронная мик-
роскопия) в определении этой группы.

МАТЕРИАЛ И МЕТОДЫ ИССЛЕДОВАНИЯ
Исследованные водотоки по морфологиче-

ским показателям (площадь водосбора, длина)
относятся к категории средних (р. Керженец) и
больших (р. Ветлуга) рек. Они являются типично
равнинными, с выраженным весенним полово-
дьем и преобладанием снегового типа питания.
Протекая по равнинной местности с преоблада-
нием лесов, озер и болот они имеют сильно изви-
листые и неглубокие русла, небольшие продоль-
ные уклоны, небольшие скорости течения и хоро-
шо разработанные долины с пологими склонами,

незаметно переходящими в окружающую мест-
ность. Водораздельное пространство двух иссле-
дованных рек представляет собой довольно ров-
ную поверхность, что сильно затрудняет четкое
проведение границы водосборных площадей этих
водотоков (Панфилов, 1974).

Сток левобережных притоков Средней Волги
формируется в подзоне южной тайги с залесен-
ным и заболоченным водосбором. Это оказывает
существенное влияние на формирование химиче-
ского состава поверхностных вод и отражается на
характере и величинах минерализации, содержа-
нии биогенных элементов, органических веществ
гумусового происхождения (гуминовые и фуль-
вокислоты) и определяет повышенную цветность
вод, величину pH и уменьшает содержание ионов
HCO3 по сравнению с р. Волгой (табл. 1).

Для изучения состава чешуйчатых золотистых
водорослей использовали пробы фитопланктона,
отобранные в период открытой воды. На р. Кер-
женец пробы отбирали в течение вегетационного
периода (май–октябрь) 2017 г. на станции близ
пос. Рустай (56°49′79.12″ с.ш., 44°79′42.40″ в.д.),
на р. Ветлуга – на станции около д. Чернышиха
(56°85′73.18″ с.ш., 45°43′74.22″ в.д.) осенью (ок-
тябрь 2019 г.) (рис. 1). Также анализировали ар-
хивные материалы авторов по сезонной динами-
ке фитопланктона в 2014 и 2016 гг.

В период исследования измеряли темпреатуру,
pH и электропроводность воды (табл. 1).

Пробы для количественного учета отбирали
зачерпыванием поверхностного слоя воды емко-
стью объемом 0.5 л и фиксировали йодно-форма-
линовым фиксатором. Далее пробы сгущали ме-
тодом фильтрации через мембранные фильтры
“Владипор” мембраны типа МФАС-М с диамет-
ром диска 35 мм и размером пор порядка 2 мкм и
доводили объем до 5 мл.

Для изучения чешуек золотистых водорослей
пробы отмывали от йодно-формалинового фик-
сатора, 4–5 мин прожигали в серной кислоте с
бихроматом калия, отмывали с помощью дистил-
лированной воды. Осадок помещали на сетки,
покрытые формваровой пленкой (EMS FF200-
Cu-50, Electron Microscopy Sciences). Пробы про-
сматривали с использованием трансмиссионного
электронного микроскопа JEM-1011 в Центре
коллективного пользования электронной микро-
скопии Института биологии внутренних вод им.
И.Д. Папанина РАН.

РЕЗУЛЬТАТЫ ИССЛЕДОВАНИЯ
В фитопланктоне исследуемых водотоков об-

наружено 30 видов из класса Chrysophyceae,
порядков Synurales и Paraphysomonadales. Из них
19 видов принадлежат роду Mallomonas, 9 – Synu-
ra, один – Chrysosphaerella и один – Lepidochro-

Таблица 1. Основные гидрологические и гидрохими-
ческие показатели исследованных водотоков

Робщ – общий фосфор. * По данным Государственного при-
родного биосферного заповедника “Керженский”.

Показатель р. Керженец р. Ветлуга

Площадь водосбора, км2 16400 39400

Длина реки, км 290 889
Скорость течения, м/с 0.1–0.3 0.3–0.5
pH 6.1–7.53* 7.6–8.1
Цветность, град 98* –
Сумма ионов, млг/л 100.7* 133
Удельная электропровод-
ность, мкСм/см

121.9* 197.5

Робщ, мкг/л 55* 30
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КУЛИЗИН и др.

monas. В р. Керженец зафиксированы все найден-
ные нами таксоны родов Mallomonas, Synura,
Chrysosphaerella, Lepidochromonas, в р. Ветлуга от-
мечено только два вида рода Synura.

Ниже приводится список обнаруженных ви-
дов с краткой характеристикой морфологии че-
шуек и их распространения. Виды иллюстрирова-
ны оригинальными фотографиями чешуек, полу-
ченными с использованием трансмиссионного
микроскопа.

Mallomonas akrokomos Ruttner (рис. 2а). Обна-
ружен в р. Керженец впервые. Имеет широкое
распространение. Отмечен в водоемах севера
России (Волошко, 2017б), в Верхней Волге (Бало-
нов, 1976).

M. annulata (Bradley) Harris 1967 (рис. 2б–2г).
Найден в р. Керженец впервые. Широко распро-
странен в Европе, Центральной и Южной Амери-
ке, Азии, Австралии (Kristiansen, Preisig, 2007). На
территории России отмечен в р. Волге (Балонов,
1976) и в водоемах Севера России (Волошко,
2017б).

M. alata Asmund, Cronberg et Dürrschmidt (рис. 2д).
Отмечен в р. Керженец впервые. Широко распро-
страненный вид (Kristiansen, Preisig, 2007). Встре-
чается в Европейских странах, России (Волошко,
2017б).

M. allorgei (Deflande) Conrad (рис. 2е). Зареги-
стрирован впервые в р. Керженец. Широко рас-
пространен, встречается в водоемах Европы, Се-
верной, Центральной и Южной Америки, Африке
и Австралии (Kristiansen, Preisig, 2007). На террито-

рии России отмечен в водоемах Севера России (Во-
лошко, 2017б).

M. calceolus Bradley (рис. 2ж). Обнаружен в
р. Керженец впервые. Широко распространен-
ный вид (Kristiansen, Preisig, 2007). На территории
России отмечен в Карелии (Балонов, 1979), Нев-
ской губе, Вологодской обл. и водоемах Больше-
земельской тундры (Волошко, 2017б; Siver et al.,
2005).

M. сaudata Ivanov emend. Krieger (рис. 2з). Ра-
нее отмечен в планктоне р. Керженец и волжских
водохранилищ (Балонов, Кузьмин, 1975). Один
из самых широко распространенных видов, кос-
мополит (Kristiansen, 2005), олигосапробионт
(Watson, Satchwill, 2003). Кроме водохранилищ
Волжского каскада обнаружен в крупных волж-
ских притоках (Шоша, Созь, Ока, Кама) (Бало-
нов, Кузьмин, 1975).

M. сostata Dürrschmidt (рис. 2и). Обнаружен в
р. Керженец впервые. Широко распространен.
Встречается в водоемах Европы, Северной Аме-
рике, Азии, Австралии и в водоемах Севера Рос-
сии (Большеземельская и Воркутинская тундры)
(Siver et al., 2005; Волошко, 2017б). Ацидофил, в
водоемах с низкой минерализацией.

M. crassisquama (Asmund) Fott var. crassisquama
(рис. 2к). Впервые зарегистрирован в р. Керже-
нец. Широко распространен, особенно в умерен-
ных широтах (Kristiansen, Preisig, 2007). Отмечен
в водоемах Севера России (Волошко, 2017б).

M. heterospina Lund (рис. 2л). Найден впервые в
р. Керженец. Широко распространен (Kristian-
sen, Preisig, 2007). Отмечен в планктоне Рыбин-

Рис. 1. Карта-схема исследованных водотоков с обозначением станций отбора проб.

д. Чернышиха

пос. Рустайр. К
ерж

енец

р. Волга

р. Ветлуга
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Рис. 2. Чешуйки таксонов рода Mallomonas: а – M. akrokomos; б–г – M. annulata; д – M. alata; е – M. allorgei; ж – M. cal-
ceolus; з – M. сaudata; и – M. сostata; к – M. сrassisquama var. crassisquama; л – M. heterospina; м–о – M. jubata, п –
M. mangofera; р – M. multiunca; c, т – M. munda, у, ф – M. papillosa var. papillosa.
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ского водохранилища (Балонов, Кузьмин, 1975) и
в водоемах Севера России (Волошко, 2017б).

M. jubata Němcová, Kreidlová, Pusztai & Neustu-
pa (рис. 2м–2о). Недавно описанный вид, выде-
лен из группы M. pumilio (Němcová et al., 2013).
Первая находка на территории России. Отмечен в
р. Керженец. Чешуйки вида характеризуются ря-
дом морфологических признаков. Апикальные
чешуйки, образующие воротник, ассиметричные,
удлиненные с выраженным куполом (рис. 2м). Сре-
динные чешуйки ромбические без купола
(рис. 2н, 2о). Ретикулум щита состоит из ячей не-
правильной формы и содержит от одной до трех
пор. Размеры чешуек в популяции из р. Керженец
варьируют от 3.9 до 4.7 мкм в длину, 2.6 до 3.1 мкм
в ширину. Распространен в странах Европы
(Франция, Греция) в небольших прудах, бассей-
нах, сфагновых болотах. Встречается при pH 4.6–
7.2 (Němcová et al., 2013).

M. mangofera Harris et Bradley (рис. 2п). Обнару-
жен в р. Керженец впервые. Вид описан из водое-
мов Великобритании (Harris, Bradley, 1960), встре-
чается в других районах Европы (Němcová et al.,
2012; Škaloud et al., 2013b). Считается, что вид
имеет космополитное распространение (Kristian-
sen, Preisig, 2007), однако, исследования послед-
них лет показали, что обнаруженный морфотип
характерен для европейской территории, а мор-
фотипы из других регионов (Южная Америка,
тропическая Азия и Африка) представляют собой
другие виды (Gusev et al., 2019). В России ранее
отмечен только на Северо-Западе Европейской
части (Сафронова, 2014).

M. multiunca Asmund (рис. 2р). Обнаружен в
р. Керженец впервые. Широко распространен-
ный вид. Отмечен в водоемах Севера России (Во-
лошко, 2017б), водохранилищах Волжского кас-
када (Балонов, Кузьмин, 1975), в Европе, Север-
ной и Центральной Америке, Азии (Kristiansen,
Preisig, 2007).

M. munda (Asmund, Cronberg & Dürrschmidt)
Němcová (рис. 2с, 2т). Обнаружен в р. Керженец
впервые. Изначально чешуйки такого типа опи-
саны как M. pumilio var. munda Asmund, Cronberg &
Dürrschmidt (Dürrschmidt, 1982). Проведенная
геометрическая морфометрия позволила повы-
сить ранг разновидности до вида, выделив его из
группы M. pumilio (Němcová et al., 2013). Биполяр-
ный вид (Kristiansen, Preisig, 2007). В России от-
мечен в водоемах большеземельской тундры (Siv-
er et al., 2005), в карстовых озерах Центральной
России (Gusev, 2013) и небольших водоемах Ле-
нинградской обл. (Сафронова, 2014).

M. papillosa Harris et Bradley var. papillosa
(рис. 2у, 2ф) обнаружен в р. Керженец впервые.
Космополитный вид (Kristiansen, Preisig, 2007).
Найден в р. Волга (Балонов, 1976), водоемах Се-
вера России (Волошко, 2017б).

M. punctifera Korschikov var. punctifera (рис. 3а,
3б). Обнаружен в р. Керженец впервые. Широко
распространенный вид, обычен в северных и уме-
ренных широтах (Kristiansen, Preisig, 2007). Отме-
чен в планктоне Волжских водохранилищ (Бало-
нов, Кузьмин 1975), в водоемах Севера России
(Волошко, 2017б).

M. retifera Dürrschmidt (рис. 3в, 3г). Впервые
отмечен на территории России в р. Керженец. Че-
шуйки трехсторонние, немного ассиметричные,
длина 4.7–4.8 мкм, ширина 2.1–2.9 мкм. Купол с
рассеянными папиллами. V-образное ребро с вы-
раженным капюшоном. Переднее субмаргиналь-
ное ребро толстое. Задняя кромка широкая, глад-
кая, передняя – узкая с рядами папилл. Встреча-
ется на территории Европы (Pichrtova et al., 2007;
Němcová et al., 2012), Южной Америки
(Dürrschmidt, 1982), Восточной Азии (Kristiansen,
Preisig, 2007). Редкий вид.

M. striata Asmund var. striata (рис. 3д). Обнару-
жен в р. Керженец. Широко распространенный
вид, отмечен в планктоне волжских водохранилищ,
в крупных волжских притоках (Шоша, Созь, Ока,
Керженец, Кама) (Балонов, Кузьмин, 1975).

Mallomonas sp. (рис. 3е). Обнаружен в
р. Керженец. Найденная чешуйка не подходит по
описанию к ранее известным видам. Относится к
секции Striatae Asmund & Kristiansen. Чешуйки
эллиптические, 4.6 мкм длиной, 2.8 мкм шири-
ной. Купол чешуйки почти округлый, с продоль-
ными ребрами. На щите расположено 18 дугооб-
разно изогнутых поперечных ребер. V-образное
ребро широко закругленное с хорошо выражен-
ным капюшоном. В углу V-образного ребра рас-
положено несколько крупных пор. Антериальная
кромка с ребрами. Новый для науки вид, требую-
щий для описания более подробного изучения.

M. tonsurata Teiling emend. Krieger (рис. 3ж).
Обнаружен в р. Керженец. Ранее отмечен в планк-
тоне р. Керженец (Балонов, Кузьмин, 1975). Кос-
мополит, встречался в Волжских водохранилищ,
дельте р. Волги, отмечен на территории севера
Европейской России (Балонов, Кузьмин, 1975;
Волошко, 2017б).

Chrysosphaerella brevispina Korschikov (рис. 3т, 3у).
Вид зарегистрирован в р. Керженец. Имеет широ-
кое распространение (космополит), обычен в
планктоне пресных вод: реках, озерах, водохра-
нилищах, сфагновых болотах (Снитько и др.,
2016; Волошко, 2017б).

Lepidochromonas poteriophora (Moestrup & Kris-
tiansen) Kapustin & Guiry (syn. Paraphysomonas po-
teriophora Moestrup & Kristiansen, Clathromonas poter-
iophora Scoble & Cavalier-Smith) (рис. 3ф). Впервые
обнаружен на территории России в р. Керженец.
Характеризуется сетчатыми чешуйками, округ-
лыми в основании, образующими выступ (вы-
рост), расширяющийся на конце (Thomsen et al.,
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Рис. 3. Чешуйки таксонов рода Mallomonas, Synura, Chrysosphaerella и Lepidochromonas: а, б – Mаllomonas
punctifera var. punctifera; в, г – M. retifera; д – M. striata var. striata; е – Mallomonas sp., ж – M. tonsurata, з–к – Synura echi-
nulata, л, м – S. multidentata, н – S. punctulosa, о – S. spinosa f. spinosa, п – S. spinosa f. longispina, р, с – Synura uvella, т, у –
Chrysosphaerella brevispina, ф – Lepidochromonas poteriophora.
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1981). Найден лишь в пяти европейских место-
обитаниях в Дании (Thomsen et al., 1981), Герма-
нии, Великобритании (Finlay, Clarke, 1999) и Че-
хии (Škaloud et al., 2013b). Проведенная в 2014 г.
ревизия рода Paraphysomonas с использованием
молекулярно-генетических методов (Scoble, Cav-
alier-Smith, 2014) показала значимость ряда при-
знаков (форма базальной пластинки, длина и
форма шипа, корончатой чешуйки и др.) при
идентификации его видов. В результате выделен
новый род – Clathromonas Scoble & Cavalier-
Smith, представители которого характеризова-
лись чешуйками с сетчатой структурой. Однако,
этот род является незаконным (ст. 52.1 Междуна-
родного кодекса номенклатуры водорослей, гри-
бов и растений), поскольку включает тип рода
Lepidochromonas Kristiansen – L. diademifera
(E. Takah.) Kristiansen. Авторы работы (Kapustin,
Guiry, 2019) восстановили забытый род Lepi-
dochromonas и перенесли в него виды
рода Clathromonas.

Synura echinulata Korschikov (рис. 3з–3к). Об-
наружена в р. Керженец впервые. Широко рас-
пространенный вид. Ранее найдена в бассейне
Верхней Волги (Балонов, Кузьмин, 1974), в водо-
емах севера России (Волошко, 2017б), в малых ре-
ках антропогенно преобразованных ландшафтов
(Гусев и др., 2017). Характерна для пресных водо-
емов разного типа с pH от нейтральной до слабо-
кислой.

S. multidentata (Balonov et Kuzmin) Péterfi et
Momeu (рис. 3л, 3м). Найдена в р. Керженец
впервые. Вид приурочен к водоемам умеренных
широт. Встречается в Европе и Северной Амери-
ки. На территории России отмечен в Верхней
Волге (как разновидность S. echinulata f. muliden-
tata Balonov et Kuzmin), водоемах Вологодской
обл. (Балонов, 1980), на Чукотском п-ове и в бас-
сейне р. Колымы (Кузьмин, 1985).

S. punctulosa Balonov (рис. 3н). Обнаружена в
р. Керженец впервые. Встречается редко, в уме-
ренных широтах. Отмечена на территории Евро-
пы и Азии. В России зарегистрирована в бассей-

нах Верхней Волги (Балонов, 1976) и Нижнего
Енисея (Бессудова 2016).

S. spinosa Korshikov f. spinosa (рис. 3о). Ранее
обнаружена в р. Керженец (Балонов, Кузьмин,
1974). В р. Ветлуга зарегистрирована впервые.
Космополит. Отмечена в большинстве работ, по-
священных исследованиям чешуйчатых золоти-
стых водорослей (Балонов, 1976; Балонов, 1979;
Балонов, Кузьмин, 1986; Siver et al., 2005; Volosh-
ko, 2010; Safronova, Voloshko, 2013; Волошко,
2017б; Гусев и др., 2017).

S. spinosa f. longispina Petersen et Hansen (рис. 3п).
Обнаружена в р. Керженец впервые. Широко
распространена, но встречается нечасто. В Рос-
сии разновидность указана для бассейна р. Волги
(Балонов, Кузьмин, 1974; Балонов, 1976), водое-
мов севера Европейской России (Волошко,
2017б) и Полярного Урала (Voloshko, 2010). Име-
ются находки данной формы в малых реках го-
родской зоны (Гусев и др., 2017).

S. uvella Ehrenberg emend. Korschikov (рис. 3р, 3с).
В планктоне р. Керженец была отмечена ранее
(Балонов, Кузьмин, 1974). Космополит. Найдена
в водоемах Волжского бассейна (Балонов, 1976),
Севера Европейской России (Voloshko, Gavrilova,
2001; Safronova, Voloshko, 2013), Полярного Урала
(Voloshko, 2010), в карстовых озерах Владимирской
обл. (Gusev, 2013) и в малой реке г. Нижний Новго-
род (Гусев и др., 2017).

Особую сложность вызывает идентификация
представителей рода Synura из секции Peterseniae,
поскольку определение проводят по размерам че-
шуек и их структурных элементов (табл. 2, рис. 3).

S. conopea Kynčlova et Škaloud (рис. 4а, 4б; табл. 2).
Обнаружена в р. Керженец впервые. Ранее вид
отмечен в малых городских водотоках г. Нижний
Новгород (Гусев и др., 2017). Найден в водоемах
Европы и Южной Америки (Škaloud et al., 2012).

S. glabra Korshikov em. Škaloud et Kynčlova in
Škaloud (рис. 4в–4д, табл. 2). Обнаружена в
р. Керженец. Ранее отмечена как разновидность
S. petersenii var. glabra (Балонов, Кузьмин, 1974).
Широко распространенный вид (Балонов, Кузь-

Таблица 2. Размеры передних чешуек и их структурных элементов у таксонов рода Synura (секция Peterseniae)

Показатель S. petersenii S. conopea S. glabra

Длина чешуйки, мкм 3.9–4.8 3.2–4.0 3.4–3.8
Ширина чешуйки, мкм 1.6–2.7 1.7–1.9 2.3–2.5
Диаметр отверстия базальной пластинки в апикальной части, мкм 0.25–0.38 0.25–0.37 0.16–0.37
Диаметр пор базальной пластинки, нм 30–55 30–60 30–45
Диаметр пор медиального гребня, нм 35–60 90–130 41–75
Количество поперечных ребер 21–31 23–27 19–23
Отношение длины чешуйки к ширине чешуйки 1.5–2.2 1.8–2.1 1.4–1.6
Отношение ширины чешуйки к ширине медиального гребня 2.8–3.7 2.4–2.7 3.1–3.9
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мин, 1974; Балонов, 1976; Кузьмин, Кузьмина
1987; Voloshko, 2010; Волошко, 2017б; Гусев и др.,
2017). Обнаружена в водоемах разного типа.

S. petersenii Korshikov (рис. 4е–4к; табл. 2). Об-
наружена во всех исследованных водотоках (в ре-
ках Керженец и Ветлуга). Ранее зарегистрирована
в планктоне р. Керженец (Балонов, Кузьмин,
1974). Вид широко распространен (Škaloud et al.,
2012; Boo et al., 2010). Идентификация на основе
структуры чешуек не позволяет сделать одно-
значный вывод о таксономической принадлеж-
ности, поскольку возможна путаница с другими
ранее описанными видами комплекса S. petersenii.
Молекулярно-генетический анализ на основе
штаммов коллекции водорослей Института био-
логии внутренних вод РАН (Гусев и др., 2016)
подтвердил наличие данного вида на территории
европейской части России.

ОБСУЖДЕНИЕ РЕЗУЛЬТАТОВ
Несмотря на более чем столетнее изучение фи-

топланктона водоемов и водотоков Нижегород-
ского региона, специализированные исследова-
ния золотистых водорослей с применением элек-
тронной микроскопии были начаты только с
1970-х гг. (Балонов, 1976) и продолжились далее
на примере небольших рек г. Нижний Новгород
(Гусев и др., 2017; Gusev et al., 2019). Списки аль-
гофлоры, приводимые в работах А.Г. Охапкина и

Е.Л. Воденеевой, содержат сведения о составе зо-
лотистых водорослей левобережных волжских
притоков (Охапкин, 1997; Воденеева, 2006), одна-
ко, эти находки не были подтверждены электрон-
но-микроскопическими исследованиями и тре-
бовали уточнения.

Золотистые водоросли являются важным ком-
понентом альгоценозов в общей численности и
биомассе фитопланктона изученных водотоков.
Как правило, сезонная динамика фитопланктона
изученных водотоков характеризуется тремя
подъемами биомассы: весной, летом и осенью.
Весеннее и осеннее развитие фитопланктона
обеспечено диатомовыми и золотистыми водо-
рослями, летнее – зелеными, диатомовыми, не-
редко при участии золотистых и сине-зеленых во-
дорослей.

Средние многолетние численность и биомасса
фитопланктона в р. Керженец за вегетационные пе-
риоды 2014–2016 гг. достоверно не различались, ко-
лебались от 1.95 ± 0.78 до 4.79 ± 0.29 млн кл./л и от
1.39 ± 0.24 до 2.07 ± 0.68 г/м3 и соответствовали
таковым мезотрофных вод. Численность фито-
планктона в р. Ветлуга варьировала от 4.34 ± 0.76
до 6.6 ± 1.3 млн кл./л, биомасса – от 0.74 ± 0.11 до
1.51 ± 0.42 г/м3. Развитие золотистых водорослей
в изученных реках было неодинаковым в разные
периоды гидрологического цикла, максимальные
показатели зарегистрированы весной. В р. Ветлу-

Рис. 4. Чешуйки таксонов рода Synura секции Peterseniae: а, б – S. conopea, в–д – S. glabra, е–к – S. petersenii.
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ге обилие золотистых водорослей достигало 33%
общей численности (0.33 млн кл./л) и 28% общей
биомассы фитопланктона (0.11 г/м3). Среди них
преобладали представители родов Dinobryon (D. di-
vergens O.E. Imhof, D. sociale (Ehrenberg) Ehren-
berg), Chrysococcus (C. biporus Skuja), доля чешуй-
чатых золотистых водорослей в формировании
численности и биомассы альгоценозов незначи-
тельна (<5%). Более существенным был вклад че-
шуйчатых золотистых водорослей в формирова-
нии планктона р. Керженец. В 2017 г. в весенних
и раннелетних альгоценозах отмечено доминиро-
вание видов из родов Mallomonas spp. и Synura spp.,
численность и биомасса которых достигали 0.15–
0.19 млн кл./л и 0.12–0.16 г/м3 соответственно.

Несмотря на низкие показатели развития че-
шуйчатых золотистых водорослей в исследован-
ных водотоках, состав их оказался относительно
богатым (30 видов из 4 родов). Среди них Mallo-
monas jubata, Mallomonas retifera и Lepidochromonas
poteriophora впервые отмечены на территории
России. Большинство видов в исследуемых реках
обнаружены впервые. Анализ географического
распространения показал, что большая часть вы-
явленных таксонов относятся к космополитным
и широко распространенным видам. Для ряда ви-
дов характерен биполярный ареал (Mallomonas
jubata, M. munda, M. retifera), некоторые таксоны
отмечены в северных и умеренных широтах
(M.allorgei, M. multinuca, M. punctifera, Synura multi-
dentata).

Высокое таксономическое разнообразие дан-
ной группы хорошо согласуется с результатами
других исследований в регионе (Гусев и др., 2017;
Gusev et al., 2019). Вероятно, на это влияет уни-
кальное расположение изученных водотоков в зо-
не бореально-неморального экотона, бореальная
часть которого характеризуется преобладанием
лесов, озер и болот. Несмотря на высокое видовое
богатство, чешуйчатые золотистые водоросли за-
нимают лидирующее положение лишь в весенних
альгоценозах р. Керженец.

Большинство найденных видов отмечены в
р. Керженец, характеризующейся олигоацидны-
ми водами с повышенным значением цветности
вод. В ряде работ (Ilmavirta, 1988; Корнева, 2006;
Волошко, 2017a) отмечено, что основным факто-
ром, формирующим состав флоры золотистых
водорослей озерных экосистем, cлужит pH воды,
а их представленность в альгоценозах определя-
ется совокупностью показателей, – pH, уровень
трофии, цветность воды и концентрация общего
азота. Существенное влияние на состав флоры
золотистых водорослей оказывает наличие рек с
заболоченным водосбором. Исследования, про-
водимые ранее на примере рек г. Нижний Новго-
род, вытекающих из болот, показали высокое

разнообразие в них чешуйчатых золотистых водо-
рослей (Гусев и др., 2017; Gusev et al., 2019).

Выводы. Видовой состав чешуйчатых золоти-
стых водорослей двух левобережных притоков р.
Волги богат и включает 30 видовых и внутривидо-
вых таксонов из родов Mallomonas, Synura, Chryso-
sphaerella и Lepidochromonas из четырех семейств с
преобладанием видов рода Mallomonas. Богатство
видового состава изученной группы хризофит не-
сомненно связано с формирующимся в водотоках
набором и разнообразием факторов среды, под-
держивающих их высокое видовое богатство (ва-
рьирование значений рН, характерных для оли-
гоацидно-нейтральных вод, высокие показатели
цветности и трофии вод, биотопическая неодно-
родность речных систем). Большинство видов
имеет широкое географическое распростране-
ние, для трех из них характерен биполярный аре-
ал, три вида (Mallomonas jubata, Mallomonas retifera
и Lepidochromonas poteriophora) впервые обнаруже-
ны на территории России, один – потенциально
новый для науки. Показатели количественного раз-
вития изученной группы водорослей в отличии от
их видового богатства оказались незначительными,
однако максимальные численность и биомасса,
наблюдавшиеся в весенних альгоценозах р. Кер-
женец, достигали 48 и 43% общих показателей со-
ответственно.
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Silica-Scaled Chrysophytes of Some Left-Bank Tributaries of the Cheboksary Reservoir
P. V. Kulizin1, *, E. S. Gusev2, E. L. Vodeneeva1, 3, and A. G. Okhapkin1
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On the basis of electrone-microscope studies of phytoplankton of two left-bank tributaries of the Cheboksary
reservoir 30 species Silica-Scaled Chrysophytes from Chrysophyceae class, including three species new for the
Russian flora and 1 species new for science have been found. The data on abundance and biomass of phyto-
plankton with role of Chrysophytes algae are presented. Dominance of Silica-Scaled Chrysophytes in spring
and early summer algocenoses of the Kerzhenets River was noted.

Keywords: phytoplankton, Chrysophytes algae, Kerzhenets river, Vetluga river, Cheboksary reservoir
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Определены особенности микробного разнообразия осадков содовых озер Верхнее и Нижнее Белое
(Республика Бурятия). Микробные сообщества донных осадков имеют ключевое значение в био-
геохимических циклах озерных экосистем благодаря высокому разнообразию и численности мик-
роорганизмов. Расположение двух озер на расстоянии ~1 км друг от друга позволило исследовать
возможные закономерности распространения и биогеографии отдельных групп микроорганизмов
в локальном масштабе. Доминирующее положение в сообществах занимают бактерии филумов Pro-
teobacteria и Bacteroidetes (до 55% общего микробного разнообразия). Кодоминантами (>1% сравни-
тельного обилия) в осадках оз. Верхнее Белое выступают бактерии филумов Firmicutes, Spirochaetes и
Verrucomicrobia, в осадках оз. Нижнее Белое – Firmicutes, Verrucomicrobia, Planctomycetes, Patescibacte-
ria и Tenericutes. Отмечена высокая степень сходства в составе микробных сообществ этих озер на
всех уровнях микробной классификации. Общие роды занимают 76–78% микробного разнообразия
и включают доминирующие и кодоминирующие бактерии. Значительное количество последова-
тельностей (до 1.22% в осадках оз. Верхнее Белое и 3.2% в оз. Нижнее Белое) связано с суперфилу-
мом Patescibacteria, эволюционно обособленной группой бактерий.
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ВВЕДЕНИЕ
Системы мелководных соленых и солонова-

тых озер с различной минерализацией, располо-
женные на компактной площади со сходными
ландшафтными и гидрографическими условия-
ми, рассматриваются в качестве природных мо-
дельных объектов в гидрогеохимическом, геоло-
гическом и биологическом аспектах (Солотчина
и др., 2012; Namsaraev et al., 2015; Boros et al., 2016;
Schagerl, 2016; Косолапов, Косолапова, 2018;
Ануфриева и др., 2019). Наибольшее внимание
уделено исследованию микробных сообществ
донных осадков, которые благодаря высокому
разнообразию и численности микроорганизмов
имеют ключевое значение в основных биогеохи-
мических циклах озерных экосистем (Xiong et al.,
2012; Зайцева и др., 2014, 2018; Sorokin et al., 2014;
Namsaraev et al., 2015; Vavourakis et al., 2018). Так-

сономический анализ микробного разнообразия
расширяет понимание вопросов экологии и мик-
робной биогеографии этих экстремальных экоси-
стем (Pagaling et al., 2009; Xiong et al., 2012;
Vavourakis et al., 2018). Озера, расположенные в
условиях аридного климата, рассматриваются
651673 среды (Huo et al., 2015; Namsaraev et al.,
2015). Это обусловлено как фактором быстроиз-
меняющихся экологических условий, в зависи-
мости от климатических и геоландшафтных из-
менений, так и современными возможностями
изучения экологии и адаптаций микробиоты.

Исследованные озера Верхнее и Нижнее Белое
формируют Белозерскую группу в системе Ерав-
нинско-Гусиноозерских озер (Республика Буря-
тия), связанную с линейной межгорной впадиной
в зоне Байкальского рифта. Байкальский рифт
наряду с Восточно-Африканским рифтом являет-
ся еще одним примером дивергентной границы
внутри континентальной коры (Schagerl, 2016).
Расположение двух озер на расстоянии ~1 км друг

Сокращения: ОТЕ – операционные таксономические еди-
ницы.
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от друга и на одинаковых высотах (606 м над уров-
нем моря) почти нивелирует изменчивость, свя-
занную с конкретными местными различиями, –
климатические эффекты, геология и атмосфер-
ные осадки. Это позволяет сделать более точные
выводы о параметрах окружающей среды, влияю-
щих на разнообразие и распространение микро-
организмов.

Цель работы – определить микробное разно-
образие в донных осадках молекулярно-генети-
ческими методами, а также исследовать возмож-
ные закономерности распространения отдельных
групп микроорганизмов в локальном масштабе.

МАТЕРИАЛ И МЕТОДЫ ИССЛЕДОВАНИЯ
Озера Верхнее Белое (50°37′425″ с.ш.,

105°45′075″ в.д.) и Нижнее Белое (50°36′367″ с.ш.,
105°45′801″ в.д.) расположены в южной части
Боргойской степи (Джидинский район, Республи-
ка Бурятия). Территория характеризуется аридным
климатом, низкими зимними температурами,
большой сухостью воздуха и небольшим годовым
количеством осадков (250–330 мм). Озерные бас-
сейны не имеют стока, тип водно-минерального
питания смешанный: за счет атмосферных осад-
ков, вымывающих соли из почв и горных пород
водосбора, и за счет родников и ручьев. Площадь
и глубина озер варьируют в зависимости от тем-
пературных условий и количества осадков.

Пробы поверхностных осадков отбирали
20 августа 2018 г. Физико-химические параметры
придонной воды и осадков определяли непосред-
ственно в местах отбора проб с использованием
портативных приборов, макрокомпонентный со-
став придонной воды – в лабораторных условиях
по методике, описанной ранее (Зайцева и др.,
2018). Для проведения молекулярных исследова-
ний 5–10 г поверхностного слоя (0–5 см) осадков
из прибрежной зоны озер отбирали в 50-милли-
литровые пластиковые флаконы (BD Falcon TM,
Greiner Bio-One, Германия), которые затем поме-
щали в холодильник и хранили при температуре
4°C. ДНК из образцов осадков выделяли с помо-
щью набора PowerSoil DNA Isolation Kit в соот-
ветствии с рекомендациями изготовителя на обо-
рудовании Центра коллективного пользования
“Геномные технологии, протеомика и клеточная
биология” Федерального государственного бюд-
жетного научного управления Всероссийского
НИИ сельскохозяйственной метеорологии. Мик-
робное разнообразие определяли в трех повтор-
ностях, анализировали усредненные значения.
Для амплификации использовали набор прайме-
ров Ferier_F515: 5'-GTGCCAGCMGCCGCGG-
TAA-3' и Ferier_R806: 5'-GGACTACVSGG
GTATCTAAT-3'. Создание и секвенирование биб-
лиотек проводили согласно рекомендациям Illu-
mina Sample Preparation Guide. Секвенирование

библиотек проводили на платформе Illumina
MiSeq. Для биоинформационного анализа при-
меняли программы QIIME ver. 1.9.1 и SILVA
(Quast et al., 2013).

Соответствующие последовательности близ-
кородственных видов получали из базы данных
GenBank с помощью сервера EzBioCloud. Мно-
жественное выравнивание сделано с использова-
нием инструмента MUSCLE в программном па-
кете MEGA версии 7.0 (Edgar, 2004). Филогенети-
ческие деревья построены методом максимального
правдоподобия (maximum likelihood, ML) (Felsen-
stein, 1981) на основе генетических расстояний,
рассчитанных с использованием двухпараметри-
ческой модели Кимуры (Kimura, 1980) в програм-
ме MEGA 7.0.

Статистическую и математическую обработку
данных выполняли в программе XLSTAT (Addin-
soft, Франция). Для обработки данных при анали-
зе распространения некоторых классов бактерий
в микробных сообществах использовали метод
многомерного шкалирования (Zuur et al., 2007).

РЕЗУЛЬТАТЫ ИССЛЕДОВАНИЯ
Физико-химическая характеристика мест отбо-

ра проб. Озера характеризовались мелководно-
стью со средними глубинами до 2 м, соленостью и
щелочным значением рН воды (табл. 1). В период
исследований отмечены максимальные значения
минерализации воды за все годы наших исследо-
ваний этих озер. Ранее минерализация воды в
оз. Верхнее Белое не превышала 12–15 г/л, в
оз. Нижнее Белое варьировала от 4.3 до 12 г/л
(Зайцева и др., 2018). По гидрохимическим харак-
теристикам озера являются типичными содовы-
ми водоемами, с высоким щелочным рН (до 10),
низкой концентрацией кальция и магния, преоб-
ладанием в анионном составе карбонатов и гид-
рокарбонатов (HC  + C  >25 e%). По составу
доминирующих ионов вода озера Верхнее Белое
отнесена к типу гидрокарбонатной натриевой
(HC  до 32.7 e%, Na+ 99.6 e%), вода оз. Нижнее
Белое – к гидрокарбонатно-сульфатной натрие-
вой, среди анионов доминировали гидрокарбонаты
(31.8 e%) и сульфаты (30.9 e%), среди катионов –
натрий (98.9 e%) (табл. 2).

Разнообразие микробных сообществ. В поверх-
ностных осадках исследуемых озер развивались
достаточно разнообразные микробные сообще-
ства. При кластерном расстоянии 0.03 количество
ОТЕ в образцах оз. Верхнее Белое варьировало от
430 до 439, в оз. Нижнее Белое – от 442 до 452.
Индекс видового разнообразия Шеннона на
уровне рода в сообществе осадков оз. Верхнее Бе-
лое был 6.5, в оз. Нижнее Белое – 6.6. В составе
микробных сообществ в осадках оз. Верхнее Бе-
лое обнаружены представители 35 бактериальных
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и трех архейных филумов, в оз. Нижнее Белое –
39 бактериальных и четыре архейных филума. До-
минировали бактерии Proteobacteria и Bacteroide-
tes, на их долю приходилось 42–55 и 32–45% об-
щего числа классифицированных последователь-
ностей соответственно (рис. 1). Кодоминантами
(>1% сравнительного обилия) в осадках оз. Верх-
нее Белое выступали бактерии филумов Firmic-
utes, Spirochaetes и Verrucomicrobia, в осадках
оз. Нижнее Белое – Firmicutes, Verrucomicrobia,
Planctomycetes, Patescibacteria и Tenericutes.

Наиболее многочисленный класс Gammapro-
teobacteria (24–27%) составляли алкалофильные,
галотолерантные представители родов Nitrincola
(6–10%), экстремально-галотолерантные Halo-

monas (2%) (порядок Oceanospirillales), Azoarcus
(7–10%) из порядка Betaproteobacteriales, Thioal-
kalispira (2%) из порядка Ectothiorhodospirales
(рис. 2). Следует отметить, что представители по-
рядка Ectothiorhodospirales были многочисленны
во всех образцах (от 2.1 до 6.4%), но на уровне ро-
дов наблюдалось различие в составе микробных
сообществ озер: последовательности, ассоцииро-
ванные с родами Thioalkalispira и Thioalkalivibrio,
занимали значительную долю (от 0.3 до 6%) в
осадках обоих озер, бактерии рода Ectothiorodospi-
ra обнаружены лишь в микробном сообществе оз.
Верхнее Белое.

Наиболее многочисленным родом класса Alp-
haproteobacteria были алкалофильные Rhodobaca,

Таблица 1. Физико-химические параметры мест отбора проб в августе 2018 г.

Примечание. Т – температура воды, ОВП – окислительно-восстановительный потенциал.

Озеро Площадь, км2 Глубина, м Т, °С ОВП, мВ рН Минерализация,
г/л

Хлорофилл a, 
мкг/л

Верхнее Белое 3.0 2.7 26.4 –322 9.80 34.7 3.5 ± 1.6
Нижнее Белое 2.7 1.95 27.3 –325 9.75 20.9 15.3 ± 1.5

Таблица 2. Анионно-катионный состав воды озер, г/л

Озеро Na+ Са2+ Mg2+ Fe3+ HC C S Cl– F–

Верхнее Белое 12.2 0.020 0.009 0.0014 10.6 2.9 5.8 3.2 0.00057
Нижнее Белое 7.0 0.052 0.009 0.00055 5.9 1.8 4.6 1.6 0.00057

−
3O −2

3O −2
4O

Рис. 1. Сравнительное обилие доминирующих филумов в осадках озер.
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которые достигали 3–5% общего разнообразия.
Лидеры по ОТЕ, представляющие Deltaproteobacte-
ria, ассоциированы с родом Desulfuromusa (8–13%).
Также был распространен род облигатно-алкало-
фильных бактерий Desulfonatronovibrio (0.5–2%).
Алкалофильные галотолерантные бактерии ро-
дов Desulfonatronobacter (порядок Desulfobactera-

les), Desulfonatronum и Desulfonatronospira (порядок
Desulfovibrionales) составляли значительную до-
лю (~0.1–0.3%) среди сульфатредуцирующих бак-
терий.

Большинство связанных с Bacteroidetes OTЕ не
были классифицированы на уровне рода. Значи-
тельное количество Bacteroidetes отнесены к по-

Рис. 2. Сравнительное обилие (%) 40 наиболее многочисленных родов и ОТЕ.  – оз. Верхнее Белое, j – оз. Нижнее
Белое, w – роды, из которых ранее охарактеризованы изоляты, обладающие способностью преобразовывать неорга-
нические соединения серы.
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рядку Bacteroidales (15–17%). Последовательности
некультивируемой группы ML635J-40 (порядок
Bacteroidales) составляли 8–11%. Они показали вы-
сокий уровень сходства с клонами, выделенными
из содовых и соленых озер (рис. 3). Другими рас-
пространенными группами были умеренно гало-
фильные бактерии Balneolaceae и некультивируе-
мые бактерии из класса Rhodothermia также много-
численные в других содовых озерах (Vavourakis et al.,
2018). В осадках оз. Верхнее Белое они занимали до
11%, оз. Нижнее Белое – до 5%. ОТЕ, представля-
ющие Actinobacteria, были, главным образом, со-
отнесены с порядком Nitriliruptorales.

Наиболее многочисленные ОТЕ, ассоцииро-
ванные с Firmicutes, представлены сем. Syntro-
phomonadaceae, предполагаемые галоалкалифиль-
ные группы, обычно обнаруживаемые в содовых
озерах (Vavourakis et al., 2018). В осадках оз. Верх-
нее Белое доминировал род Dethiobacter – алкало-
фильные, умеренные галотолерантные хемолито-
автотрофные бактерии, единственный валидный
вид которых D. alkaliphilus впервые выделен из
осадков содовых озер Монголии (Sorokin et al.,
2008). В грунтах оз. Нижнее Белое бактерии этого
рода были немногочисленны, количество их по-
следовательностей не превышало 0.14% общего
обилия, в сообществе преобладали некультиви-
руемые клостридии семейств Syntrophomonada-
ceae и Ruminococcaceae.

В микробном сообществе оз. Нижнее Белое
>1% общего числа составляли последовательно-
сти рода Luteolibacter, филума Tenericutes.

Архейное разнообразие представляли в основ-
ном некультивируемые Nanoarchaeota и Euryar-
chaeota, однако их обилие было невысоким и не
превышало 0.6 и 0.2%, соответственно. Единич-
ные последовательности некультивируемых ар-
хей филумов Crenarchaeota и Diapherotrites опреде-
лены в осадках оз. Нижнее Белое, а некультиви-
руемые аммоний-окисляющие археи порядка
Nitrososphaeria – в грунтах оз. Верхнее Белое. Ко-
личество последовательностей, соотнесенных с
метанобактериями родов Methanocalculus, Metha-
nolobus и Methanosalsum, не превышало 0.1%.

Значительное количество последовательно-
стей – до 1.22% в осадках оз. Верхнее Белое и до
3.2% в оз. Нижнее Белое – связано с суперфилу-
мом Patescibacteria, включающему >20 филумов-
кандидатов и образующему отдельный кластер на
эволюционном древе (Rinke et al., 2013; Castelle,
Banfield, 2018). В грунтах оз. Нижнее Белое обна-
ружено 18 ОТЕ, соотнесенных с шестью классами:
Gracilibacteria, ABY1, CPR2, Parcubacteria, Sacchari-
monadia и Microgenomatia. Наиболее многочислен-
ный класс Gracilibacteria составлял 72% всех после-
довательностей, ассоциированных с Patescibacte-
ria. На представителей класса ABY1 приходилось
в среднем 22%, большая часть их отнесена к Can-
didatus Falkowbacteria. Единичные последова-

Рис. 3. Филогенетическое дерево 16S рРНК последовательностей, отнесенных классификатором SILVA к группе Bac-
teroidales; ML635J-40 aquatic group (отмечены жирным шрифтом), и референсных штаммов из других щелочных или
соленых местообитаний. На дендрограмме представлены значения >50%.

Bacteroidales De233

Clone ML635J-56 Soda Lake (AF507862.1)

Bacteroidales SB48

Clone CSS133 Coastal-Soil (JX240684.1)

Belliella pelovolcani CC-SAL-25 (EU685336.1)

54
52

56

86
69

57

57

79

70

100

55

79
69

100
95

60

Bacteroidales ML635J-4

Bacteroidales R13L1B9

 Bacteroidales 16SPic-16/l-OTU47

Bacteroidales WN-FWB-107

Bacteroidales WN-FWB-124

Bacteroidales HJ1A6

Bacteroidales JCX-4

Bacteroidales A824

Bacteroidales ALM-360-381

Clone ML 635J-20 Soda Lake (AF507861.1)

Clone WN-HWB-154 Alkaline Hypersaline Lake (DQ432348)

Clone BSA1B-12 (AB175366.1)

Flavobacterium aquatile LMG_4008 (NR_118482.1)

Alkaliflexus imshenetskii Z-7010 (AJ784993.1)



348

БИОЛОГИЯ ВНУТРЕННИХ ВОД  № 4  2021

ЗАЙЦЕВА и др.

Рис. 4. Филогенетическое дерево 16S рРНК последовательностей, принадлежащих суперфилуму Patescibacteria на ос-
нове классификатора SILVA. Наиболее многочисленная в микробном сообществе группа Gracilibacteria отмечена
жирным шрифтом. На дендрограмме представлены значения >50%.
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тельности класса Microgenomatia обнаружены
лишь в осадках оз. Нижнее Белое. В оз. Верхнее
Белое преобладали представители Gracilibacteria
(до 95% последовательностей Patescibacteria),
остальные классы были представлены лишь еди-
ничными последовательностями (рис. 4).

Микроорганизмы суперфилума Patescibacteria
характеризуются симбиотическим образом жиз-
ни (Castelle, Banfield, 2018), при котором эти
предполагаемые облигатные ферментеры получа-
ют необходимые метаболиты от симбиотического
бактериального или архейного партнера и, в свою
очередь, обеспечивают конечные продукты фер-
ментации (Rinke et al., 2013; Brown et al., 2015; Nel-
son, Stegen, 2015; Castelle, Banfield, 2018). Проана-
лизировано распространение 24 наиболее много-
численных классов в осадках озер (рис. 5). В
результате выявлены возможные симбионты, ас-
социированные с классами Gracilibacteria, ABY1,
CPR2, Parcubacteria, Saccharimonadia и Microge-
nomatia. Так, Gracilibacteria, Parcubacteria и Mi-
crogenomatia имели сходные тенденции распро-
странения с Gammaproteobacteria и Actinobacteria.

Представители ABY1 и CPR2 демонстрировали
возможное созависимое распространение с Del-
taproteobacteria, Anaerolineae, Ignavibacteria и Planc-
tomycetacia. Класс ABY1 в микробных сообществах
озер представлен несколькими ОТЕ Ca. Falkowbac-
teria. Проведенные ранее исследования (Ananthara-
man et al., 2016) идентифицировали функциональ-
ные гены-маркеры сульфатредукции dsrD в гено-
мах Ca. Falkowbacteria и выявили их высокое
сходство с генами сульфатредуцирующих Del-
taproteobacteria.

При помощи диаграмм Венна проведено срав-
нение микробных сообществ осадков в исследо-
ванных озерах по составу общих и уникальных
родов (рис. 6). Общие роды занимали 76–78%
микробного разнообразия и включали доминиру-
ющие и содоминирующие бактерии. Уникальные
для каждого местообитания роды, за редким ис-
ключением, были представлены единичными по-
следовательностями. В целом, следует отметить
высокую степень сходства в составе микробных
сообществ этих озер на всех уровнях микробной
классификации.
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Исследуемые озера, по-видимому, представ-
ляют собой остатки обширного древнего водоема
(Солотчина и др., 2012). При значительном сход-
стве морфометрических, геологических и геохи-
мических характеристик озер имеется ряд био-
топных различий. Озеро Нижнее Белое характе-
ризуется преобладанием низких, топких и
заболоченных берегов с большим количеством
органической массы и повышенным содержани-
ем хлорофилла а в воде. Песчаные берега
оз. Верхнее Белое почти лишены растительности.
По-видимому, объяснением наблюдаемых гидро-
химических и микробиологических различий в эко-
системах исследуемых озер может быть большее ор-
нитолимнологическое влияние на оз. Нижнее Бе-
лое. Традиционно эти два озера служат местами
пролета, отдыха и гнездования мигрирующих
околоводных и водоплавающих птиц, – мощных
биовекторов в экосистеме озер за счет процессов
биоаккумулирования и повышения концентра-
ции питательных веществ (N, P), что отражается в
гораздо более высоких уровнях хлорофилла а
(Boros et al., 2016).

Поверхностный слой донных осадков в содовых
озерах традиционно рассматривается как местооби-
тание наиболее разнообразных и метаболически ак-
тивных микробных сообществ (Vavourakis et al.,
2018). Исследование показало, что, несмотря на
сравнительно невысокую минерализацию (≤35 г/л),
состав микробных сообществ содовых озер Верх-

нее и Нижнее Белое на разных уровнях классифи-
кации сходен с микробными сообществами озер с
более экстремальными значениями солености
(Vavourakis et al., 2018; Zhao et al., 2020).

На уровне рода самые многочисленные ОТЕ
филогенетически тесно связаны с несколькими
некультивируемыми Bacteroidetes, классифициро-
ванными SILVA как ML635J-40 aquatic group. Эта
группа также многочисленна в экстремальных
условиях содового оз. Моно Лейк (Humayoun et al.,
2003), в поверхностных осадках высокоминерали-
зованных озер Кулундинской степи (Алтай, Рос-
сия) с минерализацией 100–400 г/л (Vavourakis et al.,
2018). Еще один лидер в микробных сообществах –
род Nitrincola (Gammaproteobacteria), включаю-

Рис. 5. Сравнительный анализ распространения классов Patescibacteria в микробных сообществах поверхностного
слоя осадков исследованных озер методом многомерного шкалирования (PCoA). ВБ1, ВБ2, ВБ3 – образцы из
оз. Верхнее Белое, НБ1, НБ2, НБ3 – из оз. Нижнее Белое. Круг и эллипс объединяют возможных симбионтов с клас-
сами Gracilibacteria, ABY1, CPR2, Parcubacteria и Microgenomatia.
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щий алкалофильных, галотолерантных факульта-
тивно анаэробных бактерий, способных восста-
навливать нитраты (Joshi et al., 2020). Все пять
признанных видов этого рода, описанные к на-
стоящему времени, выделены из содовых или со-
леных щелочных местообитаний (Borsodi et al.,
2017; Joshi et al., 2020). Наибольшее сходство выяв-
лено с алкалофильными, галотолерантными штам-
мами Nitrincola alkalilacustris, выделенными из содо-
вых озер Венгрии (Borsodi et al., 2017). Следует отме-
тить высокую численность последовательностей,
которые представляют роды, обладающие способ-
ностью преобразовывать неорганические соедине-
ния серы. Сероокисляющие Rhodobaca (Alphapro-
teobacteria) преобладали в осадках оз. Верхнее Бе-
лое (до 3%), хемолитоавтотрофные Thioalkalispira
(Gammaproteobacteria) в большем количестве об-
наружены в осадках оз. Нижнее Белое (до 6%).
Литоавтотрофные сульфатредуцирующие бакте-
рии из родов Desulfonatronovibrio и Desulfonatrono-
spira (Deltaproteobacteria) и серо/тиосульфатре-
дукторы, способные к литоавтотрофному дис-
пропорционированию полисульфидов, из родов
Desulfurivibrio и особенно многочисленные Desul-
furomusa (Deltaproteobacteria), вместе составляли
значительную часть сообщества (~12–15%). Мно-
гие члены последних трех функциональных групп
обладают способностью связывать азот в допол-
нение к неорганическому углероду (Sorokin et al.,
2014; Vavourakis et al., 2018). Помимо очевидного
высокого метаболического и таксономического
разнообразия бактерий цикла серы, в верхнем
слое отложений может поддерживаться разнооб-
разное гетеротрофное сообщество, включающее
как универсальные, так и очень специализиро-
ванные бактерии-деструкторы.

Значительное количество последовательно-
стей (до 1.22% в осадках оз. Верхнее Белое и до
3.2% в оз. Нижнее Белое) связано с суперфилу-
мом Patescibacteria, который содержит Parcubacte-
ria (OD1), Saccharibacteria (TM7), Gracilibacteria
(GN02) и Microgenomates (OP11) (Peura et al., 2012;
Rinke et al., 2013), а также входит в Candidate Phyla
Radiation (CPR) – большую монофилетическую
группу некультивируемых бактериальных линий,
известных, почти исключительно, на основе ге-
номов, полученных с использованием молеку-
лярно-генетических методов (Castelle, Banfield,
2018). В последнее время все большее внимание
уделяется этому разнообразному суперсуперфи-
луму, включающему >70 филумов-кандидатов,
образующему отдельный кластер на эволюцион-
ном древе (Wrighton et al., 2012; Brown et al., 2015;
Nelson, Stegen, 2015; Castelle, Banfield, 2018). Вы-
явлен целый ряд особенностей этих бактерий, на-
чиная от необычного, предположительно, эпи-
симбиотического образа жизни, а также сверхма-
лые размеры клеток, вставки внутри генов 16S
рРНК, отсутствие рибосомных белков L30, не-

большие размеры генома (часто <1 МБ) и метабо-
лические ограничения (частичный цикл трикар-
боновых кислот, отсутствие комплексов цепей
переноса электронов и неполные пути биосинте-
за нуклеотидов и аминокислот) (Brown et al., 2015;
Tian et al., 2020). Считается, что они произошли
от очень ранних организмов (возможно, с не-
большими геномами), а их эволюционные траек-
тории были сформированы, вероятно, комбина-
цией потери генов, горизонтальным переносом
генов и конвергентной эволюции (Tian et al.,
2020). Обнаружено, что Parcubacteria (OD1) и Mi-
crogenomates (OP11) широко распространены в
грунтовых водах, отложениях, озерах и других во-
доносных горизонтах (Tian et al., 2020), а также в
бескислородных местообитаниях, богатых орга-
ническими веществами, и, вероятно, участвуют в
круговороте C, H и S (Wrighton et al., 2012). В содо-
вых и содово-соленых озерах несколько новых гало-
алкалофильных Patescibacteria идентифицированы
среди доминирующих таксонов (Vavourakis et al.,
2018; Zhao et al., 2020). Это согласуется с исследо-
ваниями круговорота питательных веществ Mi-
crogenomates и Parcubacteria, которые связаны с
экосистемами, богатыми серой (Peura et al., 2012;
Rinke et al., 2013).

Выводы. Выявлено высокое сходство в разно-
образии микробных сообществ и распростране-
нии доминирующих таксонов в локальном мас-
штабе содовых озер Верхнее Белое и Нижнее Бе-
лое. Уникальные для каждого местообитания
роды, за редким исключением, представлены
единичными последовательностями и определя-
лись экологическими и гидрохимическими осо-
бенностями каждого озера. Помимо очевидного
высокого метаболического и таксономического
разнообразия бактерий цикла серы, в осадках со-
довых озер поддерживается разнообразное гете-
ротрофное сообщество, включающее как универ-
сальные, так и очень специализированные бакте-
рии – деструкторы.
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The Features of the Microbial Composition
of the Belozersky Group Soda Lakes (Republic of Buryatia)

S. V. Zaitseva1, *, E. Yu. Abidueva1, K. V. Zaitseva2, and Ch.-H. Sun3
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Microbial communities of bottom sediments play a key role in biogeochemical cycles in lake ecosystems due
to the high diversity and ability of microorganisms. In our study, the features of the microbial diversity in sed-
iments of soda lakes Verkhnee and Nizhnee Beloe (Republic of Buryatia) were determined. The location of
the two lakes at a distance of about 1 km from each other allows us to study the possible patterns of distribu-
tion of individual groups of microorganisms on a local scale. The dominant position in the communities is
occupied by the bacteria of the phyla Proteobacteria and Bacteroidetes, which account for up to 55% of the
total microbial diversity. The co-dominants (>1% of the comparative abundance) in the sediments of the Up-
per White Lake are the bacteria of the films Firmicutes, Spirochaetes and Verrucomicrobia, in the sediments
of the Lower White Lake – Firmicutes, Verrucomicrobia, Planctomycetes, Patescibacteria, and Tenericutes.
We founded high similarity in the composition of the microbial communities of these lakes at all levels of mi-
crobial classification. The shared genera occupy 76–78% of the microbial diversity and include dominant and
co-dominant bacteria. A significant number of sequences – up to 1.22% in the sediments of Lake V. Beloye
and up to 3.2% in the lake. N. Beloye – were associated with the superphilum Patescibacteria, an evolution-
arily distinct group of bacteria.

Keywords: microbial ecology, microbial diversity, soda lakes, high-throughput sequencing, Patescibacteria
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Исследованы видовой состав и распределение свободноживущих инфузорий планктона в русловой
части водохранилищ Средней и Нижней Волги в период конца гидрологической весны 2016 г. и в
летнюю межень 2017 г. Показана тенденция снижения видового разнообразия инфузорий вниз по
каскаду волжских водохранилищ, расширены представления о распространении некоторых редких
видов и распределении по Волжскому каскаду основных групп структурообразующих видов из от-
рядов Tintinnida и Choreotrichida. Численность инфузорий на участке от плотины Рыбинской ГЭС
до г. Астрахань варьировала в пределах 20–4785 тыс. экз./м3, биомасса – 0.1–254 мг/м3. Наибольшие
видовое разнообразие, обилие и продукция инфузорий зарегистрированы в Горьковском и Чебок-
сарском водохранилищах, а также на незарегулированном участке Нижней Волги, что обусловлено
более высоким уровнем трофности. Обсуждались факторы, определяющие сезонные и межгодовые
различия распределения инфузорий в р. Волге.

Ключевые слова: инфузории планктона, видовое разнообразие, структура сообщества, размерный
спектр, пространственное распределение, водохранилища, Средняя и Нижняя Волга
DOI: 10.31857/S0320965221030049

ВВЕДЕНИЕ
Инфузории – важнейший структурно-функ-

циональный компонент пресноводных экоси-
стем, в том числе крупных рек и водохранилищ.
Изучение их разнообразия и экологического зна-
чения в экосистеме р. Волги проводится >100 лет.
Первые работы относятся к периоду до создания
каскада водохранилищ, в них приведены списки
видов инфузорий в составе других групп простей-
ших и немногочисленные сведения об их обилии
(Волга…, 1978). В последующие годы инфузорий
исследовали, в основном, на Верхней Волге
(Мордухай-Болтовская, Сорокин, 1965) и в аван-
дельте реки (Косова, 1965). Восполнили пробел в
изучении данной группы гидробионтов работы
Н.В. Мамаевой и З.М. Мыльниковой, исследо-
вавших видовой состав и количественное разви-
тие инфузорий всех водохранилищ Волжского
каскада в разные сезоны 1971–1974 гг. (Волга…,

1978; Мамаева, 1979, 1986) и 1989 г. (Мыльникова,
1990).

После заполнения в 1981–1982 гг. Чебоксар-
ского и Нижнекамского водохранилищ инфузо-
рий подробно исследовали в водоемах Средней и
Нижней Волги (Жариков, Ротарь, 1992, 1994; Ро-
тарь, 1995). Функционирование сообществ инфу-
зорий В.В. Жариков рассматривал в рамках “кас-
кадной” концепции, согласно которой “природная
экосистема р. Волги расчленена на индивидуаль-
ные экосистемы водохранилищ с разной интенсив-
ностью техногенных внутриводоемных процес-
сов” (Жариков, 1998, 2000). Этот подход расхо-
дится с принципом континуальности, который
применяют для описания функционирования не-
нарушенных водотоков (Vannote et al., 1980). В ка-
честве главных факторов, влияющих на форми-
рование условий обитания и жизнедеятельность
гидробионтов, отмечали режим уровня воды, а
также внешний водообмен (годовой приток) и
внутренний водообмен (режим сброса воды через
плотину), последний определяется параметрами
работы ГЭС (Жариков, 2000).

В настоящее время большое внимание уделя-
ют роли инфузорий как компонента “микробной

Сокращения: Хл а – хлорофилл а; Df, % – частота домини-
рования (в случае, когда вид занимает лидирующую пози-
цию при доминировании); , % – частота доминирова-
ния (когда N > 10%); Di – индекс Палия–Ковнацки; H –
индекс Шеннона по численности; ν, % – частота встречае-
мости; N – численность вида.

1
fD

УДК 593.17:574.583(282.247.41)

ЗООПЛАНКТОН,
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петли” (Копылов и др., 2010; Копылов, Косола-
пов, 2011; Косолапов и др., 2017). Однако инфузо-
рии остаются недостаточно изученной группой
планктона. До сих пор справедливо замечание
Мамаевой (1979), что эта группа простейших
“выпадает из поля зрения гидробиологов”.

Цель работы – оценить современное разнооб-
разие инфузорий планктона, выявить редкие ви-
ды и уточнить границы их распространения, а
также характер распределения сообщества и ва-
риаций характеристик в каскаде водохранилищ
Средней и Нижней Волги.

МАТЕРИАЛ И МЕТОДЫ ИССЛЕДОВАНИЯ
Инфузорий изучали в комплексных экспеди-

циях, организованных Институтом биологии внут-
ренних вод РАН летом 2016 и 2017 гг. Водохранили-
ща р. Волги обследовали 2–20 июня 2016 г. (конец
гидрологической весны–начало лета) и 15–31 ав-
густа 2017 г. (летняя межень) от пос. Борок (Яро-
славская обл.) до г. Астрахань (рис. 1). Кроме то-
го, 12–19 августа 2016 г. исследовали участок
р. Волги от пос. Борок до устья р. Камы. Согласно
данным (Волга…, 1978), Горьковское, Чебоксар-
ское и Куйбышевское водохранилища относили к
Средней Волге, Саратовское и Волгоградское во-
дохранилища с участком реки ниже Волжской
ГЭС – к Нижней Волге.

Пробы отбирали в русловой части водохрани-
лищ послойно батометром с интервалом 1 м от
поверхности до глубины 10 м и с интервалом 2 м с
глубины >10 м до дна. Сборы со всех горизонтов
объединяли и анализировали как одну пробу, все-
го просмотрено 194 интегральных проб. Видовую
принадлежность инфузорий определяли в живом
состоянии, а также с использованием импрегна-
ции азотнокислым серебром и окраски ядер по
Фельгену. Количество инфузорий учитывали на
временных препаратах, фиксированных сулемой,
продукцию рассчитывали “физиологическим”
методом (Винберг, 1983; Хлебович, 1983).

Трофические группы выделяли по методике
(Pratt, Cairns, 1985), однако, “фототрофов” (мик-
сотрофов) рассматривали как важную экологиче-
скую группу независимо от типа их питания (Mi-
tra et al., 2016; Weisse, 2017). Размерную структуру
инфузорий анализировали по объему клеток, в
соответствии с методикой (Уманская, 2004). Ви-
довое разнообразие оценивали с использованием
индексов H, выровненности Пиелу (E), Di в моди-
фикации (Шитиков и др., 2003). Последний учи-
тывает совместно три показателя: частоту встре-
чаемости, численность и биомассу. Также оцени-
вали отдельно ν, % и  при численности вида
>10% общего количества инфузорий. Количество
проб, когда вид занимал первое место по вкладу в
общую численность инфузорий хотя бы в одной

1
fD

из проб, считали Df в более узком понимании, как
изначально предлагал Де Фриз (Баканов, 2005). К
доминантам относили виды, численность кото-
рых превышала 10% общей, к субдоминантам –
виды, вклад которых в общую численность был
выше 1%. Частоту встречаемости и доминирова-
ния видов оценивали по каскаду водохранилищ в
целом.

Коэффициент сходства видового состава
Съеренсена рассчитывали по формуле: KS =
= 2с/(a + b), где а и b – число видов в каждом из
сравниваемых сообществ, с – число общих для
них видов.

При построении дендрограммы различий ви-
дового состава инфузорий использовали эвкли-
дово расстояние, группировку выполняли мето-
дом Варда. Для оценки степени изученности фау-
ны инфузорий строили кумулятивные кривые с
использованием непараметрического метода раз-
режения Колуэлла–Мао (Шитиков и др., 2010).
Данные по Хл а и его содержанию в крупных так-
сонах водорослей взяты из работы Минеевой
(Минеева, 2018).

Район исследования. Волжские водохранили-
ща относятся к крупным равнинным водоемам.
Наибольшие по площади и объему – Куйбышев-
ское (при нормальном подпорном уровне 6450 км2

и 57.3 км3) и Волгоградское (3120 км2 и 31.4 км3)
водохранилища. Самые глубокие – Куйбышев-
ское, Саратовское и Волгоградское водохранили-
ща (максимальная глубина 33–41 м), наиболее
проточные Чебоксарское (коэффициент условного
водообмена 20 год–1) и Саратовское (18 год–1)
(Эдельштейн, 1998). Площадь мелководий мак-
симальна в Чебоксарском водохранилище (до
31% площади акватории) (Корнева, 2015). Боко-
вая приточность снижается в каскаде с севера на
юг с 36–54% годового притока в Горьковском и
Чебоксарском водохранилищах до 1–2% в Сара-
товском и Волгоградском (Волга…, 1978; Эдельш-
тейн, 1998; Корнева, 2015). Река Волга от верховьев
до дельты протекает через лесную, лесостепную,
степную и полупустынную зоны. Географическая
зональность бассейна приводит к последователь-
ному изменению абиотических характеристик
среды обитания гидробионтов: с севера на юг уве-
личиваются прозрачность и общая минерализация
(в частности, возрастает вклад хлорид-ионов),
снижаются цветность и содержание взвешенных
веществ (Минеева, 2007; Дебольский и др., 2010;
Корнева, 2015; Цельмович, Отюкова, 2018).

Гидрологический и термический режимы 2016 и
2017 гг. сильно различались. Особенность 2016 г. ‒
сильный прогрев воды, ее температура от Рыбин-
ского водохранилища до дельты р. Волги суще-
ственно (на 1.4–3.1°С в июне и >3.2°С в августе)
превышала норму (Лазарева и др., 2018в). В нача-
ле лета 2016 г. средняя температура воды плавно



БИОЛОГИЯ ВНУТРЕННИХ ВОД  № 4  2021

CТРУКТУРА И ПРОСТРАНСТВЕННОЕ РАСПРЕДЕЛЕНИЕ ИНФУЗОРИЙ 355

снижалась от 19.3°С в Горьковском водохранили-
ще до 17.6°С в Куйбышевском, ниже к дельте
р. Волги она повышалась до 19.9°С. В конце лета
2017 г. температура воды равномерно возрастала с
севера на юг от 20.3 до 23.9°С. Особенность 2017 г.
в том, что он был одним из самых многоводных,
по сравнению с периодом наблюдений 1978–2013
гг. Так, приток воды в р. Волгу в июле и августе
2017 г. достигал 208 и 150% соответственно (Цвет-
ков, Цветкова, 2018).

Кислородный режим в июне 2016 г. и августе
2016 и 2017 гг. был в целом благоприятным для
гидробионтов во всех водохранилищах (Лазарева
и др., 2018в). В период сильного прогрева водной
толщи на отдельных станциях Горьковского во-
дохранилища (вблизи г. Чкаловск) и Чебоксар-
ского водохранилища (в устье р. Ветлуги) в при-
донном горизонте отмечали дефицит растворен-
ного кислорода; на Нижней Волге насыщение
кислородом у дна <50% зафиксировано лишь в

Рис. 1. Карта-схема расположения станций (○) отбора проб в водохранилищах Средней и Нижней Волги в июне и ав-
густе 2016 г. и в августе 2017 г.
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Волгоградском водохранилище (устьевая область
р. Еруслан).

Среднее содержание Хл а в последние годы ха-
рактеризует Чебоксарское водохранилище как эв-
трофное, Горьковское и Куйбышевское – умерен-
но эвтрофные, Саратовское и Волгоградское – мез-
отрофные (Минеева, Макарова, 2018),
незарегулированный участок р. Волги – как уме-
ренно эвтрофный (Минеева, 2018).

РЕЗУЛЬТАТЫ ИССЛЕДОВАНИЯ
Видовое богатство и разнообразие (рис. 2). В

2016 и 2017 гг. в русловой части водохранилищ
Средней и Нижней Волги зарегистрировано >150
видов инфузорий: 129 видов в июне и августе 2016 г.
и 115 видов ‒ в августе 2017 г. График зависимости
числа выявленных видов от числа проб указывает
на высокое потенциальное разнообразие инфузо-
рий – при числе наблюдений >200 кривая не вы-
ходит на плато (рис. 2а). Одновременно это сви-
детельствует о неполно выявленном видовом бо-
гатстве сообщества. Однако по результатам двух
лет исследований ~70% видов обнаружены после
отбора лишь 16–18% всех проб.

Сходство фауны инфузорий в июне 2016 г. и
августе 2017 г. было высоким и достигало 76%. В

разные гидрологические периоды наблюдали од-
нотипное изменение уровня сходства фауны во-
дохранилищ вниз по течению р. Волги. Коэффи-
циент сходства Съеренсена на Средней Волге
снижался в июне с 52 до 24%, в августе ‒ с 62 до
27%, на Нижней Волге, напротив, он возрастал в
июне с 18 до 29%, в августе ‒ с 35 до 39%. По ре-
зультатам кластерного анализа наиболее близкими
по составу видов оказались сообщества инфузорий
Горьковского и Чебоксарского водохранилища, со-
общество Куйбышевского водохранилища группи-
ровалось с таковыми водохранилищ Нижней
Волги (рис. 2в).

Наибольшие значения числа видов в общем
списке и в пробе, а также таксономического раз-
нообразия наблюдали в сообществе инфузорий
Чебоксарского водохранилища, наименьшие –
Волгоградского (табл. 1). Существенное влияние
на формирование видового богатства инфузорий
Чебоксарского водохранилища оказывала фауна
р. Оки. В августе 2016 г. на трех русловых станци-
ях в ее нижнем течении зарегистрирован 71 вид, с
учетом станций в открытой литорали и зарослях
макрофитов – 86 видов. Кумулятивные кривые
хорошо демонстрировали различия видового бо-
гатства инфузорий планктона разных водохрани-
лищ р. Волги (рис. 2б). Удельные показатели ви-

Рис. 2. Видовое разнообразие и сходство видового состава сообществ инфузорий водохранилищ Средней и Нижней
Волги в 2016‒2017 гг: a, б ‒ кумулятивные кривые видового богатства в целом и в отдельных водохранилищах соответ-
ственно; в ‒ дендрограмма сходства видового состава инфузорий различных водохранилищ в июне 2016; г ‒ кривые
доминирования-разнообразия (по оси абсцисс – номер вида в порядке убывания его численности). 1 – Горьковское
водохранилище, 2 – Чебоксарское, 3 – Куйбышевское, 4 – Саратовское, 5 – Волгоградское, 6 – незарегулированный
участок Нижней Волги, 7 – июнь 2016 г., 8 – август 2017 г.
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дового богатства и разнообразия инфузорий во-
дохранилищ Средней Волги были наиболее
высокими в июне 2016 г. (табл. 1). В августе 2017 г.
отмечали более высокий уровень доминирования
в сообществе инфузорий, по сравнению с июнем
предыдущего года (рис. 2г), что привело к сниже-
нию видового разнообразия.

Состав видов и структура сообщества. В 2016 и
2017 гг. выявлен ряд таксонов, ранее не встречав-
шихся в р. Волге: Urotricha simonsbergeri Foissner,
Berger et Schaumburg 1999; Urotricha venatrix Kahl,
1935; Spiretella plancticola Gelei, 1933; Wenrichia
(=Disematostoma) colpidioides (Gelei, 1954) Velisto-
ma et Yankovskij, 1980; Nassula citrea Kahl, 1930;
Acineta cf. fluviatilis Stokes, 1885; Euplotes cf. wood-
ruffi Gaw, 1939; Trachelocerca sp.; Plagiocampa sp.;
Pelagostrobilidium sp. и два неидентифицирован-
ных вида рода Strombidium.

Отмечена низкая встречаемость большинства
видов инфузорий, что свидетельствует о высокой
пространственной гетерогенности их распределе-
ния. Только 11 видов (6% общего количества)
встречались в >50% проб (табл. 2). Около 25% ви-
дов обнаружены в <1% проб, среди них: Aspidisca
turrita (Ehrenberg, 1831) Claparède et Lachmann,
1858, Pelagovasicola cinctum (Voigt, 1901) Jankowski,
1980, Trithigmostoma srameki Foissner, 1988, Disco-
phrya sp., Leptopharynx costatus Mermod, 1914,
Placus luciae Kahl, 1926, Vorticella chlorellata Stiller,
1940 и др. Единично найдены виды, ранее упоми-
навшиеся Н.В. Мамаевой (1979): Teuthophrys tri-
sulca Chatton et de Beauchamp, 1923, Paradileptus el-
ephantinus (Svec, 1897) Kahl, 1931, Marituja pelagica
Gajewskaja, 1928, последние два вида были массо-
выми в Куйбышевском и Волгоградском водохра-
нилищах.

Виды инфузорий в табл. 2 ранжированы по ин-
дексу Di. Первую позицию занял крупный Rimos-

trombidium lacustris (Foissner, Skogstad et Pratt,
1988), отличавшийся высокой встречаемостью
(>80% проб). По численности, как правило, до-
минировали тинтинниды и мелкие хореотрихи
(сем. Strobilidiidae, Rimostrombidium hyalinum),
встречаемость которых достигала 70–90%.

Показатели частоты доминирования Df и 
дополняли характеристику структуры сообще-
ства инфузорий, поскольку учитывали локальные
максимумы численности видов. Согласно этим
показателям, в число структурообразующих ви-
дов вошли Calyptotricha lanuginosa (Penard, 1922),
многочисленная в устьевой области рек Ока и
Ветлуга, Pseudohaplocaulus infravacuolatus Foissner
et Brozek, 1996, обнаруженный ниже устья не-
больших притоков вблизи городов Ярославль и
Кострома и р. Камы, а также Sphaerophrya magna
Maupas, 1881, найденная в заливе у г. Астрахань
(табл. 2).

Сезонные и пространственные вариации таксо-
номической структуры. Основные таксоны (отря-
ды Tintinnida, Choreotrichida, Prorodontida и под-
классы Oligotrichia и Peritrichia) формировали
65–91% общей численности во всех водохрани-
лищах р. Волги в июне 2016 г. и 74–89% ‒ в авгу-
сте 2017 г. (рис. 3а, 3г). Отряды Tintinnida и Cho-
reotrichida, как правило, дополняли друг друга и
часто развивались в противофазе. Численность
перитрих (особенно колониальных форм) в июне
2016 г. была в >3 раза выше, чем в августе 2017 г.
(рис. 3а, 3г). До 71% биомассы инфузорий в Куй-
бышевском водохранилище и 19% в Саратовском
вносил Epistylis procumbens Zacharias, 1897. Вклад
Epicarchesium pectinatum (Zacharias, 1897) на неко-
торых станциях Чебоксарского водохранилища
достигал 9% биомассы. В августе эти виды были
единичны.

1
fD

Таблица 1. Число видов (S) и индекс видового разнообразия Шеннона (H) сообщества инфузорий в водохрани-
лищах Средней и Нижней Волги в 2016–2017 гг.

Примечание. В скобках – M ± SD; “–” – данные отсутствуют. Здесь и в табл. 2, 3 водохранилища: РВ – Рыбинское, ГВ –
Горьковское, ЧВ – Чебоксарское, КВ – Куйбышевское, СВ – Саратовское, ВВ – Волгоградское, нВ – незарегулированный
участок р. Волги ниже Волжской ГЭС.

Водохранилище

2016 г. 2017 г.

июнь август август

S H S H S H

ГВ 78 (27 ± 12) 4.41 (3.56 ± 0.64) 66 (18 ±11) 4.72 (2.95 ± 1.23) 46 (16 ± 5) 3.88 (3.18 ± 0.44)
ЧВ 90 (38 ± 11) 4.64 (3.95 ± 0.57) 68 (22 ± 10) 4.78 (3.69 ± 0.57) 73 (23 ± 9) 4.51 (3.62 ± 0.21)
КВ 64 (20 ± 8) 4.50 (3.32 ± 0.51) 33 (13 ± 4) 4.23 (3.18 ± 0.44) 63 (19 ± 6) 4.06 (3.28 ± 0.39)
СВ 49 (18 ± 11) 4.00 (2.96 ± 0.92) – – 57 (19 ± 4) 4.03 (3.27 ± 0.39)
ВВ 49 (19 ± 5) 3.94 (3.09 ± 0.22) – – 51 (18 ± 7) 3.42 (2.97 ± 0.51)
нВ 74 (25 ± 10) 4.37 (3.45 ± 0.48) – – 82 (21 ± 13) 3.93 (3.01 ± 0.58)
Всего S/H 116 4.99 89 5.04 115 4.29
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Таблица 2. Особенности видовой структуры инфузорий русловой части водохранилищ Волжского каскада в
июне 2016 и августе 2017 гг.

Примечание. д – доминирование вида (n > 10%), + – субдоминирование (1 < n < 10%), <1 – вид не доминирует (n < 1%); 0 –
отсутствие вида, “–” – вид не был лидером, но хоть раз входил в число доминантов.

Вид
Водохранилище По всему каскаду

РВ ГВ ЧВ КВ СВ ВВ нВ Di ν Df

Rimostrombidium lacustris (Foissner, Skogs-
tad et Pratt, 1988)

+ + + + + + + 8.20 89 19.0 4

Tintinnopsis cylindrata Kof. et Cam., 1892 + д + д + д д 4.24 90 61.0 34
Tintinnidium fluviatile (Stein, 1863) д д + + + + д 3.20 74 18.0 4
Stokesia vernalis Wenrich, 1929 0 <1 <1 + <1 + + 2.97 36 7.0 5
Rimostrombidium hyalinum (Mirabdullaev, 
1985)

+ + + д д д + 2.93 92 47.0 18

Urotricha spp. (U. farcta Clap. et Lach-
mann, 1859 + U. furcata Schewiakoff, 1892)

д + + + д д + 1.41 84 22.0 6

Pelagostrombidium mirabile (Penard, 1916) + + <1 + + + <1 1.38 56 8.0 0.6
Limnostrombidium pelagicum (Kahl, 1932) + + + + + + + 1.07 67 8.0 3
Halteria grandinella (Müller, 1773) + + + + + + + 0.92 72 8.0 1.8
Codonella cratera (Leidy, 1887) + + + + <1 <1 <1 0.79 52 11.0 4
Calyptotricha lanuginosa (Penard, 1922) 0 <1 д <1 <1 <1 + 0.55 31 4.0 1.2
Balanion planctonicum (Foissner, Oleksiv
et Müller, 1990)

<1 + + + д + <1 0.42 55 9.0 3

Askenasia volvox (Eichwald, 1852) <1 + <1 + <1 <1 <1 0.37 53 0.6 –
Paradileptus conicus Wenrich, 1929 <1 <1 <1 <1 0 <1 <1 0.34 33 0.6 –
Urotricha pelagica Kahl, 1935 0 <1 + <1 <1 <1 + 0.33 39 1.2 0.6
Vorticella spp. + + + <1 <1 0 <1 0.26 36 5.0 1.8
Rimostrombidium humile (Penard, 1922) + <1 + + + <1 <1 0.24 44 5.0 4
Pelagostrobilidium sp. 0 0 0 <1 + + + 0.19 21 2.4 1.8
Coleps hirtus viridis Ehrenberg, 1831 0 <1 + <1 <1 <1 <1 0.19 38 0.6 –
Epistylis procumbens Zacharias, 1897 0 <1 <1 <1 <1 <1 <1 0.17 20 0.6 –
Limnostrombidium viride (Stein, 1867) 0 <1 <1 <1 <1 <1 <1 0.16 31 0.6 –
Cyclotrichium viride Gajewskaja, 1933 0 <1 0 <1 <1 <1 <1 0.16 16 0.6 –
Rhabdoaskenasia minima Krainer et Foiss-
ner, 1990

<1 <1 <1 + <1 <1 <1 0.15 44 1.2 –

Pelagovorticella natans (Faure-Fremiet, 1924) <1 <1 + <1 <1 0 <1 0.13 21 0.6 –
Cinetochilum margaritaceum Perty, 1852 + <1 <1 + + + 0 0.12 38 1.2 –
Histiobalantium bodamicum Krainer
et Muller, 1995

д + <1 <1 <1 0 0 0.08 16 1.8 1.2

Mesodinium pulex (Claparéde et Lach-
mann, 1858)

0 + + <1 <1 + <1 0.07 22 2.4 0.6

Actinobolina smalli Holt, Lynn et Corliss 1973 0 <1 <1 <1 <1 <1 <1 0.07 28 1.2 –
Pseudohaplocaulus infravacuolatus Foissner 
et Brozek, 1996

0 + <1 + 0 0 0 0.06 6 2.4 2.4

Tintinnidium fluviatile f. minima Mamaeva, 
1979

0 + + <1 0 0 <1 0.05 20 0.6 0.6

Rimostrombidium velox (Faure-Fr., 1924) 0 <1 <1 <1 + 0 <1 0.05 21 0.6 0.6
Sphaerophrya magna Maupas, 1881 0 0 <1 <1 <1 0 + 0.02 8 1.2 0.6

1
fD
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К массовым видам, как и в 1970-е годы, отне-
сены Tintinnidium fluviatile и Tintinnopsis cylindrata,
которые по-разному распределены в каскаде во-
дохранилищ. Вклад первого вида в численность
инфузорий уменьшается вниз по течению р. Волги,
вклад второго, напротив, увеличивается (рис. 3б,
3д). В Горьковском и Чебоксарском водохрани-
лищах отмечены находки редких Membranicola
tamari Foissner et al., 1999, Тintinnidium ephemeridi-
um Hillard, 1968 и Тintinnidium fluviatile f. minima;
на участке от устья р. Камы до дельты р. Волги –
Leprotintinnus pellucidus.

Среди стробилидиид (отр. Choreotrichida)
можно считать фоновым (встречаемость 92%) Ri-
mostrombidium hyalinum (табл. 2, рис. 3в, 3е). Доми-
нирующих в водохранилищах Средней Волги
мелких R. humile и R. hyalinum в Нижней Волге за-
меняет R. lacustris. Во всех старых сводках (Мама-
ева, 1979; Мыльникова, 1990) как массовый вид
указан R. velox (Faure-Fremiet, 1924). Однако в
2016–2017 гг. R. velox встречался редко (21% проб)
и лишь в Саратовском водохранилище был в ран-
ге субдоминанта (табл. 2, рис. 3в, 3е). Возможно,
ранее как R. velox идентифицировали близкий вид
R. lacustris. Область распространения нового для

р. Волги рода Pelagostrobilidium начинается от сли-
яния рек Волги и Камы, ниже по течению до
г. Астрахани его роль в сообществе увеличивается
(рис. 3в и 3е).

Обилие и продукция. Численность инфузорий
варьировала в начале лета 2016 г. от 20 до
4785 тыс. экз./м3, в конце лета (водохранилища
Средней Волги) – от 24 до 3344 тыс. экз./м3, в
конце лета 2017 г. – от 20 до 2380 тыс. экз./м3; био-
масса изменялась в пределах 0.07–254, 0.1–66.2 и
0.6–112.6 мг/м3 соответственно. Среднее количе-
ство инфузорий за счет высокой численности в
Горьковском и Чебоксарском водохранилищах
было выше в июне 2016 г., по сравнению с авгу-
стом 2017 г. (табл. 3). Сезонные различия были от-
четливо выражены в водохранилищах Средней
Волги в 2016 г. Так, в июне средние численность
(1106 тыс. экз./м3) и биомасса (30 мг/м3) были
вдвое выше, чем в августе (559 тыс. экз./м3 и
14 мг/м3, соответственно). Наибольшую числен-
ность инфузорий регистрировали в июне 2016 г.
на станциях Волгореченск и Плес (Горьковское во-
дохранилище), в августе – в устье р. Оки (Чебоксар-
ское водохранилище); в августе 2017 г. – в устье
р. Еруслан (Волгоградское водохранилище) (рис. 4).

Рис. 3. Соотношение численности основных таксономических групп инфузорий в водохранилищах Волжского каска-
да (а, г) и видов внутри лидирующих таксонов – отр. Tintinnida (б, д) и отр. Choreotrichida (в, е) – в июне 2016 г. (а, б,
в) и августе 2017 г. (г, д, е). Здесь и на рис. 4 и 5 обозначения водохранилищ, как в табл. 1.
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Максимальные значения их биомассы отмечены
в незарегулированном участке Нижней Волги на
станциях Замьяны (2016 г.) и Тулугановка (2017 г.)
(рис. 4).

Коэффициент вариации численности в раз-
ные периоды достигал 85–129%, биомассы –
126–128%, что указывало на высокую гетероген-
ность обилия инфузорий по каскаду р. Волги. В
июне 2016 г. количество инфузорий было более
вариабельно на Средней Волге, в августе 2017 г. –
на Нижней Волге. Коэффициент вариации чис-
ленности в 2017 г. возрастал вниз по течению р.
Волги от 53 до 106%, при этом медианы числен-
ности изменялись незначительно (в пределах
393–607 тыс. экз./м3).

Подъемы биомассы совпадали с высокой кон-
центрацией Хл а (r = 0.90, р < 0.05) (рис. 5а). Кро-
ме того, важное значение имело доминирование

тех или иных крупных таксонов водорослей в
структуре Хл а. Так, в Куйбышевском водохрани-
лище, при низкой концентрации данного пигмента
и преобладании в его составе Хл а цианобактерий
(79% общего (Минеева, 2018)), биомасса инфузо-
рий была минимальна. В незарегулированном
участке Нижней Волги (рис. 5a), где основу Хл а
составлял таковой диатомовых водорослей (88%
(Минеева, 2018)), наблюдался резкий подъем био-
массы инфузорий и преобладание в их сообществе
альгофагов (например, Zosterodasys sp. и Strombidium
sp. 2) с вакуолями, плотно наполненными диато-
мовыми водорослями. Кривые зависимости био-
массы инфузорий от концентрации Хл а диатомо-
вых водорослей (r = 0.91, р < 0.05) и цианобактерий
(r = –0.47, р < 0.05) находились в противофазе
(рис. 5б).

Таблица 3. Численность, биомасса, продукция и суточные Р/В-коэффициенты сообществ инфузорий волжских
водохранилищ в 2016 и 2017 гг.

Примечание. Приведены средние, в скобках min–max; “–” – отсутствие данных; P/B-коэффициент – отношение количества
продукции за cутки к средней за этот период биомассе. 

* Одна точка отбора проб. 
** Только Волжский плес и часть Волго-Камского плеса Куйбышевского водохранилища от г. Новочебоксарск до п. Камское

устье. 
*** Среднее и его стандартное отклонение.

Водохранилище, 
трофность Дата

Численность,
тыс. экз./м3

Биомасса,
мг/м3

Продукция, 
мг/(м3 сут)

P/B-коэффициент

РВ*, эвтрофное 06.2016 888 14.8 8.6 1.14
08.2016 1208 20.6 19.3 0.88
08.2017 372 7.2 5.1 0.71

ГВ, умеренно 
эвтрофное

06.2016 1505 (43–4785) 42.4 (0.9–132.4) 24.0 (0.6–79.5) 0.56 (0.35–0.83)
08.2016 499 (24–1624) 15.5(0.1–34.4) 11.5 (0.2–32.2) 0.85 (0.47–1.30)
08.2017 394 (84–740) 8.9 (2.4–20.4) 6.2 (1.5–11.7) 0.72 (0.57–0.92)

ЧВ, эвтрофное 06.2016 1246 (304–2914) 3.8 (6.1–55.7) 17.7 (4.0–38.1) 0.56 (0.45–0.65)
08.2016 778 (52–3344) 18.4 (1.2–66.1) 14.4 (1.2–51.4) 0.87 (0.61–1.06)
08.2017 497 (116–1380) 12.9 (3.0–37.8) 8.2 (2.8–23.9) 0.71 (0.32–0.94)

КВ, умеренно 
эвтрофное

06.2016 279 (54–790) 14.1(1.0–86.1) 6.0 (0.8–26.1) 0.44 (0.18–0.82)
08.2016** 198 (64–516) 6.5 (0.5–26.3) 5.9 (0.8–22.8) 1.03 (0.5–1.4)
08.2017 458 (128–1104) 19.8 (2.2–69.5) 10.8 (1.8–23.8) 0.66 (0.28–0.91)

СВ, мезотрофное 06.2016 282 (20–494) 13.4 (0.1–46.0) 5.1 (0.1–13.8) 0.50 (0.26–0.92)
08.2016 – – – –
08.2017 397 (140–936) 20.7 (3.9–99.5) 9.9 (3.0–32.6) 0.70 (0.33–0.91)

ВВ, мезотрофное 06.2016 469 (98–1402) 29.6 (1.2–108.3) 12.4 (0.7–34.2) 0.47 (0.29–0.60)
08.2016 – – – –
08.2017 608 (40–2380) 13.2 (0.8–37.2) 8.9 (0.6–27.8) 0.75 (0.39–1.00)

нВ, умеренно 
эвтрофное

06.2016 427 (74–1680) 82.2 (7.2–254.8) 30.9 (2.3–92.3) 0.37 (0.28–0.58)
08.2016 – – – –
08.2017 538 (20–1640) 23.9 (0.6–112.6) 15.8 (0.5–61.4) 0.74 (0.54–0.88)

Каскад в целом*** 06.2016 705 ± 909 37.1 ± 46.6 16.7 ± 19.6 0.48 ± 0.14
08.2017 482 ± 407 15.7 ± 21.1 10.1 ± 10.4 0.71 ± 0.15
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Продукция инфузорий варьировала в широ-
ких пределах (табл. 3): 0.1–92.3 мг/(м3 сут) в нача-
ле и 0.2–51.4 мг/(м3 сут) в конце лета 2016 г. (водо-
хранилища Средней Волги) и 0.5–61.4 мг/(м3 сут)
в конце лета 2017 г. Ее максимум зарегистрирован
в незарегулированной части Нижней Волги в оба
исследуемых периода, высокие значения (до
79.5 мг/(м3 сут)) отмечены также в Горьковском
водохранилище в июне 2016 г. (табл. 3). Продук-
ционные характеристики сообщества инфузорий
волжских водохранилищ достоверно коррелиро-
вали с их трофическим статусом. Так, отмечена
положительная связь с содержанием Хл а продук-

ции инфузорий (r = 0.89, р < 0.05) и суточного
P/B-коэффициента (r = 0.78, р < 0.05).

Размерная структура. Различия размерной
структуры сообществ инфузорий Средней и
Нижней Волги были наиболее выражены в июне
2016 г. (рис. 6а, 6б). В водохранилищах Средней
Волги преобладали виды мелких и средних раз-
мерных фракций (объемом 3200 и 12800 мкм3 соот-
ветственно), в Нижней Волге – мелких (3200 мкм3)
и крупных (102400 мкм3). Размерные спектры со-
обществ инфузорий Средней и Нижней Волги в ав-
густе 2017 г. были почти одинаковы (рис. 6а, 6б).
Значения средней индивидуальной массы особи в

Рис. 4. Изменение по каскаду волжских водохранилищ численности, биомассы инфузорий и температуры воды (°С)
в июне 2016 г. (а) и августе 2017 г. (б). 1 – численность, 2 – биомасса, 3 – температура воды на поверхности, 4 – у дна.
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фузорий и Хл а цианобактерий и диатомовых водорослей соответственно. Содержание Хл а приведено по: (Минеева,
2018).
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сообществе обоих участков р. Волги в 2017 г. были
очень близки (0.032 · 103 и 0.037 · 103 мг), а в 2016 г.
на Нижней Волге они выше почти в 4 раза (0.120 ·
· 103 мг), чем на Средней Волге (0.026 · 103 мг). В
целом, в июне в сообществах инфузорий домини-
ровали виды объемом от 3200 до 12800 мкм3 и ре-
гистрировался небольшой подъем в области
крупноразмерной фракции (размеры этой груп-
пы даны чуть выше), обусловленный развитием
крупных одиночных и колониальных видов, а в
августе преобладали сравнительно мелкие виды
объемом 3200 мкм3 (рис. 6а, 6б).

На соотношение численности размерных
фракций инфузорий заметно влияло поступление
видов из крупных притоков р. Волги. Например,
среди инфузорий р. Оки преобладали мелкие ви-
ды Calyptotricha lanuginosa. Ниже ее устья структу-
ра сообщества Чебоксарского водохранилища
также изменялась в сторону увеличения вклада
инфузорий мелких размерных фракций (рис. 6в).
Трансформация размерной структуры инфузорий
вблизи плотин ГЭС носила случайный характер и
была более заметна в июне. В верхних бьефах пло-
тин при больших глубинах и низкой скорости те-
чения формировались сравнительно выровненные
по размеру сообщества (исключение ‒ плотины
Рыбинской и Чебоксарской ГЭС). В нижних бье-
фах преобладали с высокой степенью доминиро-
вания сравнительно мелкие инфузории (плотины
ГЭС Жигулевская, Саратовская и Волжская) или,
напротив, крупные (плотины Рыбинской, Ниже-
городской и Чебоксарской ГЭС). В августе при
высокой скорости течения и мощном развитии
цианобактерий различия в структуре сообществ
верхнего и нижнего бьефов плотин ГЭС были
слабо выражены.

Трофическая структура. Соотношение трофи-
ческих групп в сообществе инфузорий в период
летней межени (август 2017 г.) фактически было
одинаковым по всей р. Волге. В начале лета (июнь
2016 г.) вниз по течению достоверно снижался

вклад бактерио-детритофагов (с 29 до 10% чис-
ленности и с 22 до 6% биомассы) и возрастал
вклад альгофагов (с 25 до 48% численности и с 51
до 77% биомассы).

Миксотрофные (симбионтосодержащие) ин-
фузории формировали в водохранилищах
р. Волги небольшую часть численности: в сред-
нем 12–28% в начале и 6–11% в конце лета. Одна-
ко среди волжских миксотрофов присутствовало
много крупных видов (Stokesia vernalis, Pelago-
dileptus trachelioides (Zacharias, 1894), Disematosto-
ma butschlii Lauterborn, 1894 и др.), поэтому их
вклад в биомассу достигал 23–82% в 2016 г. и 16–
28% в 2017 г. В августе 2017 г. из-за дождевых па-
водков увеличился сток воды по р. Волге (Цвет-
ков, Цветкова, 2018). Как результат, уменьши-
лись различия между Средней и Нижней Волгой
по вкладу миксотрофных инфузорий в общую
численность (8 и 7% соответственно) и биомассу
(18 и 23% соответственно). В июне 2016 г. вклад
миксотрофов в водохранилищах Средней Волги
был существенно выше, чем в Нижней Волге – 18
и 9% численности и 46 и 29% биомассы инфузо-
рий соответственно.

ОБСУЖДЕНИЕ РЕЗУЛЬТАТОВ
По сравнению с данными 1970-х гг. (Мамаева,

1979), состав массовых видов инфузорий р. Волги
в основном остался прежним, но изменилась зна-
чимость в сообществе некоторых видов. Иденти-
фикация и количественный учет пресноводных
тинтиннид затруднителен (Foissner, Wilbert, 1979;
Dolan, Gallegos, 2001; Dolan et al., 2013; Ganser,
Agatha, 2019). Вследствие этого, соотношение
численности родов Tintinnidium и Tintinnopsis в на-
ших исследованиях (табл. 2) отличается от тако-
вого в работе Н.В. Мамаевой (1979). В планктоне
р. Волги зарегистрировано 9 видов тинтиннид.
Кроме перечисленных выше, обнаружены Tintin-
nidium pusillum Entz, 1909 и T. semiciliatum (Sterki,
1879). В 1970–1980-е гг. Codonella craterа была мас-

Рис. 6. Вклад в общую численность различных размерных групп инфузорий (мкм3) на Средней (а), Нижней Волге (б)
в июне 2016 г. и августе 2017 г. и в районе впадения р. Оки в р. Волгу в августе 2016 г. (в). 1 – июнь 2016 г., 2 – август
2017 г., 3 – р. Ока, 4 – Горьковское водохранилище, 5 – Чебоксарское водохранилище. Шкала по оси абсцисс лога-
рифмирована.
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совым видом в р. Волге (Мамаева, 1979), в 2016 и
2017 гг. она встречалась реже и была менее обиль-
на, хотя в водохранилищах р. Камы этот вид до
сих пор входит в состав доминантов (Быкова,
2017, 2019). Кроме того, уменьшилась числен-
ность колониальных перитрих и количество зоо-
идов в их колониях.

Не выявлено достоверной корреляции удель-
ных показателей видового богатства и разнообра-
зия с географической широтой. Однако эти пока-
затели, рассчитанные по усредненным данным
для каждого водоема (интегральные), уменьша-
ются вниз по течению р. Волги. Подобная тен-
денция выявлена и для таксономического разнооб-
разия фитопланктона (Корнева, 2015). Направлен-
ные изменения видового богатства и разнообразия
с севера на юг, по-видимому, характерны для всей
биоты р. Волги (Приймаченко, 1981; Корнева,
2002, 2009; Лазарева и др., 2018a). Однако в Ниж-
ней Волге ближе к дельте реки это прослеживает-
ся не всегда (Лазарева и др., 2018б; данные авто-
ра). В сибирских реках флористическое богатство
планктонных водорослей увеличивается от исто-
ка к устью (Воробьева, 1995; Корнева, 2015), в ев-
ропейских реках, напротив, снижается в этом на-
правлении (Приймаченко, 1981; Корнева, 2015).
В обоих случаях видовое богатство выше в север-
ной части бассейна рек. Вероятно, это связано с
увеличением с юга на север плотности гидрогра-
фической сети (Корнева, 2009).

Для небольших организмов, в частности про-
стейших, отмечена малая достоверность корреля-
ции видового разнообразия с широтным градиен-
том (Hillebrand, Azovsky, 2001; Azovsky et al., 2016).
Однако показано (Dolan, Gallegos, 2001; Dolan et al.,
2013), что морские тинтинниды демонстрируют
пример “стереотипного” широтного градиента
разнообразия. Общее число видов инфузорий и
индекс разнообразия в водоемах Средней Волги
(125 видов, H = 4.92) несколько выше, чем в Ниж-
ней Волге (116, 4.46). Таксономическое разнообра-
зие инфузорий Средней Волги тесно связано (r =
= 0.86–0.97, p < 0.05) с выносом видов из мелково-
дий и притоков, что наиболее четко проявляется в
конце весны – начале лета. Фауна крупных прито-
ков богата видами (р. Окa – 71 вид, H = 4.09,
р. Камa – 81 вид, H = 4.89) и существенно попол-
няет разнообразие инфузорий Средней Волги
(Быкова, Жариков, 2019). Выровненность рас-
пределения инфузорий отрицательно коррелиру-
ет с глубиной (r = –0.91) и минимальна в глубоких
водохранилищах Нижней Волги.

За более 45-летний период (с 1972 г.) числен-
ность инфузорий во всех водохранилищах р. Вол-
ги снизилась в среднем в 2–3 раза, наиболее силь-
но (в 4.8–6.2 раза) с 1987 г. в Куйбышевском водо-
хранилище. Однако следует учесть тот факт, что
Н.В. Мамаева (1979) проводила исследования в

маловодную фазу (1963–1977-й гг.) стока р. Вол-
ги, наши данные получены для многоводной фа-
зы. Это несколько осложняет сопоставление со-
временных результатов с полученными ранее. В
целом, количество инфузорий в волжских водо-
хранилищах, как и полвека назад, ниже, чем в во-
дохранилищах и лиманах р. Днепр (Ковальчук,
1997).

Для волжских водохранилищ ранее указывали
на уменьшение численности инфузорий в на-
правлении к плотинам ГЭС (Мамаева, 1979). В
2016 и 2017 гг. не отмечено этой закономерности
ни по акватории отдельных водохранилищ, ни по
всему каскаду (рис. 4). При этом выявлена боль-
шая вариабельность обилия инфузорий в июне на
Средней Волге и августе на Нижней Волге. Веро-
ятно, в период окончания половодья это вызвано
влиянием на формирование сообщества инфузо-
рий повышенной боковой приточности, которая
способствует неравномерному развитию инфузо-
рий, тогда как в конце лета в низовьях р. Волги
сказывается влияние прибрежной водной расти-
тельности. Численность инфузорий положитель-
но коррелировала с площадью мелководий (r =
= 0.89, р < 0.05) и долей бокового притока (r =
= 0.83, р < 0.05).

Заметное влияние оказывали также особенно-
сти прогрева воды в июне. Из-за аккумуляции в
водохранилищах Верхней Волги сравнительно
теплых талых вод и сброса вниз по р. Волге холод-
ных зимних, в мае и июне температура воды в
нижневолжских водохранилищах ниже, чем в
расположенных выше по каскаду (Литвинов,
1999). В июне 2016 г., когда период весеннего по-
ловодья уже заканчивался, температура воды в
Горьковском и Чебоксарском водохранилищах
была на 0.7–1.0°С выше, чем в расположенных
ниже по каскаду Куйбышевском и Саратовском
водохранилищах, а в Волгоградском водохрани-
лище и на незарегулированном участке Нижней
Волги вода уже успела прогреться лучше, по срав-
нению с ними, на 1.1–1.2°С. В результате, в июне
самая низкая температура отмечена в Куйбышев-
ском (17.6°С у поверхности и 17.4°С у дна) и Сара-
товском водохранилищах (17.6 и 16.6°С), что от-
разилось на развитии инфузорий (рис. 4).

Влияние температуры воды четко прослежива-
ется в изменении структуры сообщества инфузо-
рий. Так, при более высоком (на 2°С) прогреве
водной толщи в августе 2016 г., по сравнению с
августом 2017 г., на участке р. Волги от Рыбин-
ской ГЭС до устья р. Камы в трофической струк-
туре сообщества был вдвое выше вклад бактерио-
детритофагов (до 44% общей численности) и
втрое – вклад гистофагов (до 2.7%). Эти группы
инфузорий потребляют разлагающееся органиче-
ское вещество и бактериопланктон и активнее
развиваются при повышенной температуре. Для
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всего массива данных (194 пробы) выявлена до-
стоверная положительная корреляция с темпера-
турой воды биомассы инфузорий (r = 0.27,
р < 0.05) и средней индивидуальной массы (r = 0.33,
р < 0.05).

Уровень развития инфузорий зависит также от
степени “цветения” воды цианобактериями (Tir-
jaková et al., 2016). В летнюю межень 2017 г. срав-
нительно низкое количество инфузорий и узкий
диапазон варьирования их обилия, вероятно,
определялись массовым развитием цианобакте-
рий, а также повышенным стоком р. Волги. Воз-
действием тех же факторов можно объяснить осо-
бенности структурной организации сообщества в
2017 г. – высокую степень доминирования на
уровне видов и крупных таксонов, преобладание
мелкой фракции и однородность размерного
спектра инфузорий Средней и Нижней Волги,
верхних и нижних бьефов плотин ГЭС, сходное
соотношение трофических группировок по всей
р. Волге и сравнительно низкую долю миксо-
трофных инфузорий (табл. 3, рис. 3 и 6).

Отмеченные нами подьемы численности ин-
фузорий в Горьковском и Чебоксарском водохра-
нилищах, а также на незарегулированном участке
ниже Волжской ГЭС наблюдались и ранее (Ма-
маева, 1979). Они обусловлены повышенной
трофностью этих участков реки (Минеева, Мака-
рова, 2018). Трофический статус является основ-
ным фактором, определяющим пространствен-
ное распределение и временные вариации коли-
чества и размеров тела планктонных инфузорий
(Ковальчук, 1997; Velho et al., 2005).

Выводы. В 2016 и 2017 гг. выявлена тенденция
снижения видового разнообразия инфузорий
вниз по каскаду волжских водохранилищ. Не об-
наружено единой закономерности распределения
их сообществ по акватории отдельных водохра-
нилищ или в целом по Средней и Нижней Волге.
Это не позволило применить к распределению
инфузорий в условиях каскада крупных водохра-
нилищ ни гипотезу континуальности, ни гипоте-
зу дискретности. Выявлены различия в распреде-
лении общего количества и характеристик струк-
туры сообщества инфузорий в разные сезоны
года. В конце гидрологической весны (июнь) они
определялись повышенной боковой приточно-
стью и особенностями температурного режима, в
период летней межени (август) – необычно высо-
ким притоком вод дождевых паводков и “обыч-
ным” массовым развитием цианобактерий, что
привело к снижению видового разнообразия и
обилия инфузорий.
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Structure and Spatial Distribution of Planktonic Ciliates
from the Middle and Lower Volga Reservoirs

S. V. Bykova*
Samara Federal Research Scientific Center Russian Academy of Sciences, 

Institute of Ecology of Volga River Basin Russian Academy of Sciences, Togliatti, Russia
*e-mail: svbykova514@rambler.ru

The species composition of free-living planktonic ciliates and their distribution in the riverbed of the Middle
and Lower Volga reservoirs during the end of the hydrological spring of 2016 and low water period of 2017 are
studied. Tendency to decrease in species diversity of ciliates down the cascade of Volga reservoirs, the exten-
sion of the view about the distribution of some rare species and distribution along the Volga cascade of dom-
inant species of major taxon (Tintinnida, Choreotrichida) are shown. The abundance of ciliates in the area
from the Rybinsk hydroelectric dam to the city of Astrakhan varied from 20 to 4785 thousand cells/m3, the
biomass – from 0.1 to 254 mg/m3. The greatest species diversity, quantitative and productive characteristics
of the ciliates communities in the Gorky, Cheboksary reservoirs and the unregulated part of the Lower Volga
are due to their traditionally higher trophic level. Factors determining seasonal and interannual differences in
the distribution of ciliates in reservoirs of the Volga River are discussed.

Keywords: planktonic ciliates, species diversity, community structure, size spectrum, spatial distribution, res-
ervoirs, Middle and Lower Volga River
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Получена оценка эффективности переноса биологически ценных веществ (углерода, фосфора, азо-
та и жирных кислот, включая полиненасыщенные жирные кислоты) от фитопланктона к зоопланк-
тону в трех биотопах (пелагиали, заросшей литорали и литорали без зарослей) мезотрофного оз. Об-
стерно (Беларусь). Эффективность переноса веществ выражена как отношение их вторичной про-
дукции к первичной в единице объема и в единице биомассы. Эффективность, выраженная на
единицу объема воды, характеризует эффективность переноса веществ в водоеме, эффективность,
выраженная на единицу биомассы, – способность зоопланктона аккумулировать биологически
ценные вещества, поступающие из пищевых ресурсов в биомассе, т.е. характеризует качество зоо-
планктона как ресурса для вышестоящих трофических уровней. Эффективность передачи полине-
насыщенных жирных кислот была ниже, чем эффективность передачи углерода. Напротив, аккуму-
ляция биогенных элементов, особенно фосфора была более эффективной по сравнению с углеро-
дом. Это свидетельствует о зоопланктоне как резервуаре, повышающем содержание биогенных
элементов, и важном поставщике биогенных элементов в трофической цепи. Планктонные сооб-
щества пелагиали мезотрофного озера оказались более эффективными в переносе веществ от пер-
вичных продуцентов к консументам, чем литоральные сообщества.

Ключевые слова: фитопланктон, зоопланктон, пелагиаль, литораль, мезотрофное озеро, углерод,
азот, фосфор, первичная и вторичная продукции, жирные кислоты, полиненасыщенные жирные
кислоты
DOI: 10.31857/S0320965221030037

ВВЕДЕНИЕ

Функционирование высших трофических
уровней и перенос вещества и энергии в водных
экосистемах зависит от эффективности переноса
биологически ценных веществ от фитопланктона
к зоопланктону. Один из важнейших компонетов

в этом потоке – углерод, выступающий главным
строительным материалом консументов всех
уровней. Как правило, в природе, в условиях уме-
ренного климата, углерод в пищевых ресурсах
зоопланктона находится в избытке и не выступа-
ет лимитирующим фактором для планктонных
ракообразных в безледный период (Sterner,
Schulz, 1998), однако ЖК, в том числе ПНЖК,
азот и фосфор, содержатся в фитопланктоне в не-
достаточном количестве (White, 1993). Поэтому
взаимодействия в системе “фитопланктон‒зоо-
планктон” могут зависеть от химических состав-
ляющих фитопланктона, а обилие видов ракооб-

Сокращения: Бphyto – биомасса фитопланктона; Бzoo – сырая
биомасса зоопланктона; ВПzoo – вторичная продукция рако-
образных; ДГК – докозагексаеновая кислота; ЖК – жирные
кислоты; ПНЖК – полиненасыщенные жирные кислоты;
ПП – первичная продукция; ЭПК – эйкозапентаеновая кис-
лота.

УДК 574.583:574.34

ЗООПЛАНКТОН,
ЗООБЕНТОС, ЗООПЕРИФИТОН
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разных – или от содержания семейства омега-3
(Wacker, Von Elert, 2001; Becker, Boersma, 2005;
Gladyshev et al., 2006, 2007), или от стехиометри-
ческого соотношения C : N : P в биомассе фито-
планктона (DeMott, 1998; DeMott et al., 1998;
Sterner, Schulz, 1998; Boersma, et al., 2001). Разные
химические элементы и биохимические вещества
отвечают в живых организмах за разные физиоло-
гические функции. Если углерод в основном вы-
полняет строительную функцию и поставляет
энергию организму в результате метаболических
процессов, то ПНЖК, фосфор и азот требуются
для регуляции основных физиологических про-
цессов. ПНЖК в составе фосфолипидов исполь-
зуется для построения клеточных мембран (Feller,
2008; Wassell, Stillwell, 2008), участвуют в регуля-
ции работы сердечно-сосудистой системы, свер-
тывания крови, иммунных реакций, работы ре-
продуктивных органов (Schmitz, Ecker, 2008).
При недостатке жизненно важных ЖК на уровне
популяций отмечается снижение скорости роста
и увеличение смертности у планктонных живот-
ных и личинок рыб (Glencross, 2009). Недостаток
ключевых питательных элементов (углерода, азо-
та и фосфора) влияет на синтез основных макро-
молекул – липидов, протеинов и нуклеиновых
кислот (Wagner et al., 2015). При недостатке фос-
фора происходит замедление образования рибо-
сомных РНК (Loladze, Elser, 2011).

Все указанные биологически ценные вещества
растительноядные ракообразные получают от
фитопланктона. Разные виды фитопланктона об-
ладают разной ценностью по содержанию в них
ПНЖК, азота и фосфора. Так, диатомовые водо-
росли и динофлагелляты содержат больше ПНЖК,
чем зеленые водоросли (Müller-Navarra, 1995).
Содержание ПНЖК в цианобактериях очень низ-
кое (Gulati, DeMott, 1997), но они богаты фосфо-
ром. Следовательно, от видового состава водо-
рослей будет зависеть количество поступающих
биологически ценных веществ по трофической
цепи. Кроме того, соотношения C : N : P в фито-
планктоне подвержены изменениям в зависимости
от солнечной радиации, содержания биогенных ве-
ществ в воде и других факторов (Dickman et al.,
2008; Elser et al., 2002). Можно предположить, что
эффективность передачи биологически ценных
веществ зависит от видовой структуры фито-
планктона и зоопланктона, а также типа биотопа
(литораль или пелагиаль).

Цель работы – исследовать эффективность пе-
реноса биологически ценных веществ (углерода,
фосфора, азота, ЖК, включая ПНЖК) от фито-
планктона к зоопланктону в заросшей литорали,
литорали без зарослей и пелагиали в мезотроф-
ном озере в период массового развитии молоди
рыб возраста 0+ в литорали.

МАТЕРИАЛ И МЕТОДЫ ИССЛЕДОВАНИЯ
Полевые исследования проводили в мезо-эв-

трофном оз. Обстерно на северо-западе Беларуси.
Озеро Обстерно – водоем ледникового проис-
хождения, площадь водной поверхности 9.89 км2,
максимальная глубина 12 м, средняя – 5.1 м. Это
относительно мелководное озеро с высокой про-
зрачностью, достигающей 6.5 м в мае–начале ле-
та, и широким (до 50–100 м) поясом макрофитов,
опоясывающим озеро по всему периметру (Blue
book…, 1994). Видовой состав молоди рыб, обита-
ющих в литорали, представлен в основном
сем. Cyprinidae (карповые), молодь в массе разви-
вается на мелководье в июне–июле и питается в
это время зоопланктоном (Buseva, Pljuta, 2015).
Пробы воды для элементного анализа (углерода,
азота, фосфора) в зоопланктоне и фитопланктоне
отбирали в конце июня из трех биотопов: в пела-
гиали на глубине 5 м, в открытой литорали без за-
рослей и в литорали с зарослями камыша озерно-
го (Scirpus lacustris L.) на глубине 0.7–1.2 м. Пробы
для биохимического анализа на содержание об-
щих ЖК и ПНЖК взяты только из двух биотопов
литорали, что связано с техническими причина-
ми. Для отбора проб фитопланктона использова-
ли батометр Паталаса объемом 1 л. Воду в литора-
ли отбирали с подповерхностного горизонта с
глубины 0.3–0.5 м. В пелагиали формировали ин-
тегральную пробу из нескольких проб, отобран-
ных со следующих горизонтов: максимальная
глубина, глубина прозрачности, половина глуби-
ны прозрачности (на глубине 1 м и 0.3 м). Объем
каждой интегрированной пробы был 0.5 л. Пробы
фиксировали 2%-ным формалином. Зоопланктон
собирали планктонной сетью Джеди (с размером
ячеи 100 мкм), протягивая ее от дна до поверхно-
сти, и фиксировали 4%-ным формалином. На всех
станциях пробы отбирали в трех повторностях.

Фитопланктон концентрировали с помощью
осадочного метода. Клетки водорослей подсчи-
тывали под световым стереомикроскопом (Mi-
cros MC (CAM500), Австрия). Биомассу фито-
планктона (мг/л) определяли счетно-объемным
методом, приравнивая клетки водорослей к соот-
ветствующим геометрическим фигурам (Vinberg,
Lavrenteva, 1982; Mikheeva, 1989). Бphyto (мг С/л),
определяли по уравнениям Якоби и Зохари (Yaco-
bi, Zohary, 2010). Размеры клеток измеряли с по-
мощью окуляр-микрометра, размерная структура
фитопланктона была представлена тремя фрак-
циями – <30, 30–60 и >60 мкм. Сырую Бzoo в про-
бах рассчитывали, используя зависимость массы
особи от ее длины (Балушкина, Винберг, 1979).
Для расчетов Бzoo в единицах углерода применяли
коэффициент, предложенный Алимовым (Ali-
mov, 1989).

ПП в озере определяли расчетным методом.
Учитывая, что фотосинтетическая активность
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разных групп планктонных водорослей (ци-
анобактерий, диатомовых водорослей и динофла-
геллят) в условиях умеренных широт находится в
относительно узких границах и с учетом их эквива-
лентного соотношения в разных биотопах, а также
прозрачности воды в исследуемый период, суточ-
ный П/Б коэффициент в озере принимали равным
0.44 (Михеева, 1970, 1999). ВПzoo определяли, ис-
пользуя регрессионные модели Стоквелла и Йо-
ханссона (Stockwell, Johannsson, 1997).

Эффективность переноса углерода от проду-
центов к консументам в единице объема воды
определяли как отношение ВП к ПП, выражен-
ное в % (Gladyshev et al., 2011). Использование ве-
личин продукций на единицу объема воды (литр),
характеризует эффективность переноса вещества
в условиях конкретного водоема. Продукцию на
единицу биомассы оценивали как соотношение
ПП/Бphyto и ВП/Бzoo, а эффективность передачи
углерода от фитопланктона к зоопланктону на
единицу биомассы как ВП/Бzoo : ПП/Бphyto (%).
Это последнее отношение характеризует эффек-
тивность переноса веществ на единицу биомас-
сы, т.е. оно не зависит от численности планктон-
ных организмов в воде, а скорее является индика-
торной величиной “потенциала” данного
планктонного сообщества.

Скорость аккумуляции азота (N) и фосфора
(P) фитопланктоном (phyto) и зоопланктоном
(zoo) на единицу объема воды (А) и на единицу
биомассы A' рассчитывали по формулам:

A P/Nphyto = (P/Nphyto : С) × ПП
А' P/Nphyto = (P/Nphyto : С) × ПП/Бphyto

A P/Nzoo = (P/Nzoo : С) × ВП
А' P/Nzoo = (P/Nzoo : С) · ВП/ Бzoo,

где А – скорость аккумуляции на единицу объема
воды, A' – скорость аккумуляции на единицу био-
массы, P/N – фосфор или азот (единицы измере-
ния: Р/N : C – мг/мг, ВП и ПП – мг С/(л сут),
Бphyto и Бzoo – мг С/л).

Эффективность передачи азота и фосфора от
фитопланктона к зоопланктону в литре воды и на
единицу биомассы рассчитывали по формулам:

(А P/Nzoo/АP/Nphyto) × 100%
(А' P/Nzoo/А'P/Nphyto) × 100%.

Для определения содержания общих ЖК,
ПНЖК, углерода, азота и фосфора в фитопланк-
тоне воду профильтровывали через газ с разме-
ром ячеи 110 мкм, чтобы удалить зоопланктон и
крупные частицы, а далее воду пропускали через
стекловолоконные фильтры GF/F (Microbio) до
их интенсивного окрашивания. Затем фильтры
на ЖК подсушивали, помещали в раствор хлоро-
форма с метанолом (2 : 1 объемных частей) и хра-
нили при температуре –20°С. Фильтры на угле-
род, азот и фосфор высушивали в течение суток

при температуре 60–65°С и хранили в эксикаторе
до проведения дальнейшего анализа.

Для определения общего содержания ЖК,
ПНЖК, углерода, азота и фосфора в зоопланкто-
не пробы из озера концентрировали на сите с раз-
мером ячеи 110 мкм, оставшийся на сите зоо-
планктон высушивали с помощью фильтроваль-
ной бумаги и взвешивали. Фиксацию и хранение
проб зоопланктона для анализа ЖК, углерода,
фосфора и азота проводили так же, как для фито-
планктона.

Общие ЖК и ПНЖК в фитопланктоне и зоо-
планктоне измеряли с помощью газового хрома-
тографа с масс-спектрометрическим детектором
(модель 6890/5975С, Agilent, США) (Kalachova,
2011). Содержание углерода, азота и фосфора
определяли на элементном анализаторе Flash EA
1112 NC Soil/MAS 200 (ThermoQuest, Italy)
(Gladyshev et al., 2007). Содержание фосфора из-
меряли фотоколориметрическим методом (Mur-
phy, Riley, 1962).

Продукцию ПНЖК (ЭПК, ДГК) и общих ЖК
в фитопланктоне и зоопланктоне, а также эффек-
тивность передачи ПНЖК (ЭПК, ДГК) и общих
ЖК от водорослей к зоопланктону на единицу
объема воды и на единицу биомассы определяли
с использованием таких же отношений, что и для
биогенных элементов. Продукция и эффектив-
ность передачи каждого вещества и элемента, а
также единицы их значений для удобства пред-
ставлены в табл. 1 и 2.

Статистический анализ данных проводили в
программе Past 3.20. Для проверки данных на нор-
мальность распределения использовали тест Ша-
пиро–Уилка. Биомассу фитопланктона, размер-
ные группы водорослей, биомассу зоопланктона,
продукцию фито- и зоопланктона, П/Б коэффи-
циенты и их соотношения между биотопами срав-
нивали с помощью однофакторного дисперсион-
ного анализа (Тьюки-тест). Сравнение аккумуля-
ции азота и фосфора, а также эффективности их
передачи между разными биотопами проводили с
использованием однофакторного дисперсионного
анализа. Для сравнения эффективности передачи
ПНЖК и суммы ЖК между биотопами использо-
вали t-тест Стьюдента.

РЕЗУЛЬТАТЫ ИССЛЕДОВАНИЯ
Общая биомасса фитопланктона, биомасса

цианобактерий и диатомовых водорослей в
оз. Обстерно не различались между исследуемы-
ми биотопами. Биомасса золотистых водорослей
была выше в заросшей камышом литорали по
сравнению с пелагиалью (F = 6.10, р = 0.04). Во
всех трех биотопах по биомассе доминировали
крупные диатомовые водоросли Asterionella formo-
sa Hass., Fragilaria crotonensis Kitt. и Aulacoseira
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БУСЕВА и др.

granulata (Ehr.) Sim. (рис. 1). Из цианобактерий
лидировали в основном два вида – Microcystis
aeruginosa (Kütz.) Kütz. и Anabaena spiroides Kleb.
Преобладающей размерной фракцией были во-
доросли >60 мкм, однако достоверных различий в
биомассе этой фракции между изучаемыми био-
топами не обнаружено (рис. 2). Биомасса водорос-
лей размером 30–60 мкм в заросшей камышом ли-
торали превышала таковую в пелагиали (F = 5.94,
р = 0.04). Достоверных различий в биомассе
фракции <30 мкм между биотопами не зареги-
стрировано. Биомасса водорослей этой фракции,
предпочитаемой ракообразными-фильтраторами
(Sommer, Sommer, 2006), была сравнительно низ-
кой. В составе данной размерной фракции доми-
нировали мелкие виды диатомовых водорослей
(Cyclotella sp., Cocconeis placentula Ehr., Achnanthes
lanceolata (Bréb. ex Kütz.) Grun., Gomphonema par-
vulum (Kütz.) Kütz.), мелкие динофитовые Glenod-
inium pygmaeum (Lindem.) J. Schill., а также монад-
ные зеленые, эвгленовые (Phacus sp.) и крипто-
фитовые (Rhodomonas pusilla (H. Bachm.) Javorn.).

Биомасса веслоногих ракообразных была зна-
чимо выше в пелагиали, чем в обоих биотопах ли-
торали (F = 39.66, р = 0.0003) (рис. 3). Биомасса
ветвистоусых ракообразных в пелагиали и зарос-
шей камышом литорали достоверно превышала
таковую в открытой литорали (F = 13.39, р = 0.01).

Первичная продукция фитопланктона не раз-
личалась между биотопами (рис. 4). Вторичная
продукция в пелагиали была выше, чем в обоих
биотопах литорали (F = 47.88, р = 0.0002). Эффек-
тивность передачи углерода от фитопланктона к
зоопланктону в пелагиали на единицу объема во-
ды достигала в среднем 12% и значимо превыша-
ла эффективность в открытой (3%) и заросшей
литорали (1%) (F = 27.94, р = 0.001). Эффектив-
ность передачи углерода от фитопланктона к зоо-
планктону на единицу биомассы была достовер-
но выше в открытой, чем в заросшей литорали, 53
и 48% соответственно (F = 5.53, р = 0.04), однако
различий в эффективности передачи углерода
между биотопами литорали и пелагиалью, где она
достигала ~50%, не выявлено.

Скорости аккумуляция N и P в сестоне досто-
верно не различались между биотопами (табл. 1).
Скорость аккумуляции N в зоопланктоне на еди-
ницу объема была выше в пелагиали, что связано
с более высокой вторичной продукцией в этом
биотопе. Фосфор в зоопланктоне аккумулиро-
вался с большей скоростью в пелагиали, чем в за-
росшей литорали. Скорости аккумуляции N и P в
зоопланктоне на единицу биомассы не различа-
лись между биотопами. Эффективность передачи
N на единицу объема была достоверно выше в пе-
лагиали (13%), чем в литорали (2 и 3% в открытой
и заросшей литорали соответственно). Эффек-

Рис. 1. Соотношение таксономических групп фито-
планктона (мг/л) в оз. Обстерно. 1 – золотистые, 2 –
диатомовые, 3 – динофитовые, 4 – цианобактерии,
5 – другие (зеленые, эвгленовые, криптофитовые)
водоросли.
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Рис. 2. Соотношение размерных групп фитопланкто-
на (мг/л) в пелагиали (а), открытой (б) и заросшей (в)
литорали оз. Обстерно. 1 – <30 мкм, 2 – 30–60 мкм,
3 – >60 мкм.

1 2 3

(а) (б) (в)

Рис. 3. Средняя биомасса ветвистоусых (а) и веслоно-
гих (б) ракообразных в оз. Обстерно (±SE). а  и б  над
столбцами – достоверные различия при р < 0.05 (од-
нофакторный дисперсионный анализ, Тьюки-тест).
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тивность передачи P составляла в пелагиали 26%,
тогда как в открытой и заросшей литорали 10% и
1%, соответственно. Таким образом, эффектив-
ность передачи азота и фосфора на единицу объе-
ма в пелагиали была достоверно выше, чем в био-
топах литорали. Однако значимых различий в эф-
фективности передачи N и P на единицу
биомассы между биотопами не обнаружено, эф-
фективность передачи N достигала 51–66%, P –
44–191%.

Эффективность переноса ПНЖК (ЭПК и
ДГК), а также суммы ЖК на единицу объема в от-
крытой литорали достоверно превышала таковую
в заросшей (табл. 2). Эффективность переноса
ЭПК, ДГК и суммы ЖК в единице объема состав-
ляла <1% и была достоверно выше в литорали без
зарослей для всех ЖК. Однако эффективность
переноса этих веществ на единицу биомассы со-
ставляла 14–17% для ЭПК, 17–26% для ДГК и 7%
для суммы ЖК, но не различалась статистически

Рис. 4. Средние значения первичной продукции фитопланктона (а), вторичной продукции ракообразных (б), отноше-
ние вторичной продукции ракообразных и первичной продукции (в), отношение вторичной продукции ракообразных
к их биомассе (г) и эффективность передачи углерода от фитопланктона к ракообразным на единицу биомассы (±SE) (д) в
оз. Обстерно. Буквами а  и б над фигурами обозначены достоверные различия при р < 0.05 (однофакторный диспер-
сионный анализ, Тьюки-тест).
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между биотопами. Эффективность переноса ЖК
в целом была ниже, чем эффективность переноса
углерода, азота и фосфора.

ОБСУЖДЕНИЕ PЕЗУЛЬТАТОВ

Большинство озер умеренной зоны в мире яв-
ляются малыми и высокопродуктивными, а их
литоральная зона представляет собой место нере-
ста и нагула молоди рыб. Синтез и перераспреде-
ление органических веществ в трофической сети
водоемов – это часть глобального цикла углерода,
который может протекать с разной скоростью и
эффективностью в водоемах в зависимости от
многих факторов. Согласно правилу Раймонда
Линдемана (Lindeman, 1942), в любой трофиче-
ской пирамиде только 10% органического веще-
ства, образованного на одном трофическом уров-
не, участвует в продукции следующего трофиче-
ского уровня. Однако эффективность передачи
энергии – это изменчивый показатель, завися-
щий от факторов среды (Slobodkin, 1972; Lacroix,
1999), поэтому важно знать какие факторы влия-
ют на эффективность переноса биологически
ценных веществ от продуцентов к консументам.
В настоящем исследовании в условиях мезотроф-
ного озера мы сравнивали три биотопа – пелаги-
аль, литораль без зарослей и заросшую литораль,
где в период исследований, происходило питание
молоди рыб. Показано, что эффективность пере-
носа биологически ценных веществ от фито-
планктона к зоопланктону в оз. Обстерно разли-
чалась между биотопами. Эффективность переноса
углерода в литорали достигала 1–3%, в пелагиали –
12%. Эффективность передачи фосфора была также
наибольшей в пелагиали – 26%, в литорали она ва-
рьировала от 1 до 10%. Азот передавался с эффек-
тивностью 13% в пелагиали и 2–3% в литорали, од-
нако эффективность передачи ПНЖК и общих
ЖК не превышала 1% и была достоверно выше в
литорали без зарослей, чем в заросшем мелководье.
Таким образом, в озере ЖК, включая ПНЖК, пере-
давались от фитопланктона к зоопланктону с наи-
меньшей эффективностью, чем общие углерод,
азот и фосфор. На различия в эффективности пе-
редачи разных биологически ценных веществ
впервые обращено внимание в работе Гладышева
и др. (Gladyshev et al., 2011). В пелагиали эвтроф-
ного водоема эффективность переноса ЖК пре-
вышала таковую общего углерода, однако оценку
эффективности переноса веществ проводили в
масштабе целого сезона. Известно, что в разные
сезоны года в планктоне развиваются разные
группы водорослей, которые характеризуются
разными количественными и качественными по-
требностями и накоплением тех или иных соедине-
ний, например, азота, фосфора, а также способно-
стью синтезировать различные ЖК. Известно, что в
большинстве пресноводных водоемов умеренной

зоны в процессе сезонной сукцессии в фитопланк-
тоне идет смена доминирующих комплексов (Som-
mer et al., 1986). Очевидно, сезонная сукцессия ви-
дового состава сопряжена с сезонной сукцессией
элементного и биохимического состава фито-
планктона. Так, летом на смену мелким быстро
растущим съедобным диатомовым и криптофи-
товым, которые богаты азотом и ПНЖК (ДГК),
приходят несъедобные цианобактерии, богатые
фосфором, но бедные ПНЖК. Осенью возможна
их смена на крупные диатомовые с высоким со-
держанием ПНЖК, но непригодные по размерам
в пищу для большинства фильтраторов. В период
исследований в озере баланс между отдельными
группами фитопланктона (золотистыми, диато-
мовыми и динофитовыми) во всех биотопах вы-
ражался в балансе содержания азота и фосфора и
между биотопами концентрация каждого элемен-
та в фитопланктоне достоверно не различалась
(табл. 1). Однако содержание в зоопланктоне и
азота, и фосфора достоверно превышало таковое
в пелагиали по сравнению с литоральными био-
топами. Эта разница в содержании отдельных
элементнов могла быть обусловлена соотноше-
нием веслоногих и ветвистоусых ракообразных в
литорали и пелагиали (большей долей и биомас-
сой диаптомид в пелагиали), а также соотноше-
нием видов с низким (Bosmina spp.) и высоким
(Ceriodaphnia pulchella Sars, 1862) содержанием
фосфора (Sterner, Schulz, 1998). Так, общая био-
масса Calanoida в пелагиали, заросшей литорали
и литорали без зарослей была 0.057 ± 0.009,
0.00012 ± 0.0000 и 0.0045 ± 0.0017 мг/л соответ-
ственно. В итоге, в оз. Обстерно на единицу объ-
ема воды эффективнее передавались биогенные
вещества от фитопланктона к зоопланктону в пе-
лагиали, чем в литорали.

В оз. Обстерно эффективность передачи угле-
рода от фитопланктона к зоопланктону на едини-
цу биомассы достигала 48–53%. ДГК в озере пе-
редавалась с эффективностью 16–26%, ЭПК –
14–16%, сумма ЖК – 7%. Фосфор в озере переда-
вался с эффективностью 107–190%, азот – 50–65%.
Между биотопами эффективность передачи ве-
ществ на единицу биомассы не различалась. Вы-
сокая эффективность переноса фосфора от фито-
планктона к зоопланктону связана со способностью
фосфора накапливаться в тканях зоопланктона, в
большей части у ветвистоусых (Karpowicz et al.,
2019). ПНЖК и общие ЖК передавались с меньшей
эффективностью, чем углерод и биогенные эле-
менты.

Разные вещества могут передаваться с разной эф-
фективностью. Так, Гладышев и др. (Gladyshev et al.,
2011) на примере эвтрофного озера показали, что
ПНЖК передаются от фитопланктона к зоо-
планктону в 2 раза эффективнее, чем общий орга-
нический углерод. Различия в эффективности пе-
редачи разных веществ от фитопланктона к зоо-
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планктону возможны благодаря способности
ракообразных регулировать содержание биологи-
чески ценных веществ в своем организме, удер-
живая те, которых недостаточно, и, наоборот, вы-
деляя те, которые в избытке (Sterner, 1993, 1997;
Sterner et al., 1998; Sterner, Elser, 2002). Кроме того,
ракообразные-фильтраторы преимущественно
потребляют пищевые частицы в диапазоне от 1 до
20–30 мкм (Sommer, Sommer, 2006). В оз. Обстер-
но биомасса фракции водорослей, превышающих
по размерам диапазон частиц доступных для ра-
кообразных, составляла более половины общей
биомассы, что может быть связано с выеданием
мелкого фитопланктона в конце мая–первой по-
ловине июня, когда в озере доминируют дафнии-
ды. Кроме того, ракообразные по-разному усваи-
вают пищевые частицы. Таипл и др. (Taipale et al.,
2011) показали, что значения δ13C у ветвистоусых
ракообразных не коррелируют с δ13C сестона, но
коррелируют с δ13C отдельных таксонов фитопланк-
тона, что свидетельствует об избирательном пище-
вом поведении ракообразных. Избирательность в
ассимиляции пищевых частиц также продемон-
стрирована в экспериментальной работе Глады-
шева и др. (Gladyshev et al., 2000).

Мы полагаем, что эффективность передачи
ПНЖК может меняться в зависимости от состава
фитопланктона и зоопланктона и, может быть,
как выше (Gladyshev et al., 2011), так и ниже эф-
фективности передачи углерода, в зависимости
от состояния планктонных сообществ, времени и
условий отбора проб и др. (Slobodkin, 1972). От
качества фитопланктона будет зависеть качество
зоопланктона как ресурса для вышестоящих тро-
фических уровней. ЖК, включая ПНЖК, переда-
вались менее эффективно, чем углерод. Напротив,
аккумуляция биогенных элементов, особенно
фосфора была более эффективной по сравнению с
углеродом, что свидетельствует о важности зоо-
планктонных сообществ как поставщиков биоген-
ных элементов вверх по трофической цепи.
Планктонные сообщества пелагиали мезотрофно-
го озера оказались более эффективными в переда-
че веществ от первичных продуцентов к консу-
ментам, чем литоральные сообщества.

Выводы. В условиях мезотрофного озера био-
логически ценные вещества передаются от фито-
планктона к зоопланктону с разной эффективно-
стью. Эффективность переноса фосфора от фито-
планктона к зоопланктону выше, чем углерода.
Жирные кислоты, включая ПНЖК, передаются с
меньшей эффективностью, чем углерод. Эффек-
тивность переноса ПНЖК в единице объема выше
в литорали без зарослей, чем в заросшей литорали.
С наибольшей эффективностью передаются ДГК и
ЭПК, с наименьшей короткоцепочечные насы-
щенные ЖК. Эффективность передачи углерода и
биогенных веществ в единице объема была выше в

пелагиали, чем в литорали, что, предположительно,
связано с более высокой долей диаптомид.
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Efficiency of Essential Substances’ Transfer from Phytoplankton to Crustaceans’ 
Zooplankton in Mesotrophic Lake Obsterno (Belarus)

Zh. F. Buseva1, *, M. I. Gladyshev2, 3, N. N. Sushchik2, 3, E. A. Sysova1, K. V. Myagkova1,
Sh. B. Gazerani Farahani1, I. Yu. Feneva4, E. G. Sakharova5, and V. P. Semenchenko1

1The Scientific and Practical Center for Bioresources, National Academy of Sciences of Belarus, Minsk, Republic of Belarus
2Institute of Biophysics of Federal Research Centre, Krasnoyarsk Science Centre of Siberian Branch of Russian Academy 

of Sciences, Akademgorodok, Krasnoyarsk, Russia
3Siberian Federal University, Krasnoyarsk, Russia

4Institute of Ecology and Evolution, Russian Academy of Sciences, Moscow, Russia
5Papanin Institute for Biology of Inland Waters, Russian Academy of Sciences, 

Borok, Nekouzskii district, Yaroslavl oblast, Russia
*e-mail: buseva_j@mail.ru

Efficiency of essential substances’ transfer (carbon, phosphorus, nitrogen, fatty acids including polyunsatu-
rated fatty acids (PUFA)) from phytoplankton to zooplankton was estimated in the mesotrophic Lake Obsterno
(Belarus) in three biotopes – pelagic zone, littoral zone free of vegetation and littoral zone with macrophyte
stands. The transfer efficiency of substances was expressed as the ratio of secondary production to primary
production per unit of water volume and per unit of biomass. Efficiency expressed per unit volume charac-
terizes the efficiency of substances’ transport in the lake while efficiency expressed per unit of biomass esti-
mates the ability of zooplankton to accumulate essential substances of the food resources in their biomass, i.e.
assesses the quality of zooplankton as a resource for higher trophic levels. Transfer efficiencies of PUFA were
lower than that of carbon. On the contrary, the accumulation of nutrients, especially phosphorus, was more
effective relative to carbon. This indicates that zooplankton acts as an important sink of nutrients which sup-
plies the higher trophic levels with nutrients. The planktonic communities of the pelagic zone of the mesotro-
phic lake more efficiently transfer essential substances from primary producers to consumers in comparison
with the littoral communities.

Keywords: phytoplankton, zooplankton, pelagic zone, littoral zone, mesotrophic lake, carbon, nitrogen,
phosphorus, primary and secondary production, fatty acids, polyunsaturated fatty acids (PUFA)
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На оригинальных данных по трем северным регионам Евразии (подножие плато Путорана, о. Кол-
гуев, о. Западный Шпицберген) рассмотрены таксономическая структура, типология, видовое бо-
гатство и суммарное обилие сообществ донных и зарослевых макроскопических беспозвоночных
малых озер арктической и субарктической зон. Проведен сравнительный анализ сообществ этих ре-
гионов и, с привлечением большого массива литературных данных, обсуждаются особенности вы-
сокоарктических островных, низкоарктических, субарктических и бореальных озерных сообществ.
Выявлен сложный характер изменения суммарной биомассы бентоса малых озер: снижение ее в
субарктической тайге, повышение в гипоарктической тундре и снова снижение в Высокой Арктике.

Ключевые слова: малые озера, Арктика, Субарктика, плато Путорана, о. Колгуев, о. Шпицберген,
макрозообентос, структура сообществ
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ВВЕДЕНИЕ
В биологии пресных вод сложились общие

представления о сообществах малых озер (Жа-
дин, Герд, 1961; Dodds, Whiles, 2010). Они подра-
зумевают эвтрофные, с высокой плотностью бен-
тоса сообщества илистого дна (доминируют ли-
чинки комаров сем. Chironomidae, двустворчатые
моллюски и олигохеты сем. Tubificidae) и хорошо
развитые зарослевые сообщества погруженных
макрофитов (преобладают легочные брюхоногие
моллюски, жуки, клопы и стрекозы). Для малых
озер характерны высокая трофность и сапроб-
ность; летний пик обилия макрофауны и разви-
тия высших водных растений сочетается с более
или менее катастрофичным зимним замором.
Кроме того, этот тип водоемов нередко бывает
подвержен гумификации вод. Такие представле-
ния в основном сформировались на примере озер
и прудов средней полосы (лесной и отчасти степ-
ной зон) Евразии, с относительно жарким летом,
но длинной морозной зимой.

Описанная выше картина может существенно
и неоднозначно трансформироваться в арктиче-

ском климате и таежно-тундровом ландшафте.
Особенности арктических местообитаний много-
образны и частично скоррелированы между со-
бой (Чернов, 1985; Rautio et al., 2011). Более ко-
роткое и прохладное лето определяет меньшее
летнее прогревание воды. При этом обычные в
средней полосе высшие водные растения (кув-
шинковые, водокрасовые, рясковые и т.п.) заме-
щаются мхами, что приводит к перестройке биото-
па фитали, резкому уменьшению питательной
ценности детрита и, в целом, трофности водоема.
Одновременно элиминируют тепловодные таксо-
ны (например, многие стрекозы и клопы), но по-
являются более холодноводные группы (в основ-
ном хирономиды, некоторые поденки и веснянки)
(Vincent et al., 2008). В тайге и тундре, по сравне-
нию с зоной смешанных и лиственных лесов, го-
раздо меньше поступает в водоемы листового
опада, что резко снижает приток биогенных эле-
ментов. При этом, значимым источником биоге-
нов в малых озерах Арктики могут становиться,
например, фекалии околоводных и мигрирую-
щих птиц (Jensen et al., 2019). Высокая влажность
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климата северной тайги и тундры приводит к уве-
личению водности и проточности водоемов и к
меньшей минерализации воды озер, по сравне-
нию со средней полосой, а также стимулирует за-
болачивание берегов (Vincent et al., 2008). По бе-
регам малых водоемов северной тайги и тундры
часто развивается мох Sphаgnum, создающий соб-
ственный микробиотоп, а также приводящий к
подкислению воды и отложению на дне трудно-
разлагаемого торфянистого детрита. В субаркти-
ческой таежной зоне в малых озерах нередки мел-
кие рыбы (в частности, колюшка Gasterosteus acu-
leatus L., 1758), но большинство арктических
тундровых малых озер безрыбно (Rautio et al.,
2011; Vincent et al., 2008). В целом в Арктике сни-
жается пресс выедания рыбами за счет обеднения
ихтиофауны, а также отсутствия некоторых инва-
зивных видов, например ротана Perccottus glenii
Dybowski, 1877 (Решетников и др., 2003; Vincent
et al., 2008).

Вышеперечисленные особенности малых озер
северной тайги и тундры позволяют ожидать вы-
явления существенной специфики населяющих
их сообществ макрозообентоса. Однако, в
настоящее время полноценные обобщения по
структуре таких сообществ нам не известны. При
этом для реофильных макрозообентосных сообществ
Субарктики и Арктики (Ямал и Кольский п-ов) вы-
явлен целый ряд черт, отличающих их от сооб-
ществ средней полосы (Palatov, Chertoprud, 2012;
Chertoprud, Palatov, 2013).

Необходимо отметить и в средней полосе, и в
Арктике наблюдается сильная локальная измен-
чивость гидрологических и гидрохимических ха-
рактеристик между водоемами, находящимися
даже на небольших расстояниях друг от друга
(Хатчинсон, 1969). Нередко на участке в несколь-
ко десятков километров можно обнаружить как
эвтрофные пруды, полностью зарастающие цвет-
ковыми макрофитами, так и дистрофные сфагно-
вые водоемы. В связи с этим, выявление общих

тенденций широтной и климатической изменчи-
вости сообществ макрозообентоса возможно
только при анализе материалов из широкого
спектра водоемов в каждом из сравниваемых ре-
гионов.

Цель работы – по оригинальным данным опи-
сать сообщества макрозообентоса равнинных ма-
лых озер трех модельных высокоширотных реги-
онов (плато Путорана, острова Колгуев и Запад-
ный Шпицберген). Дополнительно предпринята
попытка выявить специфику и изменчивость со-
обществ макрозообентоса малых озер субаркти-
ческой и арктической климатических зон на ос-
новe собственных и литературных данных.

МАТЕРИАЛ И МЕТОДЫ ИССЛЕДОВАНИЯ

Характеристика изученных модельных регионов

Анализ фауны макрозообентоса малых озер
северной тайги и тундры основан на оригиналь-
ных данных из трех модельных субарктических и
арктических регионов (рис. 1): подножие плато
Путорана (равнинная северная тайга), о. Колгуев
(равнинная тундра, остров расположен в 80 км от
материка) и о. Западный Шпицберген (прилед-
никовая равнинная тундра, остров удален от ма-
терика на ~600 км).

Плато Путорана. Регион северной тайги си-
бирского типа. Сборы проведены в июле–августе
2004 г., собрано 38 количественных проб в 21 во-
доеме. Озера находятся у подножия плато на
67.4°–68.8° с.ш., и абсолютной высоте от 20 до
290 м, обычно окружены лесом. Большинство
озер с глубиной 0.7–3 м и площадью зеркала от 0.1
до 1 га, постоянные, слабопроточные, хорошо
прогреваемые к середине лета (до 18–24°С). Дно
озер илисто-детритное или торфянистое, часто с
береговой осоково-сфагновой сплавиной, иногда
встречаются заросли макрофитов. Минерализа-
ция воды, как правило, не превышает 50 мг/л, рН

Рис. 1. Карта-схема расположения обследованных регионов в северной части Евразии. Черные кружки с обозначени-
ем регионов (1 – архипелаг Шпицберген, 2 – о. Колгуев, 3 – плато Путорана) – оригинальные данные; серые – лите-
ратурные данные.
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варьирует в широких пределах – от 4.2 до 10.0 (в
12 озерах – >7, в 7 озерах – <7).

Остров Колгуев. Территорию острова занимает
низкоарктическая тундра. Материалы собраны в
июле, августе 2018 г., для большинства водоемов
проведено две съемки – в начале и в конце лета.
Всего проанализировано 182 пробы из 60 малых
озер, расположенных на 69° с.ш. Обследованные
озера – мелкие (глубиной ≤1 м), главным образом
термокарстового происхождения и окружены
равнинной тундрой. Берега обрамлены заросля-
ми кустарниковых ив, дерновиной сабельника
Comarum palustre L. и осок Carex spp. Для мелково-
дий характерны заросли гелофита – хвостника
Hippuris vulgaris L. Дно преимущественно или-
стое, часто с большой примесью торфянистого
детрита, иногда встречаются участки песчано-дет-
ритного и каменистого дна. Летняя температура
воды может достигать 18–22°С, но обычно нахо-
дится в пределах 8–14°С. Минерализация воды,
как правило, варьирует в пределах 20–80 мг/л, рН
изменяется от 7.0 до 7.9. Некоторые водоемы по-
чти высыхают к концу лета и, вероятно, зимой
промерзают до дна.

Остров Западный Шпицберген. Архипелаг
Шпицберген лежит в Высокой Арктике (широт-
ная зона арктических пустынь), хотя климат его
смягчен влиянием Гольфстрима, и на побережье
развита тундровая растительность. Исследования
проводили в августе 2014 и 2015 гг., собрано
115 проб по 69 малым озерам в районе поселков
Лонгйир, Баренцбург, Пирамида, Нью-Алесунн
на 78°–79° с. ш. Большинство озер мелководные,
глубиной 0.5–1.5 м, площадью ≤1 га, окружены
равнинной тундрой, иногда галечно-валунной
приледниковой мореной. Не исключено зимнее
промерзание многих водоемов. Дно озер илистое
или каменистое, часто на мелководье развиты за-
росли полуводных мхов, цветковые макрофиты
отсутствуют. Летняя дневная температура 7–
12°С, минерализация 100–300 мг/л, рН 7.3–9.4.
Собранный материал частично проанализирован
в ряде публикаций по влиянию на озерную биоту
изменения климата в Арктике и мигрирующих
птиц (Chertoprud et al., 2017; Walseng et al., 2018;
Jensen et al., 2019).

Для анализа широтной изменчивости характе-
ристик сообществ макрозообентоса малых озер был
привлечен массив литературных данных, охватыва-
ющий водоемы преимущественно российской ча-
сти севера и средней полосы Палеарктики (рис. 1):
Большеземельской тундры (Батурина и др., 2012),
п-ова Ямала (Богданов и др., 2005; Степанов, 2017,
2018), плато Путорана (Заделёнов и др., 2017),
Кольского п-ова (Moiseenko et al., 2009; Дени-
сов и др., 2015), Карелии (Герд, 1956; Стерлигова и
др., 2012; Куликова, Рябинкин, 2015; Кучко и др.,
2019), Архангельской обл. (Новосёлов и др., 2017),

южной части Финляндии (Meriläinen, Hynynen,
1990; Hynynen, Meriläinen, 2005), Ленинград-
ской обл. (Беляков, Бажора, 2016), Калининград-
ской обл. (Масюткина, 2018), Курской обл. (Silina,
Prokin, 2008); Воронежской обл. (Силина, 2001;
Синицкий и др., 2002; Хицова и др., 2010), Ново-
сибирской обл. (Визер и др., 2018), Поволжья
(Гелашвили и др., 2007; Алексевнина и др., 2011;
Ромашкова, 2015), Белоруссии (Ерёмова, Орлов-
ская, 1997; Лукашинец, Новик, 2015) и о. Сахалин
(Лабай, 2015).

Методика отбора проб и выделения 
сообществ макрозообентоса

Пробы, как правило, отбирали с помощью по-
лусферического скребка площадью 0.02 м2, общая
площадь пробы была 0.1 или 0.2 м2. Обследованы
все доступные донные, береговые и зарослевые
биотопы на глубинах до 1 м (1–4 биотопа в каж-
дом водоеме). Организмы определены до родов
или видов, в зависимости от таксона и стадии раз-
вития личинок, главным образом по работам в се-
рии “Определитель пресноводных беспозвоноч-
ных России” (Определитель…, 1994–2004). Для
каждой пробы определяли численность и биомас-
су макрозообентоса, а также рассчитывали абсо-
лютный и относительный метаболизм.

В качестве основного показателя обилия так-
сонов при выделении типов сообществ приме-
нялся относительный метаболизм таксонов – их
доля в каждой пробе по метаболизму, рассчиты-
ваемому на основе численности и биомассы по
формуле:

R = Q N 0.25B 0.75,
где N – численность, B – биомасса на единицу
площади, Q – коэффициент уровня обмена, спе-
цифичный для каждой группы (Алимов, 1979). По
нашему мнению, этот показатель наиболее адек-
ватно отражает роль таксона в сообществе, по-
скольку непосредственно связан с его питанием и
дыханием.

Принятая нами схема разделения сообществ
на типы основана на геоботаническом методе
Брауна–Бланке (Braun–Blanquet, 1964), модифи-
цированном для количественных данных (Cher-
toprud, 2011). Исходной таблицей данных послу-
жила таблица относительного метаболизма опре-
деленных видов. В этом массиве данных были
выделены комплексы таксонов со сходным рас-
пространением, доминирующие в пробах, и
сгруппированы соответствующие пробы. Далее
проводили экологическую интерпретацию этих
групп: выявляли привязку их к биотопу, факторы,
обусловливающие их распространение,  и  оценива-
ли внутреннюю изменчивость. Если группа проб
достаточно устойчива по таксономической структу-
ре, проводили описание типа сообщества: состав и
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структура доминирования, биотопическая приуро-
ченность, средние показатели сообщества и т.д.

РЕЗУЛЬТАТЫ ИССЛЕДОВАНИЯ
Плато Путорана (Красноярский край, Россия)

Видовое богатство и обилие. В общей сложно-
сти были определены 98 видов макрофауны, из
них 37 – хирономид, по 9 – прочих двукрылых и
ручейников, по 8 – поденок и жуков, 6 – стрекоз,
5 – брюхоногих моллюсков, другие таксоны пред-
ставлены беднее (табл. 1). Среднее число видов в
пробе достигало 9.9. Около трети видового богат-
ства приходилось на северные (циркумарктиче-
ские) виды, остальные таксоны – аркто-бореаль-
ные, распространенные на большей части Пале-
арктики (в основном по данным, приводимым в
определителях). Доля специфичных западно- или
восточно-палеарктических видов незначительна.

Средняя суммарная численность макрозо-
обентоса в водоемах была 834 экз./м2, биомасса –
2.83 г/м2, метаболизм – 0.98 мл О2/м2.

Структура сообществ. Синэкологический ана-
лиз позволил выделить три основных типа сооб-
ществ, широко распространенных в изученных
озерах, которые образуют многочисленные пере-
ходные варианты. Еще несколько проб относи-
лись к редким типам сообществ, которые пока не
могут быть корректно описаны в связи с недо-
статком материала.

Сообщество Chironomus gr. plumosus – Sialis sor-
dida (Klingstedt, 1932) – Euglesinae – Procladius gr.
choreus. Сообщество класса пелали с преоблада-
нием роющих форм макробентоса, развивается
на илисто-детритных грунтах. Доминируют хиро-
номиды, горошинки и вислокрылка Sialis sordida.
Из второстепенных групп характерны олигохеты
(Lumbriculus sp. и Tubificidae spp.), шаровка Sphae-
rium corneum (L., 1758), личинки Ceratopogonidae.
Описанный видовой комплекс типичен для дна
обследованных малых озер. Средняя суммарная
численность макрозообентоса была 1189 экз./м2,
биомасса – 3.33 г/м2, метаболизм – 1.25 мл О2/м2.

Сообщество Gammarus lacustris Sars, 1863 –
Lumbriculus variegatus (Müller, 1774) – Leucorrhinia
orientalis Selys, 1887 – Somatochlora sahlbergi Try-
bom, 1889. Сообщество относится к классу рипа-
ли, приурочено к береговым субстратам (краю
моховой сплавины и торфянисто-детритному
грунту под ним, а также зарослям гелофитов на
отмелях). В нем преобладали подвижные лазаю-
щие формы: бокоплав Gammarus lacustris, разно-
крылые стрекозы и олигохета Lumbriculus variega-
tus. Второстепенные формы – хирономиды родов
Procladius, Psectrocladius, Tanytarsus, поденки
Cloeon simile Eaton, 1870, Caenis horaria L., 1758, го-
рошинки, вислокрылка Sialis sordida, катушка Gy-

raulus acronicus (Ferussac, 1807). В зависимости от
характера береговой линии, с увеличением глуби-
ны это сообщество более или менее плавно пере-
ходит в предыдущее. Суммарная численность в
среднем составляла 726 экз./м2, биомасса –
2.83 г/м2, метаболизм – 0.94 мл О2/м2.

Сообщество Gyraulus acronicus (Ferussac, 1807) –
Cincinna ambigua (Westerlund, 1878). Фитальное со-
общество, характерно для зарослей погруженных
макрофитов, относительно изолированных от
дна водоема. Этот тип сообществ встречался от-
носительно редко. Преобладали брюхоногие мол-
люски, второстепенные формы – ручейники
Mystacides niger (L., 1758), Limnephilus nigriceps
(Zetterstedt, 1840), хирономиды Psectrocladius sim-
ulans Johannsen, 1937, бокоплав Gammarus lacustris.
Суммарная численность в среднем 1293 экз./м2,
биомасса – 3.01 г/м2, метаболизм – 1.19 мл О2/м2.

Остров Колгуев
(Ненецкий автономный округ, Россия)

Видовое богатство и обилие. В изученных водо-
емах выявлено 102 вида макрофауны. Из них
47 видов относятся к сем. Chironomidae (опреде-
лены не все виды), 19 – жуков (главным образом,
сем. Dytiscidae), 8 – ручейников, 7 – двустворча-
тых моллюсков, 5 – листоногих ракообразных,
прочие таксоны представлены беднее (табл. 1).
Среднее число видов в пробе 8.4 – чуть ниже, чем
в озерах плато Путорана. Около 20 видов имеют
циркумполярные арктические или аркто-альпий-
ские ареалы. Именно они обычно доминировали
в сообществах. Остальные таксоны имели широ-
кое палеарктическое распространение, и их ареа-
лы можно отнести к аркто-бореальным.

Средняя суммарная численность макрозо-
обентоса в изученных озерах – 1021 экз./м2, био-
масса – 20.3 г/м2, метаболизм – 5.3 мл О2/м2.

Структура сообществ. Структура сообществ
макрозообентоса о. Колгуев упрощена. Резко вы-
ражено доминирование амфиподы Gammarus la-
custris и двустворчатых моллюсков Henslowiana
nordenskioldi (Clessin in Westerlund, 1876) и Sphaeri-
um westerlundi Clessin in Westerlund, 1873, достига-
ющих 65% среднего суммарного метаболизма. На
наиболее разнообразных по числу видов хироно-
мид приходятся суммарно 13% метаболизма и их
отдельные виды обычно не входят в состав доми-
нантов сообществ. Выделено четыре типа сооб-
ществ макрофауны.

Henslowiana nordenskioldi – Sphaerium westerlun-
di – Gammarus lacustris – Chironomidae spp. – сооб-
щество илисто-песчаных и илисто-детритных
грунтов большинства обследованных водоемов.
Преобладают мелкие двустворчатые моллюски (Pi-
sidiidae и Sphaeriidae) и бокоплав Gammarus lacustris.
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Таблица 1. Число видов и средняя доля по метаболизму (в скобках, %) семейств макрозообентоса в изученных
районах

Таксон Плато Путорана о. Колгуев о. Западный Шпицберген

Turbellaria
Planariidae 0 1(0.9) 0

Oligochaeta
Naididae 2(0.2) 1(0.4) 0
Tubificidae 2(1.0) 2(0.7) 0
Lumbriculidae 1(8.8) 1(3.9) 0
Enchytraeidae 0 0 2(0.5)

Hirudinea
Erpobdellidae 1(0.9) 0 0
Haemopidae 1(0.1) 0 0
Glossiphoniidae 2(0.8) 4(2.5) 0

Gastropoda
Lymnaeidae 1(0.1) 0 0
Planorbidae 2(3.9) 1(4.7) 0
Valvatidae 2(3.4) 1(0.5) 0

Bivalvia
Pisidiidae 2(5.6) 5(15.4) 0
Sphaeriidae 1(1.6) 2(14.2) 0

Malacostraca
Gammaridae 1(9.0) 1(31.4) 0

Phyllopoda
Lynceidae 1(0.2) 0 0
Cyzicidae 0 1(0.3) 0
Lepiduridae 0 1(0.4) 1(18.4)
Chirocephalidae 0 1(0.5) 0
Branchynectidae 1(0.1) 1(0.9) 0
Polyartemiidae 1(0.1) 1(0.1) 0

Odonata
Coenagrionidae 1(0.1) 0 0
Aeshnidae 1(0.1) 0 0
Corduliidae 1(5.0) 0 0
Libellulidae 3(6.9) 0 0

Ephemeroptera
Baetidae 2(2.8) 1(2.0) 0
Caenidae 1(0.6) 0 0
Leptophlebiidae 1(0.03) 0 0

Plecoptera
Nemouridae 0 1(0.02) 0

Heteroptera
Corixidae 1(0.05) 1(0.4) 0

Coleoptera
Dytiscidae 5(0.6) 11(5.0) 0
Gyrinidae 0 2(0.01) 0

Haliplidae 1(0.2) 5(0.7) 0
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Второстепенные виды – олигохеты Lumbriculus var-
iegatus, Limnodrilus sp., двустворчатый моллюск
Parasphaerium rectidens (Starobogatov et Streletzkaja,
1967), а также разнообразные хирономиды. Сред-
няя суммарная численность 1321 экз./м2, биомасса –
26.4 г/м2, метаболизм – 6.1 мл О2/м2.

Gammarus lacustris – сообщество класса рипа-
ли, развито на смешанных субстратах (детрит,
торф, затопленная осока и т.п.), в том числе в за-
рослях гелофита хвостника Hippuris vulgaris вдоль
береговой кромки большинства водоемов. Как
правило, резко доминировал один вид – боко-
плав Gammarus lacustris, роль других таксонов не-
велика. Второстепенные виды – двустворчатые
моллюски Henslowiana nordenskioldi и Sphaerium
westerlundi, олигохета Lumbriculus variegatus, пияв-
ки Glossiphonia complanata L., 1758 и Helobdella stag-
nalis (L., 1758), жуки-плавунцы Dytiscus lapponicus
Gyllenhal, 1808, Colymbetes dolabratus (Paykull,
1798), Agabus arcticus (Paykull, 1798), поденка Baetis
macani Kimmins, 1957, а также ряд хирономид.
Суммарная численность в среднем 932 экз./м2,
биомасса – 15.4 г/м2, метаболизм – 4.7 мл О2/м2.

Gyraulus stroemi (Westerlund, 1881) – Dytiscus
lapponicus – Chironomidae spp. – это редкое сооб-
щество, характерное для фитали, отмечено в за-
рослях макрофитов на мелководье. Доминирова-

ли гастропода – мелкая катушка Gyraulus stroemi,
а также жук-плавунец Dytiscus lapponicus. Второ-
степенные виды – личинки хирономид, горо-
шинка Henslowiana nordenskioldi, поденка Baetis
macani, пиявка Glossiphonia complanata, жук-пла-
вунчик Haliplus fulvus (Fabricius, 1801), бокоплав
Gammarus lacustris. Суммарная численность в
среднем 363 экз./м2, биомасса – 7.2 г/м2, метабо-
лизм – 1.9 мл О2/м2.

Cyclocalyx lapponicus (Clessin in Westerlund,
1873) – Chaoborus crystallinus (De Geer, 1776) –
Branchinecta paludosa (Müller, 1788) – Pristicephalus
josephinae (Grabe, 1853) – Baetis macani – Chirono-
midae spp. – сообщество, типичное для времен-
ных водоемов, отмечено в начале лета в некото-
рых мелководных озерах, вероятно, высыхающих
к осени. В комплекс доминантов входили специ-
фические двустворчатые моллюски рода Cycloca-
lyx, коретра Chaoborus, питающаяся планктоном,
а также жаброноги и разнообразные хирономиды.
Второстепенные виды – плавунцы Dytiscus lap-
ponicus, Agabus arcticus, турбеллярия Bothromesosto-
ma essenii Braun, 1885, олигохета Lumbriculus varie-
gatus, горошинки Henslowiana nordenskioldi и
H. waldeni (Kuiper, 1975), клоп-гребляк Arctocorisa
carinata (Sahlberg, 1819). В сообществе почти не
встречались виды, массовые в большинстве по-
стоянных водоемов острова. Суммарная числен-

Helophoridae 0 1(0.06) 0
Chrysomelidae 1(0.02) 0 0

Trichoptera
Polycentropodidae 1(0.2) 0 0
Hydroptilidae 0 1(0.2) 0
Apataniidae 0 0 1(0.6)
Leptoceridae 3(2.1) 0 0
Limnephilidae 1(0.4) 5(0.6) 0
Molannidae 2(1.4) 0 0
Phryganeidae 1(0.6) 2(0.4) 0

Megaloptera
Sialidae 1(6.3) 0 0

Diptera
Chironomidae 34(31.4) 47(13.0) 18(80.5)
Ceratopogonidae 4(2.1) 0 0
Chaoboridae 1(0.3) 1(0.8) 0
Limoniidae 1(0.7) 1(0.2) 0
Dolichopodidae 1(0.6) 0 0
Empididae 1(0.01) 0 0
Muscidae 1(1.8) 0 0
Всего видов 89 103 22

Таксон Плато Путорана о. Колгуев о. Западный Шпицберген

Таблица 1.  Окончание



384

БИОЛОГИЯ ВНУТРЕННИХ ВОД  № 4  2021

ЧЕРТОПРУД и др.

ность составляла в среднем 589 экз./м2, биомасса –
2.9 г/м2, метаболизм – 1.0 мл О2/м2.

Остров Западный Шпицберген (Норвегия)
Видовое богатство и обилие. Отмечено 22 вида

макрофауны: 18 видов хирономид, два вида оли-
гохет сем. Enchytraeidae, ручейник Apatania zonella
(Zetterstedt, 1840) и щитень Lepidurus arcticus (Pal-
las, 1793). Среднее число видов в пробе 3.2. Таким
образом, единственный крупный таксон макро-
фауны, эффективно заселяющий Высокую Арк-
тику даже через протяженные морские простран-
ства – комары сем. Chironomidae. Никаких спе-
цифических для острова и архипелага видов не
обнаружено. Найденные виды характерны для
Северной Палеарктики, часто имеют циркумпо-
лярные или аркто-альпийские ареалы.

Суммарная численность макрозообентоса в изу-
ченных озерах в среднем 798 экз./м2, биомасса –
1.7 г/м2, метаболизм – 0.74 мл О2/м2.

Структура сообществ. Структура сообществ
макрозообентоса на о. Западный Шпицберген
резко упрощена, почти во всех биотопах преобла-
дают хирономиды. Щитень Lepidurus arcticus на-
селяет толщу воды, но единично встречается в
донных и зарослевых биотопах, создавая суще-
ственное увеличение биомассы (~25%) и метабо-
лизма (~18%). При выделении сообществ макро-
бентоса этот вид, встречаемость которого носит
случайный характер, не учитывался.

Синэкологический анализ позволил выделить
шесть вариантов сообществ, характерных для ма-
лых озер. Каждый из них связан с одним доминиру-
ющим видом. Ряд типов сообществ замещает друг
друга на сходных субстратах в разных водоемах.

Chironomus spp. (Chironomidae: Chironomini) –
пелальное сообщество встречается на илистых
грунтах водоемов, обычно повышенной трофно-
сти. Основной доминант – род Chironomus, второ-
степенные виды – Cricotopus tibialis (Meigen, 1804)
и Psectrocladius barbimanus (Edwards, 1929). Сум-
марная численность макрозообентоса –
434 экз./м2, биомасса – 0.9 г/м2, метаболизм –
0.46 мл О2/м2.

Procladius crassinervis (Zetterstedt, 1838) (Chiron-
omidae: Tanypodinae) – пелальное сообщество, от-
меченное на глинистых илах, иногда на глини-
стой гальке. Вероятно, этот грунт не дает нужной
пищевой базы детритофагам (таким как Chirono-
mus), и здесь поселяется хищная хирономида Pro-
cladius crassinervis, питающаяся мейобентосом
или трупами зоопланктона. Второстепенные ви-
ды – Cricotopus tibialis, Micropsectra radialis Goet-
ghebuer 1939, Psectrocladius barbimanus. Суммарная
численность организмов – 217 экз./м2, биомасса –
0.5 г/м2, метаболизм – 0.24 мл О2/м2.

Cricotopus (Chironomidae: Orthocladiinae) – ри-
пальное сообщество, отмеченное на подушках мха
вдоль береговой линии и на мелководье, изредка на
каменистом грунте. Основные доминанты – Crico-
topus tibialis и C. glacialis Edwards, 1922. Суммарная
численность организмов – 996 экз./м2, биомасса –
1.0 г/м2, метаболизм – 0.60 мл О2/м2.

Orthocladius (Chironomidae: Orthocladiinae) –
рипальное сообщество, по типу занимаемого
биотопа сходное с предыдущим. Совместные по-
селения родов Orthocladius и Cricotopus встречают-
ся редко, обычно они доминируют в разных водо-
емах. Суммарная численность – 798 экз./м2, био-
масса – 1.7 г/м2, метаболизм – 0.82 мл О2/м2.

Psectrocladius barbimanus (Chironomidae: Ortho-
cladiinae) – сообщество, также характерное для
вышеописанного биотопа рипали. Основной доми-
нант – Psectrocladius barbimanus, вместе с ним встре-
чаются виды родов Cricotopus, Procladius и Paratany-
tarsus. Суммарная численность – 727 экз./м2, био-
масса – 2.0 г/м2, метаболизм – 0.91 мл О2/м2.

Paratanytarsus austriacus (Kieffer, 1924) (Chirono-
midae: Tanytarsini) населяет тонкослойный наилок
на каменистых грунтах мелководья, переходное
между рипальным и пелальным. Основной доми-
нант – Paratanytarsus austriacus, второстепенные
виды – Psectrocladius barbimanus, Cricotopus glacial-
is, Orthocladius spp., Apatania zonella. Одновидовое
сообщество встречается часто. Суммарная чис-
ленность – 1307 экз./м2, биомасса – 0.8 г/м2, ме-
таболизм – 0.55 мл О2/м2.

ОБСУЖДЕНИЕ РЕЗУЛЬТАТОВ

Широтная изменчивость видового богатства. Из
рассмотренных на оригинальном материале реги-
онов по этому показателю близки два более юж-
ных – плато Путорана (зона северной тайги) и
о. Колгуев (зона тундр), хотя первый из них мате-
риковый, второй – островной. В каждом из этих
регионов видовое богатство достигало ~7–10 ви-
дов на пробу, 15–20 видов на водоем и ~100 видов
во всей серии изученных водоемов. Близкие по-
казатели (84 вида) приводятся для тундровых озер
бассейна р. Яраяха на Южном Ямале (Степанов,
2017), расположенных в тех же широтах. Для от-
дельных тундровых и северо-таежных озер раз-
ные авторы указывают видовое богатство от 20 до
50 видов на водоем (Богданов и др., 2005; Степа-
нов, 2017). Эти показатели невысоки, по сравне-
нию со средней полосой Европы и России, но не
сильно отличаются от них. Например, для малых
озер Калининградской обл. в среднем отмечено
по 15–30 видов макробентоса на водоем (Масют-
кина, 2018). Причем в малых озерах южной части
средней полосы видовое богатство макрозообен-
тоса заметно выше. Так, в оз. Погоново (Воро-
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нежская обл.) отмечено 83 вида макробентоса
(Силина, 2001).

На высокоарктическом архипелаге Шпицбер-
ген разнообразие макробентоса во много раз ни-
же, чем на о. Колгуев и на плато Путорана. Сред-
нее число видов на пробу лишь три, а во всех изу-
ченных 69 озерах – 22 вида. С одной стороны,
обедняющий эффект суровых арктических усло-
вий кажется очевидным, но его трудно отделить
от островного эффекта. Шпицберген – крайне
изолированный архипелаг с затрудненным про-
никновением новых таксонов, к тому же с не-
большой и не очень стабильной полосой суши,
свободной от ледников. Для материковой Аркти-
ки в Канаде также описаны структурно сходные
сообщества с преобладанием хирономид и щитня
Lepidurus arcticus, хотя и отмечены отдельные виды
бокоплавов, моллюсков и олигохет (Rautio et al.,
2011). В малых тундровых озерах на мысе Барроу
(северная Аляска, 71° с.ш.) зарегистрирован
31 вид хирономид, пять – других видов насеко-
мых (ручейников, жуков и веснянок), две – оли-
гохеты и одна – гастропода (Lougheed et al., 2011).
На изолированном арктическом архипелаге Ян
Майен в Атлантике (также 71° с.ш.) макрозообен-
тос представлен только хирономидами и олигохе-
тами (Skreslet, Foged, 1970). Таким образом, мож-
но предположить, что островное влияние на фау-
ну Арктики превалирует над широтным. Для
корректного решения вопроса о влиянии высо-
ких широт и островной изоляции на состав и раз-
нообразие озерного макробентоса нужны отсут-
ствующие пока данные по субматериковым высо-
коарктическим регионам, таким как Северная
Земля или север Гренландии.

Широтная изменчивость показателей обилия.
Суммарная численность макробентоса в трех рас-
сматриваемых модельных регионах схожа и ко-
леблется на уровне ~1000 экз./м2. На этом сход-
ство регионов заканчивается: суммарная биомас-
са на о. Колгуев (в среднем ~20 г/м2) в несколько
раз превышает таковую на плато Путорана и о.
Западный Шпицберген (~2–3 г/м2). Аналогично
соотношение метаболизма макрозообентоса в
трех сравниваемых регионах. Это легко объясни-
мо с точки зрения таксономической структуры
сообществ. На о. Колгуев основу численности со-
ставляют относительно крупные бокоплавы Gam-
marus lacustris (средняя масса тела ~20 мг) и дву-
створчатые моллюски. В других регионах обиль-
ны, главным образом, хирономиды (со средней
массой тела ~3 мг). Гораздо менее очевидны тро-
фические предпосылки таких различий. С одной
стороны, показано, что сообщества с доминирова-
нием личинок насекомых обычно имеют гораздо
меньшее обилие, чем сообщества высших ракооб-
разных и моллюсков, то есть менее полно использу-
ют локальные трофические ресурсы (Чертопруд,

2014). Этот факт может объяснять меньшее обилие
макробентоса на о. Западный Шпицберген, где
обитают в основном одни хирономиды. С другой
стороны, в водоемах плато Путорана тоже встре-
чается бокоплав Gammarus lacustris, но его чис-
ленность там низкая, по сравнению с водоемами
о. Колгуев. В отдельных, даже крупных озерах
плато Путорана бокоплавы могут полностью от-
сутствовать (Заделёнов и др., 2017). Однa из воз-
можных причин малочисленности бокоплавов (и
крупных брюхоногих моллюсков) на плато Путо-
рана – низкие значения pH водной среды в неко-
торых водоемах. Повышенная кислотность вод
озер северной тайги, по сравнению с водоемами
тундр и смешанных лесов, отмечена ранее при
анализе биопродуктивности водоемов разных
природных зон (Китаев, 1984). Дистрофный ста-
тус озер региона, в первую очередь, связан со сла-
бой разлагаемостью торфянистого детрита и
хвойного опада, а также низкой освещенностью
прибрежной зоны в тайге. Дополнительно, мас-
совому развитию гаммаруса на плато Путорана
препятствует низкая минерализация воды и недо-
статок кальция – это известный для гаммарусов
лимитирующий фактор (Ялынская, 1970). Впро-
чем, низкая минерализация и закисление вод не
повсеместны на плато Путорана, в его горных
районах подстилающие породы обусловливают
щелочную среду и большую буферную емкость
вод (Blais et al., 1999; Dubovskaya et al., 2010).

Литературные данные по биомассе бентоса в
тундровых озерах разнообразны. Для малых рав-
нинных тундровых озер Южного Ямала (69° с.ш.)
известна средняя биомасса макробентоса 3.07 г/м2,
при очень большом разбросе – от 0.02 до 11.2 г/м2

(Степанов, 2017). В оз. Большой Харбей Больше-
земельской тундры (67° с.ш.) средняя биомасса
колеблется в разные годы от 3.9 до 7.1 г/м2 (Бату-
рина и др., 2012). Для девяти тундровых озер Юж-
ного Ямала (66°–67° с.ш.) приводятся биомассы
от 0.4 до 12.7, в среднем 3.5 г/м2 (Богданов и др.,
2005). Обычно биомасса макрозообентоса тунд-
ровых озер не достигает показателей, отмеченных
для о. Колгуев (в среднем ~20 г/м2), хотя на Аляс-
ке встречаются озера с близкими (20–22 г/м2)
значениями обилия (Northington et al., 2010).

В водоемах северной тайги биомасса в среднем
уступает тундровой зоне. В больших озерах плато
Путорана (Заделёнов и др., 2017) обилие макрозо-
обентоса не превышает 1.5 г/м2. Наибольшая био-
масса макрозообентоса отмечена на мягких грунтах
в оз. Собачье (3.8 г/м2). Для озер Северной Карелии
(65° с.ш.) известен средний показатель 0.37 г/м2

(Герд, 1956), но в этой работе рассмотрены, глав-
ным образом, крупные, явно олиготрофные озера
с преобладанием на дне хирономид подсем. Or-
thocladiinae. В более поздних исследованиях раз-
личных озер Северной Карелии (Стерлигова и др.,
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2012) приведены сходные данные – от 0.22 до
1.25 г/м2. В водоемах южных районов Карелии
(Герд, 1956; Кучко и др., 2019) и близких по широ-
те районов Архангельской обл. (Новосёлов и др.,
2017) отмечена биомасса макрозообентоса 0.07–
17 г/м2 (в большинстве водоемов 1–3 г/м2). В це-
лом, биомасса донных организмов в пределах Ка-
релии возрастает к югу, в сторону средней полосы
(Герд, 1956; Стерлигова и др., 2012). В малых озе-
рах южной Финляндии отмечены значения био-
массы, близкие к таковым в Карелии. За период
1984–1986 гг. обилие беспозвоночных варьирова-
ло от 0.01 до 14.5 г/м2, достигая в среднем лишь
2.22 г/м2 (Meriläinen, Hynynen, 1990; Hynynen,
Meriläinen, 2005). Биомасса бентоса в озерах Коль-
ского п-ова составляет 0.3–12 г/м2, поднимаясь до
20–50 г/м2 при антропогенной эвтрофикации
(Moiseenko et al., 2009; Денисов и др., 2015).

В озерах средней полосы Палеарктики обилие
макробентоса обычно в несколько раз больше,
чем в озерах северной тайги, и часто даже превы-
шает показатели, отмеченные нами для о. Колгу-
ев. Большой материал, собранный по озерам се-
вера Ленинградской обл. (60°–61° с.ш.), позволил
выявить огромный разброс данных по суммарной
биомассе всех обследованных субрегионов – от
0.1–0.3 до 10–30 г/м2 (в 100 раз и более), в зависи-
мости от местных факторов, определяющих
трофность водоема (Беляков, Бажора, 2016). Су-
щественные колебания биомассы макробентоса за-
регистрированы в малых озерах Восточной Пале-
арктики – на о. Сахалин (50°–53° с.ш.) (Лабай,
2015) и малых озерах Новосибирской обл. (54°–
55° с.ш.) (Визер и др., 2018). В малых озерах Кали-
ниградской обл. (55° с.ш.) биомасса макрозообен-
тоса варьирует от 1–2 до 140–190 г/м2, в среднем
39 г/м2 (Масюткина, 2018). Характерно, что высо-
кие значения обусловлены спорадично распро-
страненными крупными моллюсками Anodonta
cygnea L., 1758, Unio pictorum (L., 1758) и Viviparus
viviparus (L., 1758). В трех Нарочанских озерах Бе-
лоруссии (55° с.ш.) суммарная биомасса бентоса в
среднем варьировала от 34 до 58 г/м2, главным об-
разом, за счет крупных моллюсков (Ерёмова, Ор-
ловская, 1997). В прудах средней полосы (как
правило, эвтрофных) обилие макробентоса еще
выше. Например, в разных водоемах в окрестно-
стях г. Пермь (58° с.ш.) биомасса колебалась от
12.6 до 510.3 г/м2 (Алексевнина и др., 2011). Наи-
более высокие значения биомассы обеспечивали
тоже крупные двустворки – беззубки Anodonta cyg-
nea. Гаммарусы в малых озерах и прудах умерен-
ной зоны распространены не везде, но обилие
макробентоса обычно высоко и без них.

В целом, биомасса бентоса возрастает от суб-
арктической северной тайги к югу лесной уме-
ренной зоны. Небольшая часть этого роста (при-

мерно до 2–5 г/м2) обеспечивается обилием ли-
чинок насекомых (в основном хирономид),
остальное – появлением крупных моллюсков и, в
меньшей степени, ракообразных (бокоплавов,
водяных осликов, иногда декапод). С другой сто-
роны, по всей умеренной зоне, даже в лесостепи,
встречаются олиготрофные и дистрофные озера с
низким обилием макробентоса, более характерным
для северной тайги. Например, средняя биомасса
макробентоса оз. Погоново Воронежской обл.
(51° с.ш.) – 1.2 г/м2 (Силина, 2001). Невысока так-
же биомасса в полисапробных и заморных прудах,
несмотря на высокую трофность, – по-видимому,
из-за отсутствия жаберных моллюсков и высших
ракообразных. Например, в городских прудах
г. Нижний Новгород (56° с.ш.) биомасса бентоса
колеблется от 0.2 до 13.6 г/м2 (Гелашвили и др.,
2007).

Обобщенная картина широтной изменчиво-
сти суммарной биомассы макробентоса, состав-
ленная на основании оригинальных и литератур-
ных данных, дана на рис. 2. Несмотря на широ-
кий разброс значений, наблюдается не только
общий тренд уменьшения биомассы к полюсу, но
и ее закономерные колебания: падение от уме-
ренной зоны к северной тайге (64°–66° с.ш.),
дальнейшее повышение к низкоарктической
тундре (68°–69° с.ш.) и снова спад к Высокой
Арктике. Снижение обилия и разнообразия мак-
робеспозвоночных в малых озерах северной тайги
детально описано на примере водоемов Финлян-
дии. Показано, что основная причина обеднения
сообществ беспозвоночных южной части Фин-
ляндии (и, вероятно, Карелии) – повышенная
ацидификация вод (Meriläinen, Hynynen, 1990;
Hynynen, 2004; Hynynen, Meriläinen, 2005). Наибо-
лее чувствительны к повышению кислотности во-
ды брюхоногие моллюски семейств Lymnaeidae и
Valvatidae, которые в случае уменьшения pH пол-
ностью исчезают из водоемов (Meriläinen,
Hynynen, 1990). Типичная доминирующая группа
в малых дистрофных озерах с кислой реакцией вод
– хирономиды подсем. Orthocladiinae (Mousavi,
2002), что характерно и для водоемов Карелии
(Герд, 1956). Основными причинами высокой
(причем нередко растущей из года в год) ациди-
фикации водоемов европейской северной тайги
считаются естественный дистрофный статус мно-
гих малых озер, антропогенная нагрузка на эко-
системы и глобальные климатические изменения
(Hynynen, 2004; Culp et al., 2012; Hayden et al.,
2019). В низкоарктической тундре потепление
климата и антропогенная деятельность, обеспечи-
вающие приток биогенов в экосистему, напротив,
способствуют повышению трофности водоемов и
вызывают повышение биомассы макрозообентоса
(Moiseenko et al., 2009). Таким образом, в двух со-
седних природных зонах (северная тайга и низко-
арктическая тундра) сходные факторы среды мо-
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гут создавать разнонаправленные векторы изме-
нения обилия водной фауны.

Широтная изменчивость структуры сообществ.
Три обследованных модельных региона принци-
пиально различаются по среднему соотношению
обилий основных крупных таксонов макробенто-
са (рис. 3). На плато Путорана преобладают раз-
личные насекомые (при большой доле хироно-
мид), на о. Колгуев – бокоплавы и двустворчатые
моллюски, а на о. Шпицберген – хирономиды и
листоногие ракообразные (щитень). Возможно,
высокое обилие бокоплавов на о. Колгуев приво-
дит к выеданию и угнетению других донных ли-
чинок насекомых.

На первый взгляд, повторяющиеся типы сооб-
ществ в разных высокоширотных модельных ре-
гионах не выявлены. Тем не менее, на уровне
макротаксонов зообентоса можно предложить
следующую предварительную схему.

Илистые грунты (пелаль). На плато Путорана в
пелальных сообществах преобладали хирономи-
ды и мелкие двустворчатые моллюски, на о. Кол-
гуев – мелкие двустворчатые моллюски, на о. За-
падный Шпицберген – хирономиды. Таким об-
разом, основных таксонов пелали Арктики всего
два, но их обилие сильно варьирует между регио-
нами. Состав доминирующих таксонов в озерах
других северных регионов сходен, иногда его до-
полняют олигохеты сем. Tubificidae (Батурина

Рис. 2. Зависимость средней суммарной биомассы макрозообентоса от географической широты в северной части Па-
леарктики (по оригинальным и литературным данным). Ось ординат логарифмирована.
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и др., 2012; Беляков, Бажора, 2016). В средней по-
лосе Палеарктики все эти группы сохраняются,
но спорадично (в основном в пойменных и про-
точных озерах, где присутствуют рыбы) появляют-
ся крупные двустворчатые моллюски (сем. Union-
idae), достигающие огромного обилия и резко до-
минирующие по биомассе (Ерёмова, Орловская,
1997; Масюткина, 2018 и др.). В Арктике крупные
двустворки также иногда встречаются (например,
на Кольском п-ове и на Чукотке), но расселяются
с лососевыми рыбами и обычно обитают в реках и
крупных проточных озерах.

Береговые субстраты (рипаль). На плато Путо-
рана в рипальных сообществах многочисленны
бокоплавы и насекомые (личинки и имаго), на
о. Колгуев – в основном, бокоплавы (Gammarus),
на о. Западный Шпицберген – хирономиды. До-
минирование Gammarus также характерно для
бентосных сообществ прибрежной зоны тундро-
вых озер провинции Нунавут (Канада) (Namayan-
deh, Quinlan, 2011), близких по условиям среды к
водоемам о. Колгуев. В рипали озер умеренной
зоны (большинство авторов называют этот био-
топ литораль) обычно наблюдается неустойчивое
доминирование различных личинок насекомых
(стрекоз, поденок, жуков, клопов, хирономид).
При наличии в водоеме бокоплавов (в Палеарк-
тике обычно Gammarus lacustris, иногда Gmelinoi-
des fasciatus (Stebbing, 1899)), других высших рако-
образных или крупных брюхоногих моллюсков
(например, Viviparus viviparus), они занимают до-
минирующие позиции на береговых субстратах
(Ерёмова, Орловская, 1997; Беляков, Бажора,
2016). Характерно, что именно бокоплавы преоб-
ладают в сообществах рипали в большинстве реги-
онов, где условия благоприятны для их развития. В
отсутствие бокоплавов структура сообществ рипа-
ли может быть крайне изменчива. Так, на высоко-
широтном архипелаге Шпицберген, где из-за су-
ровости климата пресноводные бокоплавы встре-
чаются очень редко, в рипальных сообществах
преобладают разные таксоны хирономид.

Зарослевые субстраты (фиталь). На плато Пу-
торана и о. Колгуев в фитали доминируют брюхо-
ногие моллюски, а на архипелаге Шпицберген –
хирономиды. В типичной фитали, даже в Аркти-
ке, обычно преобладают гастроподы, и только на
о. Шпицберген они не проникли. Согласно лите-
ратурным данным, по мере продвижения к югу
преобладание брюхоногих моллюсков в фитали
сохраняется, причем их обилие и разнообразие
возрастают за счет семейств Lymnaeidae, Planor-
bidae, Viviparidae, Bithyniidae и других (Жадин,
Герд, 1961).

В целом, низкоарктические озерные сообще-
ства макрозообентоса (из модельных регионов –
плато Путорана и о. Колгуев) имеют таксономи-
ческую структуру, характерную для большей ча-

сти Палеарктики, хотя и несколько обедненную.
Состав макротаксонов между разными биотопа-
ми значительно различается. Обычно можно вы-
делить три основных варианта биотопов, кото-
рым соответствуют основные классы сообществ:
пелаль, рипаль и фиталь, ранее предложенные
нами для реофильных сообществ (Chertoprud,
2011; Чертопруд, 2014). В пелали преобладают
двустворчатые моллюски (сем. Pisidiidae и Sphae-
riidae), хирономиды и Tubificidae. Для рипали ха-
рактерно доминирование бокоплавов (обычно
Gammarus), обильны пиявки, олигохеты (Lumbric-
ulus), двустворчатые моллюски, стрекозы и жуки.
На макрофитах массово представлены брюхоно-
гие моллюски, а также бокоплавы, жуки, клопы и
стрекозы. Все эти варианты в общем близки к
классам сообществ, ранее выделенных для рек и
ручьев, в том числе арктических широт (Cherto-
prud, Palatov, 2013; Palatov, Chertoprud, 2012).

Высокоарктические островные озерные сооб-
щества (из модельных регионов – архипелаг
Шпицберген) имеют уникальную, резко обед-
ненную таксономическую структуру. Во всех
биотопах доминируют разные виды одного сем.
Chironomidae, другие таксоны очень редки. Так-
же можно выделить специфику сообществ раз-
ных биотопов (илов, зарослей мхов, прибрежных
камней и береговой сплавины), но она проявля-
ется на уровне разных родов и видов одного се-
мейства, что подробно обсуждалось нами ранее
(Chertoprud et al., 2017).

ЗАКЛЮЧЕНИЕ
Общие особенности сообществ макробентоса

малых арктических и субарктических озер Пале-
арктики сводятся к следующим. В них, по клима-
тическим или историческим причинам, отсут-
ствуют или редки многие таксоны макрозообен-
тоса, что несколько снижает общее разнообразие,
а за счет полного или частичного отсутствия
крупных моллюсков (Unionidae, Viviparidae, Lym-
naeidae) снижается и общая биомасса. Однако су-
ществуют отдельные группы тундровых водоемов
(например, Вашуткины озера Большеземельской
тундры), в которых малакофауна разнообразна и
многочисленна (Зверева и др., 1964; Bolotov et al.,
2014). Кроме того, в арктических и субарктиче-
ских озерах слабо развиваются или отсутствуют
заросли погруженных цветковых макрофитов,
поэтому не выражены сообщества фитали и сни-
жено обилие и разнообразие зарослевых таксонов
макрофауны (в первую очередь легочных брюхо-
ногих моллюсков, стрекоз, клопов и жуков). В со-
обществах мягких грунтов в Арктике и Cубаркти-
ке возрастает роль сем. Chironomidae и мелких
двустворчатых моллюсков (семейств Pisidiidae и
Sphaeriidae). В фауне наиболее разнообразны
транспалеарктические и голарктические виды,
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которые встречаются по всей лесной зоне. Доля
специфических северных (арктических или ар-
кто-альпийских) видов мала, в отличие от теку-
чих водоемов Арктики, где таких видов довольно
много (Palatov, Chertoprud, 2012).

Общее обилие макробентоса и другие струк-
турные особенности сильно варьируют в разных
северных регионах, что позволяет раздельно рас-
смотреть (предварительно) особенности трех арк-
тических подзон: водоемы северной тайги (субарк-
тическая зона). Суммарное обилие макробентоса
в озерах этой зоны обычно низко (до 1–3 г/м2). В
сообществах доминируют личинки насекомых,
(часто наблюдается) сильная дистрофикация во-
доемов (закисление и смягчение воды, развитие
торфянистых субстратов на дне), препятствую-
щая обитанию высших ракообразных и моллюс-
ков; водоемы южной и средней тундры (гипоаркти-
ческая зона). Cуммарное обилие макробентоса
относительно высоко (в среднем 3–5, на о. Колгу-
ев – ~20 г/м2). Дистрофирующие эффекты менее
выражены по сравнению с северной тайгой. Мас-
совые, хотя спорадично распространенные боко-
плавы (обычно Gammarus lacustris) резко увеличи-
вают общую биомассу и частично вытесняют ли-
чинок насекомых, роль которых в сообществах
существенно снижается; водоемы пригляциальной
островной тундры (Высокая Арктика). Суммарное
обилие макробентоса в водоемах снова снижается
до 1–2 г/м2, в первую очередь, из-за полного от-
сутствия высших ракообразных и моллюсков.
Таксономическое разнообразие макробентоса
резко падает. Донные сообщества укомплектова-
ны личинками насекомых одного сем. Chironomi-
dae, доля которых по биомассе достигает 80–
100%.

Описанные нами тенденции структурных раз-
личий сообществ макрозообентоса высоких ши-
рот носят предварительный характер. Дальней-
шие исследования на большем объеме данных
позволят уточнить общие закономерности ши-
ротной изменчивости экосистем малых озер.
Кроме того, пока мы не рассматривали типоло-
гию самих малых озер в каждом регионе, которая
вносит в разнообразие озерных сообществ соб-
ственный вклад, вероятно, не меньший, чем гео-
графическая изменчивость.
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On the basis of original data from three northern regions of the Palearctic (the foot of the Putorana Plateau,
Kolguev Island, and Western Svalbard Island) the taxonomic structure, typology, species richness and total
abundance of communities of macroinvertebrates of small lakes of the Arctic and Subarctic zones are consid-
ered. A comparative analysis of the communities of these regions was carried out and the features of high-
Arctic insular, low-Arctic, sub-Arctic and boreal lake communities are discussed using a large body of litera-
ture data. The complex pattern of changes in the total benthos biomass of small lakes was revealed: its decrease
in the subarctic taiga, an increase in the hypoarctic tundra, and again a decrease in the High Arctic.
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В течение шести лет (2014–2019 гг.) исследован летний (июль–август) зоопланктон Камского и Вот-
кинского водохранилищ на р. Каме. В двух водоемах обнаружено 106 видов ракообразных и коло-
враток, среди которых 10 вселенцев, преимущественно южного происхождения. Установлено, что
70% вселенцев в обоих водохранилищах зарегистрированы с 2012 по 2016 гг. Обычными видами ста-
ли кладоцера Diaphanosoma orghidani и понто-каспийские копеподы Eurytemora caspica и Heterocope
caspia, они встречаются ежегодно в >30% проб и локально формируют до 30% численности ракообраз-
ных. Выявлено увеличение численности (до 24–30% количества ракообразных) термофильной копеподы
Thermocyclops crassus, которая ранее была немногочисленна. В среднем за период 2014–2019 гг. в обоих во-
дохранилищах численность зоопланктона в прибрежье была выше (>150 тыс. экз./м3), чем в пелагиали (в
1.7–2.0 раза ниже). Высокие показатели летней биомассы зоопланктона наблюдались (1.1–1.7 г/м3) по
всей акватории водохранилищ. Уровень биомассы в 2014–2019 гг. оказался в 2.5–3.0 раза выше от-
меченного в период 1950–1960 гг.

Ключевые слова: река Кама, водохранилища, зоопланктон, структура, обилие, динамика
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ВВЕДЕНИЕ
Река Кама – самый большой (>2000 км) и мно-

говодный приток р. Волги, среднемноголетний
расход воды в нижнем течении >4000 м3/с (Вол-
га…, 1978). Каскад камских водохранилищ создан
в 1954–1979 гг., зарегулированный участок реки
расположен ниже устья р. Вишеры и включает
три водохранилища: Камское, Воткинское и
Нижнекамское (Эдельштейн, 1998). Трофиче-
ский статус всех Камских водохранилищ по со-
держанию хлорофилла а в планктоне определен
как эвтрофный; по сумме хлорофилла и феопиг-
ментов в донных осадках Камское водохранили-
ще – эвтрофное, Воткинское – мезотрофное (Бе-
ляева и др., 2018).

Зоопланктон Камского и Воткинского водо-
хранилищ изучают с 1956 и 1965 гг. соответствен-
но (Уломский, 1961; Удалова, 1968; Серкина,
1971, 1975; Поскрякова, 1977; Кортунова, Зуева,
1979; Кортунова, Серкина, 1980; Кортунова, 1983;

Кортунова, Галанова, 1988; Костицын и др., 2011;
Крайнев, Кузнецова, 2013; Преснова, Хулапова,
2015; Селеткова, 2015). Мониторинг состояния
сообщества проводит Пермский филиал Всерос-
сийского научно-исследовательского института
рыбного хозяйства и океанографии (ПермНИРО).
Показано, что обилие зоопланктона р. Камы от-
личается большими колебаниями год от года
(Кортунова, 1983; Кортунова, Галанова, 1988; Се-
леткова, 2015).

В 2016 г. в Камских водохранилищах выявлена
большая группа видов-вселенцев, среди которых
понто-каспийские солоновато-водные ракооб-
разные (Лазарева, 2020). Особенности структуры
и динамики обилия сообщества с учетом влияния
вселенцев в последние годы не рассматривали.

Цель работы – анализ структуры, динамики
численности и биомассы летнего зоопланктона
Камского и Воткинского водохранилищ за пери-
од 2014–2019 гг., а также выяснить особенности
расселения вселенцев.

Сокращения: Nzoo – численность зоопланктона, Вzoo –
биомасса зоопланктона, Nrot – численность коловраток,
Ncr – численность ракообразных.

УДК 574.587(275.2):591

ЗООПЛАНКТОН, ЗООБЕНТОС,
ЗООПЕРИФИТОН



БИОЛОГИЯ ВНУТРЕННИХ ВОД  № 4  2021

МНОГОЛЕТНЯЯ ДИНАМИКА ЗООПЛАНКТОНА 393

МАТЕРИАЛ И МЕТОДЫ ИССЛЕДОВАНИЯ

Пелагический и литоральный зоопланктон со-
бирали на глубине 5–13 и 1–3 м соответственно,
на трех участках обоих водохранилищ – верхнем
(I), центральном (II) и приплотинном (III) – в
июле–августе 2014–2019 гг. по стандартной схеме
разрезов (створов) и точек отбора проб ПермНИРО
(рис. 1). На двух водохранилищах было установ-
лено 18 разрезов. Ракообразных и коловраток

учитывали в тотальных пробах зоопланктона, ко-
торые отбирали сетью Джеди с диаметром вход-
ного отверстия 12 см и ситом с ячеей 100 мкм.
Сборы фиксировали 4%-ным формалином и про-
сматривали в лаборатории под микроскопами
ЛОМО МСП-2 и БИОЛАМ 70 (ЛОМО-Микро-
системы, г. Санкт-Петербург).

В пробах определяли численность и биомассу
каждого обнаруженного вида, рассчитывали об-

Рис. 1. Схема и районирование Камского и Воткинского водохранилищ. Участки водохранилищ: I  – верхний, II  –
центральный, III  – приплотинный.
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щие значения этих показателей для четырех круп-
ных таксономических групп (Cladocera, Cyclopoi-
da, Calanoida, Rotifera) и всего сообщества. К до-
минантам относили виды с обилием ≥10% общей
численности ракообразных или коловраток.

Сходство структуры доминантных комплексов
определяли по индексу Чекановского–Съеренсе-
на для количественных данных (ICzS) (Песенко,
1982):

ICzS = Σmin pi,
 где pi – доля вида в общей численности зоо-
планктона.

Для Камского и Воткинского водохранилищ
за период с начала изучения по 2019 г. (фактиче-
ски за все время существования водоемов) про-
анализировано изменение биомассы зоопланкто-
на с привлечением данных литературных источ-
ников и архивных материалов ПермНИРО.

Рассчитаны среднее число видов в пробе, чис-
ленность, биомасса и ошибка среднего.

РЕЗУЛЬТАТЫ ИССЛЕДОВАНИЯ
Видовое богатство и доминанты. В 2014–2019 гг.

в Камском водохранилище обнаружено 100 видов, в
Воткинском – 69, в обоих водоемах – 106 видов.
Большую часть из них (40–45%) составляли Roti-
fera, на долю Cladocera приходилось 35–40%, Co-
pepoda – <20%. Видовая плотность (число видов в
пробе) была высокой во все годы наблюдений. В
пробах из пелагиали Камского водохранилища
обнаруживали в среднем 21 ± 3 вида и Воткинско-
го – 18 ± 3 вида, в прибрежье обоих водохрани-
лищ – несколько меньше видов (по 17 ± 2 вида).
В период 2012–2014 гг. были выявлены не указан-
ные в обзорном списке (Лазарева, 2020) семь ви-
дов коловраток Keratella serrulata (Ehrenberg,
1838), Notholca acuminata (Ehrenberg, 1832), Euch-
lanis lyra Hudson, 1886, Mytilina mucronata
(O.F. Muller, 1773), Synchaeta oblonga Ehrenberg,
1831, S. stylata Wierzejski, 1893, Filinia brachiata
(Rousselet, 1901) – и два вида ракообразных
Alonella nana (Baird, 1843) и Ilyocryptus agilis Kurz,
1878. Большинство из указанных видов найдены в
Камском водохранилище. В Воткинском реги-
стрировали четыре вида: E. lyra, Notholca acumina-
ta, Synchaeta oblonga и Alonella nana.

Состав массовых видов коловраток верхнего
участка Камского водохранилища заметно отли-
чался от такового двух других участков (рис. 2а).
Здесь часто доминировали Asplanchna priodonta
Gosse, 1850 (10–60% Nrot), Brachionus angularis
Gosse, 1851 (25–50% Nrot) и Synchaeta pectinata Eh-
renberg, 1832 (30–40% Nrot). В центральном и при-
плотинном участках основной вклад в Nrot вноси-
ли Kellicottia longispina (Kellicott, 1879) (20–90%),
Euchlanis dilatata lucksiana (Hauer, 1939) (10–90%),

Keratella quadrata (O.F. Müller, 1786) (10–20%) и
Polyarthra major Bruckhardt, 1900 (10–20%).

Обилие ракообразных по всей акватории водо-
хранилища формировали в основном три вида
(рис. 2б). Это копеподы Mesocyclops leuckarti
(Claus, 1857) (10–70% Ncr) и Thermocyclops crassus
(Fischer, 1853) (10–64% Ncr), а также кладоцера
Daphnia galeata Sars, 1864 (10–60% Ncr). В литора-
ли верхнего участка 10–23% Ncr приходилось на
долю Bosmina (s. str) longirostris (O.F. Müller, 1785).
В целом, пелагические и прибрежные сообщества
каждого из участков характеризовались сходным
соотношением главных доминантов (рис. 2а, 2б).

Вzoo на всей акватории водохранилища образо-
вывала в основном крупная (длина тела до 2.0 мм)
кладоцера Daphnia galeata. В течение шести лет
наблюдений ее вклад в биомассу варьировал в
пределах 10–90%, в среднем 55 ± 15% в пелагиали
и 40 ± 10% в литорали (рис. 3а). В верхнем участке
водоема большое значение имели коловратки ро-
да Asplanchna (в среднем до 20%, в отдельные годы
до 50% Вzoo).

Структура доминантных комплексов зоо-
планктона различных участков водохранилища
характеризовалась сравнительно низким уровнем
сходства (в основном <50%). Это связано со
“вспышками” численности (до 15–40% Nrot и 10–
30% Ncr) в отдельные годы видов, в другое время
малочисленных (например, Keratella cochlearis
(Gosse, 1851), Ploesoma truncatum (Levander, 1894),
Chydorus sphaericus (O.F. Müller, 1785), Bosmina
(Eubosmina) cf. crassicornis (Lilljeborg, 1887)), а так-
же нетипичных для биотопа (в пелагиали Brachio-
nus quadridentatus Hermann, 1783, в литорали Eury-
temora caspica Sukhikh et Alekseev, 2013). Наиболее
высокие значения индекса сходства структуры
сообщества отмечали между центральным и при-
плотинным участками, в пелагиали они достига-
ли 60–70%, в литорали 65–75%. Сходство струк-
туры зоопланктона в течение ряда лет с 2014 по
2019 гг. не превышало 60% в пелагиали и 40% в
литорали. Наиболее близкой (50–60%) она была в
годы (2014 и 2019, 2015, 2017 и 2019 гг.) со слабым
летним прогревом воды (температура 17 ± 2°C),
наибольшие различия (сходство <35%) отмечены в
2016 и 2018 гг. с высоким прогревом воды (22 ± 2°C).

Повсюду в пелагиали Воткинского водохрани-
лища почти ежегодно были многочисленны коло-
вратки Euchlanis dilatata lucksiana (15–95% Nrot) и
Kellicottia longispina (10–80% Nrot) (рис. 2в). Среди
ракообразных преобладали копеподы Mesocyclops
leuckarti (30–80% Ncr) и Thermocyclops crassus (10–
35% Ncr), которые в сумме формировали до 75%
Ncr (рис. 2г). В отдельные годы (2014–2015 гг.)
массовым видом была Daphnia galeata (25–26%).

Таксоценоз ракообразных прибрежной зоны
этого водохранилища фактически не отличался
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Рис. 2. Соотношение (%) численности основных доминантов в группах коловраток (а, в) и ракообразных (б, г) пела-
гиали (П) и литорали (Л) Камского (а, б) и Воткинского (в, г) водохранилищ в 2014–2019 гг. (среднее за шесть лет).
Участки: I – верхний, II – центральный, III – приплотинный. Rotifera: 1 – Euchlanis dilatata lucksiana, 2 – Polyarthra ma-
jor, 3 – Keratella quadrata, 4 – Kellicottia longispina, 5 – Synchaeta pectinata, 6 – Brachionus angularis, 7 – Asplanchna priodonta.
Crustacea: 8 – Thermocyclops crassus, 9 – Mesocyclops leuckarti, 10 – Bosmina longirostris, 11 – Daphnia galeata, 12 – Bosmina
cf. crassicornis.
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Рис. 3. Соотношение (%) биомассы основных доминантов зоопланктона пелагиали (П) и литорали (Л) Камского (а) и
Воткинского (б) водохранилищ в 2014–2019 гг. (среднее за шесть лет). Участки: I – верхний, II – центральный, III –
приплотинный. 1 – Thermocyclops crassus, 2 – Mesocyclops leuckarti, 3 – Diaphanosoma orghidani, 4 – Daphnia galeata, 5 –
Asplanchna herriсki, 6 – A. priodonta, 7 – Heterocope caspia, 8 – Eurytemora caspica.
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от пелагического (рис. 2г). В литорали централь-
ного участка наряду с обычными для всей аквато-
рии видами коловраток сравнительно многочис-
ленными были Polyarthra major (до 35% Nrot) и Syn-
chaeta pectinata (до 30% Nrot) (рис. 2в).

На всей акватории водохранилища почти всю
биомассу зоопланктона (до 85%) образовывала
кладоцера Daphnia galeata (рис. 3б). В пелагиали
40% Вzoo достигал вклад Mesocyclops leuckarti. В об-
щем, соотношение биомассы основных доминан-
тов в пелагиали и прибрежье водоема существен-
но не различалось.

Структура зоопланктона различных участков
водохранилища была сравнительно однородной и
характеризовалась высоким уровнем сходства
(>50%). Наибольшие значения (60–70%) индекса
сходства отмечали между комплексами доминан-
тов центрального и приплотинного участков. В
отдельные годы (2018 и 2019 гг.) сходство структу-
ры зоопланктона пелагиали достигало 80%, тогда
как литоральные сообщества во все 6 лет наблю-
дений сильно различались (сходство <45%).
Здесь, как и в Камском водохранилище, локально
в отдельные годы наблюдали массовое развитие
(60–70% Nrot и 13–60% Ncr) обычно малочислен-
ных видов (например, Brachionus angularis, As-
planchna priodonta, Bosmina longirostris, Eurytemora
caspica, Heterocope caspia Sars, 1897). Сходство
структуры зоопланктона Воткинского водохра-
нилища год от года не превышало 60%, наиболее
близкой (54–60%) она была в 2014, 2015, 2016 и
2018 гг., максимальные различия (сходство <35%)
отмечены между годами 2014 и 2019, 2016 и 2019 гг.
Во внутрикаскадном Воткинском водохранили-
ще не обнаружено четкой связи структуры сооб-
щества с термическим режимом вод.

Значение вселенцев в сообществе. В зоопланк-
тоне исследованных водохранилищ зарегистри-
рованы 9–10 видов-вселенцев, впервые обнару-
женных в основном в 2010-х гг. (табл. 1). Боль-
шинство из них (кроме Kellicottia bostoniensis
(Rousselet, 1908)) представлены южными тепло-
любивыми видами. Три из них (кладоцера Cerco-
pagis pengoi (Ostroumov, 1891), копеподы Heteroco-
pe caspia и Eurytemora caspica) – солоноватовод-
ные понто-каспийские формы. Из 10 вселенцев
обычными для обоих водохранилищ (встречают-
ся ежегодно в >30% проб) стали 3 вида: кладоцера
Diaphanosoma orghidani Negrea, 1982 и копеподы
Eurytemora caspica и Heterocope caspia.

Максимальная численность большинства юж-
ных коловраток не превышала 10 тыс. экз./м3,
лишь некоторые виды локально в отдельные годы
доминировали в зоопланктоне водохранилищ.
Так, в августе 2016 г. в верхнем участке Камского
водохранилища Conochiloides coenobasis Skorikov,
1914 достигал >20 тыс. экз./м3 (22% Nrot), а Pompholyx

sulcata Hudson, 1885 – 12 тыс. экз./м3 (24% Nrot). В
2016 г. в центральной части Воткинского водохрани-
лища вблизи устья р. Очер Asplanchna henrietta Lang-
haus, 1906 формировала 14 тыс. экз./м3 (11% Nrot).

Существенно большим был вклад южных ра-
кообразных в численность Ncr, а крупных видов
также в Вzoo. В 2015 г. в прибрежной зоне копепода
Eurytemora caspica формировала высокую числен-
ность (до 16 тыс. экз./м3) в центральном и при-
плотинном участках Камского водохранилища
(25–30% Ncr), а в 2019 г. – на всей акватории Вот-
кинского (13–17% Ncr). Вклад этого вида в Вzoo до-
стигал 25–40% в литорали Камского и 10–23%
Воткинского водохранилищ. В пелагиали послед-
него E. caspica образовывала 14–16% Вzoo.

Еще два вида вносили заметный вклад только в
Вzoo. В 2016 и 2018 гг. в Верхнем участке Камского
водохранилища обилие Diaphanosoma orghidani
достигало 20–30 тыс. экз./м3 или 13–17% Вzoo в
пелагиали и 15–18% в литорали. В центральном
участке водоема вид доминировал только в лито-
рали (до 14% Вzoo в 2019 г.). В 2019 г. в Воткинском
водохранилище копепода Heterocope caspia фор-
мировала 12–40% Вzoo в литорали и до 55% в пела-
гиали приплотинного участка.

Численность и биомасса. В пелагиали Камского
водохранилища летом 2014–2019 гг. общее коли-
чество зоопланктона варьировало в пределах 30–
190, в среднем 110 ± 27 тыс. экз./м3 и 0.4–1.9, в
среднем 1.2 ± 0.2 г/м3 (табл. 2). Наибольший
вклад в численность сообщества (>50%) вносили
Cyclopoida (>20%) и Rotifera (30%), биомассу
формировали в основном Cladocera (>70%). В
центральном и приплотинном участках соотно-
шение основных таксонов зоопланктона было
стабильным все 6 лет наблюдений, тогда как в
Верхнем участке сильно варьировало год от года
(рис. 4). Здесь наблюдали наибольший (до 60%)
вклад коловраток в численность сообщества. Ко-
личество меропланктона, представленного вели-
герами моллюсков рода Dreissena, во все годы бы-
ло очень низким (в среднем 1.0 ± 0.5 тыс. экз./м3)
при биомассе <0.01 г/м3.

Сезонный ход развития пелагического зоо-
планктона исследован в Камском водохранилище
в 2016 г., он характеризовался увеличением числен-
ности от весны (май) к лету (август) и незначитель-
ным ее снижением осенью (сентябрь–октябрь)
(рис. 5а). В Центральном участке водоема осенью
количество зоопланктона даже немного возрастало.
Напротив, сезонная динамика биомассы отлича-
лась четко выраженным летним максимумом,
характерным для всех участков водохранилища
(рис. 5б). В Верхнем его участке весной наблюда-
ли минимальную по сравнению с другими участ-
ками биомассу, а осенью – максимальную.
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Таблица 1. Встречаемость и численность видов-вселенцев в Камском и Воткинском водохранилищах в 2014–2019 гг.

Примечание. Над чертой – встречаемость, %, под чертой – максимальная численность, тыс. экз./м3, “–” – вид отсутствовал
в пробах. Eurytemora caspica до 2016 г. определяли как E. affinis (Poppe, 1880). Источник: 1 – Архив ПермНИРО, 2 – (Лазарева,
2020), 3 – (Селеткова, 2015), 4 – (Крайнев и др., 2018). Для 2016 г. дополнительно использованы данные источника 2.
* – дополнительно приведены данные работы (Лазарева, 2020).

Вид Год первой
находки

Источ-
ник

Период наблюдений

2014 2015 2016* 2017 2018 2019

Камское вдхр.

Pompholyx sulcata 1980-е 1

Brachionus diversi-cornis (Daday, 
1883) 2002 3 – – – –

Brachionus budapes-tinensis Daday, 
1885 2003 3 – – –

Kellicottia bostoniensis 2012 4 – –

Eurytemora capsica 2012 1

Conochiloides coenobasis 2013 1 – –

Asplanchna henrietta 2016 2 – – – – –

Diaphanosoma orghidani 2016 2 – –

Cercopagis pengoi 2016 2 – –

Heterocope caspia 2016 2 –

Воткинское вдхр.

Pompholyx sulcata 1980-е 1 – –

Brachionus diversicornis 2002 1 – –

Brachionus budapestinensis 2003 1 – – – – –

Eurytemora caspica 2012 1

Conochiloides coenobasis 2016 2 – – – –

Asplanchna henrietta 2016 2 – – – – –

Diaphanosoma orghidani 2016 2 – –

Cercopagis pengoi 2016 2 – – – – –

Heterocope caspia 2016 2

14
0.9

8
0.01

−46 90
12.0

33
11.0

26
6.0

17
0.4

14
0.5

−13 40
0.8

2
0.5

25
0.8

6
0.6

2
0.1

69
0.6

17
1.6

28
1.1

62
2.0

31
16.0

−46 75
0.8

83
7.5

37
0.8

56
0.5

10
7.1

25
21.0

8
10.0

6
1.8

25
1.6
−52 60

21.0
94
8.4

81
31.0

67
3.5

40
0.05

8
0.04

4
0.05

6
0.01

74
5.9

−79 90
5.0

72
3.3

63
1.9

72
0.5

7
3.4

−27 100
5.0

17
0.8

6
0.2

22
2.4

44
4.1

−27 40
9

4
1.8

−9 40
3.0

100
2.8

100
4.9

−73 100
3.0

67
4.6

22
1.1

78
1.3

70
10

4
1.8

60
14
−91 100
3.0

50
1.4

63
0.2

17
0.01

15
0.02

56
1.7

85
4.5

−82 100
19.0

83
6.6

81
28.3

72
1.9
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В пелагиали Воткинского водохранилища ле-
том 2014–2019 гг. численность зоопланктона ва-
рьировала в пределах 13–107, в среднем 76 ±
± 15 тыс. экз./м3, биомасса составляла 0.1–1.4, в
среднем 1.0 ± 0.2 г/м3 (табл. 3). Наибольший
вклад в численность сообщества вносили копепо-
ды (~60%) и коловратки (>25%), биомассу фор-
мировали в основном кладоцеры (~80%). Соот-
ношение численности основных таксонов зоо-
планктона год от года во всех трех участках
водоема было нестабильным, варьировал не толь-
ко вклад коловраток, но и доля копепод (рис. 4).
Вариации структуры биомассы определялись
преимущественно колебаниями обилия Cyclopoi-
da. Количество велигеров моллюсков рода Dreis-
sena в Воткинском водохранилище (в среднем
4.0 ± 0.5 тыс. экз./м3) было в 4 раза выше по срав-
нению с Камским, однако их биомасса не превы-
шала 0.01 г/м3.

В обоих водоемах численность литорального
зоопланктона достоверно превышала количе-
ство пелагического в 1.7–2.0 раза (рис. 6а). В
среднем в Камском водохранилище она достигала
183 ± 47 тыс. экз./м3, в Воткинском – 155 ±
± 33 тыс. экз./м3. Основу численности литораль-
ного сообщества Камского водохранилища со-
ставляли копеподы (60%), в Воткинском водохра-
нилище доминировали копеподы (42%) и коло-
вратки (36%). Биомасса прибрежного зоопланктона
в обоих водоемах была высокой (1.5–1.7 г/м3) и
достоверно не отличалась от наблюдаемой в те же
сроки в пелагиали (1.1–1.4 г/м3) (рис. 6б).

В среднем за период 2014–2019 гг. количество
пелагического зоопланктона в Камском водохра-
нилище было на 20–30% выше по сравнению с
Воткинским (рис. 6), но эти различия не досто-
верны. Сходное соотношение обилия наблюда-
лось и в литорали, численность и биомасса разли-
чались на 10–15%.

Таблица 2. Численность (тыс. экз./м3) и биомасса (г/м3) зоопланктона Камского водохранилища в 2014–2019 гг.

Примечание. Здесь и в табл. 3 над чертой – численность, под чертой – биомасса; Nzoo и Вzoo – суммарные численность и био-
масса Cladocera, Cyclopoida, Calanoida и Rotifera.

Таксон 2014 г. 2015 г. 2016 г. 2017 г. 2018 г. 2019 г.

Пелагиаль

Cladocera

Cyclopoida

Calanoida

Rotifera

Nzoo/Вzoo

Dreissena veliger

Литораль

Cladocera

Cyclopoida

Calanoida

Rotifera

Nzoo/Вzoo

Dreissena veliger
0

±
±

18 5
1.10 0.34

±
±

2 1
0.29 0.08

±
±

30 8
1.25 0.24

±
±

18 4
0.71 0.16

±
±

29 11
1.54 0.30

±
±

7 2
0.48 0.13

±
±

38 8
0.22 0.05

±
±

21 7
0.04 0.01

±
±

106 6
0.28 0.03

±
±

65 9
0.23 0.05

±
±

75 23
0.20 0.13

±
±

33 4
0.13 0.05

±
±

1.0 0.2
0.03 0.01

±
±

1.0 0.5
0.01 0.001

±
±

1.0 0.5
0.02 0.01

±
±

1.0 0.1
0.03 0.01

±
±

1.0 0.6
0.01 0.001

±
±

1.0 0.5
0.02 0.01

±
±

17 3
0.03 0.01

±
±

6 2
0.01 0.001

±
±

46 13
0.24 0.10

±
±

29 6
0.04 0.01

±
±

80 2
0.14 0.01

±
±

22 8
0.25 0.13

±
±

76 9
1.38 0.37

±
±

31 8
0.35 0.09

±
±

184 20
1.79 0.16

±
±

114 8
1.01 0.20

±
±

191 30
1.90 0.41

±
±

64 7
0.88 0.04

±
<

1.0 0.2
0.01

±
<

1.0 0.5
0.01

±
<

1.0 0.5
0.01

±
<

1.0 0.2
0.01

±
±

6 1
0.01 0.001

±
<

1.0 0.5
0.01

±
±

54 5
2.64 0.67

±
±

3 1
0.73 0.39

±
±

45 9
0.81 0.27

±
±

48 11
1.22 0.30

±
±

42 14
1.76 0.25

±
±

5 1
0.29 0.05

±
±

44 6
0.34 0.08

±
±

48 24
0.07 0.03

±
±

175 51
0.51 0.18

±
±

137 23
0.58 0.13

±
±

111 17
0.32 0.08

±
±

14 3
0.03 0.001

±
±

1.0 0.2
0.03 0.01

±
±

17 8
0.3 0.14

±
±

1.0 0.2
0.01 0.001

±
±

3 1
0.09 0.02

±
±

2.0 0.4
0.05 0.02

±
±

1.0 0.1
0.02 0.01

±
±

36 10
0.05 0.01

±
±

22 6
0.02 0.001

±
±

61 15
0.11 0.03

±
±

44 2
0.08 0.01

±
±

165 50
0.21 0.08

±
±

7 1
0.03 0.01

±
±

139 5
3.07 0.69

±
±

90 36
1.13 0.56

±
±

283 67
1.44 0.47

±
±

233 30
1.97 0.41

±
±

323 71
2.33 0.38

±
±

28 3
0.36 0.06

±
<
4 1
0.01

±
<

1.0 0.5
0.01

±
<

1.0 0.3
0.01

±
<

3.0 1.0
0.01

±
<

1.0 0.2
0.01
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Анализ динамики биомассы зоопланктона
Камского водохранилища за 63 года и Воткин-
ского водохранилища за 54 года показал, что в
обоих водоемах наблюдались значительные меж-
годовые колебания во все периоды исследований,
а также четкая тенденция к росту биомассы в со-
временный период (рис. 7). В Камском водохра-
нилище биомасса пелагического зоопланктона в
2014–2019 гг. (1.2 ± 0.2 г/м3) оказалась выше отме-

ченной в первое десятилетие существования водое-
ма (0.5 ± 0.1 г/м3) почти в 2.5 раза. Значения биомас-
сы, сравнимые с современными (1.3 ± 0.1 г/м3),
наблюдались в 1970-х годах. В Воткинском водо-
хранилище до 2010 г. биомасса зоопланктона была
сравнительно небольшой (0.6 ± 0.1 г/м3). Жарким
летом 2010 г. отмечен троекратный подъем биомас-
сы сообщества до 1.9 г/м3. В последующие годы
(до 2018 г.) она оставалась чаще всего высокой

Рис. 4. Соотношение (%) крупных таксономических групп зоопланктона на разных участках (I – верхний, II –
центральный, III – приплотинный) Камского и Воткинского водохранилищ в 2014–2019 гг.
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(1.3 ± 0.2 г/м3), в среднем вдвое выше по сравнению
с периодом до 2010 г. Биомасса зоопланктона водо-
хранилища резко снизилась до 0.1 г/м3 в холодном
и многоводном 2019 г.

ОБСУЖДЕНИЕ РЕЗУЛЬТАТОВ

В Камском и Воткинском водохранилищах
обитает более 106 видов зоопланктона, почти по-
ловину из них составляют Rotifera. С учетом ар-
хивных данных ПермНИРО видовое богатство
сообщества превышает 180 видов. Наиболее пол-
но состав зоопланктона водохранилищ р. Камы
приведен в обзоре Лазаревой (2020). Все семь ви-
дов, дополнивших этот список в данной работе,
выявлены в неопубликованных материалах архи-
ва ПермНИРО. Они обычны для таежной зоны
Европейской России немногочисленны (Пидгай-
ко, 1984), и их не рассматривали в качестве все-
ленцев.

Работа с архивными данными ПермНИРО
позволила установить сроки появления в Кам-
ском и Воткинском водохранилищах южных теп-
лолюбивых видов-вселенцев, в том числе трех со-
лоновато-водных понто-каспийских ракообраз-
ных (табл. 1). Только одна пресноводная южная
коловратка Pompholyx sulcata проникла в эти водо-
емы еще в 1980-х гг., два вида рода Brachionus по-
явились в начале 2000-х, остальные вселенцы – в
2010-х (Кузнецова, 2015; Селеткова, 2015; Край-
нев и др., 2018; Лазарева, 2020).

Особый интерес представляет расселение в
р. Каме понто-каспийских ракообразных. Самые
первые находки копеподы Eurytemora caspica в обо-
их исследованных водоемах датируются 2012 г., вид
определяли как E. cf. affinis (Кузнецова, 2015). Для
сравнения, в р. Волге этот вид зарегистрирован с
середины 1980-х гг. (Тимохина, 2000). В настоя-
щее время морфологическими и молекулярными
методами установлено (Сухих и др., 2020), что в
водохранилищах рек Волги и Камы обитает
E. caspica, тогда как типичная E. affinis (Poppe,
1880) нигде не обнаружена.

Рис. 5. Сезонный ход численности (а) и биомассы (б)
зоопланктона Камского водохранилища в 2016 г. 1 –
верхний участок (I), 2 – центральный (II), 3 – при-
плотинный (III).
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Рис. 6. Численность (а) и биомасса (б) зоопланктона
в пелагиали (П) и литорали (Л) Камского и Воткин-
ского водохранилищ в 2014–2019 гг.
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Местообитания двух других понто-каспийских
видов достоверно установлены только с 2016 г. (Ла-
зарева, 2020). В 2016‒2019 гг. хищная кладоцера
Cercopagis pengoi отмечена ежегодно, но только в
приплотинном участке Камского водохранили-
ща. Сравнительно многочисленная во второй по-
ловине лета копепода Heterocope caspia предполо-
жительно появилась в обоих водохранилищах
еще в начале 2000-х гг. Однако вселенца смеши-
вали с обычной для таежной зоны H. appendiculata
Sars, 1863. В водохранилищах р. Волги (Волго-
градское, Саратовское и Куйбышевское) H. caspia
многочисленна с середины 1960-х гг. (Волга…,
1978; Тимохина, 2000).

В водохранилищах Верхней Волги, как резуль-
тат потепления, отмечено увеличение обилия
циклопоидных копепод родов Mesocylops и Ther-
mocyclops, особенно T. crassus (Лазарева, Соколо-
ва, 2015). Сходные изменения в планктоне были
зарегистрированы в водоемах Западной Европы
(Adrian et al., 2006). До середины 2000-х гг. в Кам-
ском водохранилище вклад Cyclopoida в биомассу

пелагического зоопланктона варьировал в преде-
лах 25–50%, в Воткинском – 8–30% (Поскряко-
ва, 1977; Кортунова, 1983; Кортунова, Галанова,
1988; Преснова, Хулапова, 2015; Селеткова, 2015).
В 2014–2019 гг. Cyclopoida формировали 10–20%
биомассы в Камском водохранилище и 7–35% в
Воткинском. До 2010 г. в планктоне обоих водое-
мов доминировал преимущественно Mesocyclops
leuckarti (Кортунова, 1983; Кортунова, Галанова,
1988; Преснова, Хулапова, 2015; Селеткова, 2015).
В 2014–2019 гг. в Камском водохранилище вклад
Thermocyclops crassus в отдельные годы достигал
до 24–30% численности ракообразных и до 20%
биомассы зоопланктона.

Количество зоопланктона обоих изученных
водохранилищ характеризуется большими коле-
баниями год от года (Кортунова, 1983; Кортунова,
Галанова, 1988; Селеткова, 2015). Эту закономер-
ность подтверждают и наши данные за 2014–2019 гг.
(рис. 7). В современный период биомасса зоо-
планктона водохранилищ увеличилась в 2.5–3.0 ра-
за по сравнению с 1950–1960-ми гг. В Камском

Таблица 3. Численность (тыс. экз./м3) и биомасса (г/м3) зоопланктона Воткинского водохранилища в 2014–2019 гг.

Таксон 2014 г. 2015 г. 2016 г. 2017 г. 2018 г. 2019 г.

Пелагиаль

Cladocera

Cyclopoida

Calanoida

Rotifera

Nzoo/Вzoo

Dreissena veliger

Литораль

Cladocera

Cyclopoida

Calanoida

Rotifera

Nzoo/Вzoo

Dreissena veliger

±
±

10 3
0.78 0.23

±
±

13 6
1.21 0.42

±
±

4 1
0.45 0.16

±
±

14 3
1.26 0.45

±
±

5 2
0.74 0.26

±
±

1.0 0.5
0.06 0.02

±
±

33 9
0.12 0.03

±
±

36 15
0.11 0.04

±
±

79 12
0.28 0.02

±
±

36 14
0.10 0.02

±
±

67 12
0.15 0.02

±
±

4 1
0.02 0.01

±
±

1.0 0.1
0.02 0.001

±
±

2.0 0.5
0.06 0.02

±
±

2 0.5
0.04 0.01

±
±

3 1
0.06 0.01

±
±

2 0.5
0.05 0.02

±
±

1 0.5
0.02 0.01

±
±

12 5
0.01 0.001

±
±

34 8
0.04 0.01

±
±

20 4
0.03 0.01

±
±

20 6
0.02 0.01

±
±

26 10
0.02 0.01

±
±

6 1
0.01 0.001

±
±

60 18
0.93 0.26

±
±

95 32
1.42 0.49

±
±

107 18
0.80 0.19

±
±

74 24
1.44 0.49

±
±

105 25
0.98 0.30

±
±

13 2
0.11 0.03

±
±

5 2
0.01 0.001

±
±

9 4
0.01 0.001

±
±

2 1
0.01 0.001

±
±

1.0 0.5
0.01 0.001

±
±

5 2
0.01 0.001

±
±

1.0 0.5
0.01 0.001

±
±

29 15
2.97 1.51

±
±

32 13
1.29 0.64

±
±

39 13
1.02 0.15

±
±

36 9
1.43 0.40

±
±

10 3
0.43 0.09

±
±

1.0 0.1
0.02 0.01

±
±

73 26
0.24 0.1

±
±

46 17
0.10 0.03

±
±

113 18
0.42 0.11

±
±

55 15
0.11 0.03

±
±

68 16
0.14 0.04

±
±

3.0 0.3
0.01 0.001

±
±

5 2
0.12 0.05

±
±

36 19
0.13 0.05

±
±

2.0 0.5
0.05 0.01

±
±

3 1
0.08 0.04

±
±

3 1
0.05 0.02

±
±

2.0 0.3
0.04 0.01

±
±

64 17
0.04 0.03

±
±

80 17
0.12 0.03

±
±

107 44
0.11 0.05

±
±

36 10
0.06 0.01

±
±

50 20
0.05 0.02

±
±

11 5
0.01 0.01

±
±

177 60
3.38 0.72

±
±

200 61
1.65 0.72

±
±

262 39
1.61 0.20

±
±

140 36
1.67 0.43

±
±

134 37
0.67 0.17

±
±

18 5
0.08 0.01

±
<
6 2
0.01

±
<
7 2
0.01

±
±

2.0 0.5
0.31 0.18

±
±

10 3
0.01 0.001

±
<
4 2
0.01

±
<

1.0 0.2
0.01
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водохранилище ее максимумы отмечены в 1970-е
и 2010-е гг. В Воткинском водохранилище силь-
ное увеличение биомассы наблюдалось только в
2010-х гг. Рост количества летнего зоопланктона в
последнее десятилетие регистрируют и для других
водохранилищ каскада, в частности, для водое-
мов Верхней и Средней Волги (Kopylov et al., 2012;
Lazareva et al., 2014). Причиной считается эвтро-
фирование экосистем водохранилищ, вызванное
глобальным потеплением.

Выводы. За шесть лет (2014–2019 гг.) в Камском
и Воткинском водохранилищах были обнаружены
100 и 69 видов зоопланктона соответственно.
Уточнены сроки появления десяти видов-вселен-
цев южного происхождения, 70% которых в обо-
их водохранилищах зарегистрированы с 2012 по
2016 гг. Из них три вида ракообразных (южная
кладоцера Diaphanosoma orghidani и понто-кас-
пийские копеподы Eurytemora caspica и Heterocope
caspia) встречались ежегодно в >30% проб и ло-
кально образовывали до 30% численности рако-
образных. Из южных коловраток в отдельные го-
ды были многочисленны Conochiloides coenobasis,
Pompholyx sulcata и Asplanchna henrietta (до 24% Nrot).

Установлено увеличение вклада в сообщество (до
24–30% численности ракообразных) термофиль-
ной копеподы Thermocyclops crassus, которая ранее
не доминировала. В период 2014–2019 гг. в обоих
водохранилищах наибольшая численность зоо-
планктона (>150 тыс. экз./м3) наблюдалась в при-
брежье, в пелагиали она была ниже в 1.7–2.0 раза.
Биомасса прибрежного и пелагического зоо-
планктона фактически не различалась и варьиро-
вала в пределах 1.1–1.7 г/м3. Выявлена отчетливая
тенденция увеличения биомассы зоопланктона
водохранилищ в 2010-х гг., уровень биомассы в
2014–2019 гг. стал в 2.5–3.0 раза выше отмеченно-
го в 1950–1960-х гг.
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Long-Term Dynamics of Zooplankton of Kama and Votkinsk Reservoirs
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For six years (2014–2019), the summer (July–August) zooplankton of the Kama and Votkinsk reservoirs on
the Kama River was studied. 106 species of crustaceans and rotifers were found, among which 10 invaders,
mainly of southern origin. It was found that 70% of invaders in both reservoirs were registered from 2012 to
2016. The cladoceran Diaphanosoma orghidani and the Ponto-Caspian copepods Eurytemora caspica and
Heterocope caspia have become common species, they are found annually in >30% of samples and locally
form up to 30% of the number of crustaceans. An increase in the density (up to 24–30% of the density of crus-
taceans) of the thermophiles copepod Thermocyclops crassus, which was previously not numerous, was re-
vealed. During 2014–2019 in both reservoirs, the largest abundance of zooplankton (>150 thousand ind./m3)
was observed in the littoral area; in the pelagic zone, it is 1.7–2.0 times lower. The summer biomass of zoo-
plankton was high (1.1–1.7 g/m3) throughout the water area of the reservoirs. In 2014–2019 the biomass level
was 2.5–3.0 times higher than that observed in the 1950–1960s.

Keywords: Kama River, reservoirs, zooplankton, structure, abundance, dynamics
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Изучено влияние зарослей водной растительности на химический состав воды, плотность и разно-
образие фитопланктона и зоопланктона в двух мелководных тропических водохранилищах Малай-
зии. Кривые К-доминирования выявили снижение разнообразия фитопланктона от зоны домини-
рования макрофитов к открытой пелагической зоне. Более высокая плотность фитопланктона и
зоопланктона в районах с преобладанием макрофитов наблюдалась во влажный сезон. Состав фи-
топланктона в водохранилище Чендеро сильно изменялся в зависимости от сезона. Ординация раз-
нообразия зоопланктона в водохранилищах с исследованными участками лучше всего объясняется
экологическими градиентами растворенного кислорода, общего фосфора и температуры. Таксоны
фитопланктона и зоопланктона по-разному коррелировали с экологическими переменными.
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Abstract—This study investigated the influence of aquatic plant beds on the water chemistry and phytoplank-
ton and zooplankton density and diversity in two shallow tropical reservoirs in Malaysia. K-dominance
curves revealed a decrease in phytoplankton diversity from macrophyte dominated area to open pelagic area.
Higher phytoplankton and zooplankton densities in macrophyte dominated areas observed during the wet
season. Phytoplankton composition highly varied between season in Chenderoh Reservoir. The ordination of
zooplankton diversity in the lakes with sites is best explained by environmental gradients of dissolved oxygen,
total phosphorus and temperature. Phytoplankton and zooplankton taxon correlated differently with ecolog-
ical variables.
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Изучены сезонные вариации биомасс планктонных и донных беспозвоночных и их вклада в пита-
ние рыб длиной тела >10 см: окуня Perca fluviatilis L. и ряпушки Coregonus albula L. в олиготрофном
субарктическом оз. Кривое. Выявлена связь пищевого спектра рыб с составом зоопланктона и зоо-
бентоса. Показано, что рыбы предпочитают потреблять массовые объекты (в основном, донных
беспозвоночных), однако существенны как сезонная вариабельность их вклада в рацион, так и их
относительная значимость у рыб разной длины. Доля амфипод Gammarus lacustris Sars и Monoporeia
affinis (Lindstrom) достигала >90% летом и >40% осенью в общей массе пищевого комка окуня. Ря-
пушка потребляла амфипод летом (>50%), а осенью предпочитала моллюсков (до 50%). Кладоцеры
важны в осеннем питании рыб (18‒25%). В диете более крупного окуня (18‒25 см) возрастали доли
колюшки и ряпушки, но амфиподы превалировали (>40%).

Ключевые слова: питание рыб, трофические связи, планктон, бентос, северная Карелия
DOI: 10.31857/S0320965221040069

ВВЕДЕНИЕ
Изучение трофических связей между планк-

тонными, бентосными и нектонными организма-
ми в водной экосистеме необходимо для понима-
ния ее функционирования. Влияние хищничества
рыб на организмы с более низким положением в
трофической сети в озерах зависит от многих при-
чин, в том числе от доступности пищевых объектов,
сложности пищевой сети, онтогенетической смены
питания у рыб и изменчивости абиотических
факторов. Показано, что в малых озерах с упро-
щенной структурой трофических сетей хищники
часто используют литоральные или донные источ-
ники энергии, поскольку доступность пелагиче-
ских ресурсов в таких озерах, как правило, ниже,
чем в крупных экосистемах (Schindler, Scheuerell,
2002). Многочисленные в высоких широтах малые
озера характеризуются низкой первичной продук-
цией (олиготрофный статус), и запаса пелагиче-
ских источников пищи может не хватать рыбам,
поэтому основные источники их питания концен-
трируются в прибрежных и донных биотопах (Elo-
ranta et al., 2010; Berezina et al., 2018).

Евразийский окунь Perca fluviatilis L. и евро-
пейская ряпушка Coregonus albula L. – наиболее
распространенные и массовые виды ихтиоценоза
в малых озерах северных регионов России (Ре-
шетников, 1980; Kottelat, Freyhof, 2007; Стерлиго-

ва и др., 2016). Известно, что окуни среднего раз-
мера (в возрасте 1+‒3+) проходят через бентосо-
ядную стадию (Yazıcıoğlu et al., 2016), питаясь
ракообразными во многих озерах (Berezina, Strel-
nikova, 2010). Ряпушка, известная как зоопланк-
тофаг в большинстве озер бореальной зоны
(Northcote, Hammar, 2006; Czarkowski et al., 2007;
Халько и др., 2019), на севере (в озерах субаркти-
ки) часто питается зообентосом (Berezina et al.,
2018, Зубова, Кашулин, 2019). Причины пищевой
специализации рыб и замена одного объекта пи-
тания на другой могут быть связаны с доступно-
стью объектов подходящих размеров и их количе-
ством, что требует изучения состава сообществ
планктона и бентоса и жизненных циклов массо-
вых видов. Предполагалось, что сезонная дина-
мика популяций массовых видов беспозвоноч-
ных, которая проявляется в смене их размерно-
массовых характеристик вследствие рождения
молоди, роста особей и умирания (или вылета на-
секомых из водоема) может вызывать изменения
в характере питания рыб.

Цель работы – оценить вклад планктонных и
донных беспозвоночных в рацион окуня Pеrса flu-
viatilis и ряпушки Coregonus albula в олиготрофном
высокоширотном малом оз. Кривое.

УДК 597:591.53-574.583.587(28)

ИХТИОЛОГИЯ
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МАТЕРИАЛ И МЕТОДЫ ИССЛЕДОВАНИЯ
Озеро Кривое – малое субарктическое озеро,

расположенное на побережье Белого моря у мыса
Картеш на севере России (66°21′ с.ш., 33°38′ в.д.)
(рис. 1). Его площадь 0.5 км2, средняя глубина 12 м,
максимальная – 32 м. Прибрежная зона глубиной
0–3 м занимает 20% площади озера.

Основные лимнологические особенности этого
озера были подробно описаны ранее (Winberg et al.,
1973; Хлебович, 2010; Berezina et al., 2017; 2018).
Безледный период на озере длится с середины
мая ‒ начала июня до конца ноября, в остальное
время оно покрыто льдом. Температура поверх-
ностных вод в конце мая – начале июня достигает
4–5°C, к концу июня и в сентябре – 10–16°C.
Максимальная температура воды (19–22°C) от-
мечена в июле и августе. Как правило, с июня по
сентябрь на глубинах 5–7 м формируется термо-
клин с температурой воды в эпилимнионе >10°C
и 4–7°C в гиполимнионе. Для озера характерны
низкие показатели продукции фитопланктона
(85–100 мг С/(м2 сут)) и концентрации хлорофил-
ла а (0.2–3.0 мкг/л), что свидетельствует об оли-
готрофии этого озера.

Исследование рыб и планктона и бентоса про-
водили в июне и сентябре 2017 и 2019 гг. на двух
станциях, расположенных в мелководной части
озера (глубины до 15 м) – ст. 1 (3 м) и ст. 2 (8 м),
где концентрируется основная масса рыб. Допол-
нительно отбирали пробы зоопланктона в самой
глубокой части озера (глубина 32 м) на ст. 3 в эпи-
лимнионе (на горизонте 0–5 м). Пробы зообентоса

отбирали на мелководье, где глубина варьирует от
0.5 до 1.0 м, в зависимости от уровня озера (рис. 1).
При описании жизненных циклов доминирующих
видов привлекались данные, полученные автора-
ми в предыдущие годы исследования озера
(2002–2016 гг.).

Зоопланктон собирали планктонной сетью
Джеди (размер ячеи 0.082 мм). Определение и
подсчет зоопланктона проводили в камере Бого-
рова. Пробы зообентоса на илисто-песчаных
грунтах (ст. 1, 2) отбирали с помощью стандарт-
ного дночерпателя Ван-Вина с площадью захвата
1/40 м2, на мелководье с зарослями тростника и
рдеста и песчано-каменистым грунтом – штанго-
вым дночерпателем Заболоцкого (1/40 м2). Про-
бы отмывали от ила через сито с размерами ячеи
0.25 мм.

Рыбу вылавливали с помощью набора жабер-
ных сетей длиной 30–50 м с размерами ячеи 10,
16, 25 и 38 мм, размещая их на ст. 1, 2 в пелагиали
и профундали озера. Сети устанавливали на ночь
(6–8 ч), рыбу, вынутую из сети, немедленно по-
мещали на лед и отправляли в лабораторию.
Определяли общую длину (с точностью измере-
ния ±1 мм) и сырую массу (±0.1 г). Собраны рыбы
в возрасте второго года и старше и >10 cм общей
длины тела, мальков рыб не исследовали. После
сбора и измерений желудки рыб извлекали из по-
лости тела и фиксировали 4%-ным формалином.

Содержимое желудка рыб анализировали в ла-
боратории под микроскопом МБС-10. Напол-
ненность желудка оценивали в пределах 0–100%

Рис. 1. Географическое положение оз. Кривое с отметкой ( ) станций отбора проб (1–3).

33°36′ в.д. 33°37′ 33°38′ 33°39′ 33°40′ 33°41′

66
°2

0′
66
°2

1′
 с

.ш
.

БЕЛОЕ МОРЕ
Кандалакшский залив

оз. Круглое

оз. Кривое

1
2

3

ББС ЗИН РАН

Губа Чупа

0 0.5 1.0
км

N

Норвегия

Н
ор

ве
ги

я

Ш
ве

ция

Ф
ин

ля
нд

ия Белое море

Россия



408

БИОЛОГИЯ ВНУТРЕННИХ ВОД  № 4  2021

БЕРЕЗИНА и др.

шкалы. Исследовали только желудки с наполне-
нием 50–100%, >20 желудков каждого вида рыб в
одну дату сбора. Содержимое желудка взвешива-
ли, затем переносили в чашку Петри и под бино-
куляром все пищевые компоненты идентифици-
ровали и разделяли на группы. Затем подсчитыва-
ли количество экземпляров и определяли сырую
массу пищевых объектов в каждой группе. Рассчи-
тывали вклад различных групп пищевых объектов в
общую массу пищевого комка (%) и индекс относи-
тельной значимости (RI) каждой группы в пита-
нии рыб (Hyslop, 1980) с учетом частоты встреча-
емости (FO), численности (N) и массы (W) по
формуле:

RI = 100(FO + N + W)/∑1…n(FO + N + W).
Для всех показателей вычисляли среднее

арифметическое значение и стандартную ошибку
(M+SE). Для анализа различий в показателях
между годами, сезонами и группами использова-
ли метод главных компонент (ANOVA), F-тест
для парного сравнения и корреляционный и ре-
грессионный анализ (R).

РЕЗУЛЬТАТЫ ИССЛЕДОВАНИЯ
Зоопланктон. В составе зоопланктона оз. Кри-

вое отмечено 18 видов. Доминировали коловрат-
ка Asplanchna priodonta и несколько видов ветви-
стоусых раков (табл. 1). Коловратку A. priodonta
отмечали в оба месяца наблюдений на всех стан-
циях, наибольшая биомасса зарегистрирована в
июне (>200 мг/м3). Из рачкового планктона по
биомассе лидировала босмина Bosmina longirostris,
в сентябре ее биомасса достигала 136 мг/м3 (ст. 1).
Средний размер тела Asplanchna рriodonta был
0.5 мм, Bosmina longirostris – 0.3 мм (лето 2017 г.).

Sida crystallinа – одна из наиболее крупных
кладоцер (1.7–2 мм) в оз. Кривое, ее немногочис-
ленное присутствие в планктонных пробах объяс-
нялось приуроченностью к зоне с зарослями рдеста
и тростника (глубина 1‒4 м). В качестве источника
пищи S. cristallina потребляет органическое веще-
ство эпифитов, растущих на макрофитах (Choi et al.,
2016). Этот рачок ‒ важный объект питания рыб,
но доминирует в теплое время при прогреве воды
>20°C.

Каланоида рода Eudiaptomus graciloides может
быть ценным кормовым объектом рыб, особенно
в период размножения, когда самки носят окра-
шенные яйца и заметны для рыб. В оз. Кривое
E. graciloides размножается в феврале–марте (по-
до льдом), к лету появляются копеподиты первых
стадий, к ноябрю их развитие завершается. В сен-
тябре взрослые рачки преобладают над копеподи-
тами, длина половозрелых особей достигает 1 мм.

Cyclops scutifer – типичный представитель зоо-
планктона оз. Кривое и один из обычных видов в
северных холодноводных озерах Европы. В

оз. Кривое большую часть года его популяция
держится в слоях ниже 15 м при низких темпера-
турах воды (4–5°C). В таких условиях время со-
зревания рачков удлиняется, поэтому популяция
C. scutifer может состоять из смеси поколений,
имеющих одно- и двухлетний возраст. После
вскрытия озера ото льда у рачков отмечены суточ-
ные вертикальные миграции, распределение в
озере неоднородное.

Зообентос. В зообентосе озера зарегистрирова-
ны олигохеты (24 вида с доминированием Stylaria
lacustris (L.) и Lumbriculus variegatus (Müller)), пия-
вок (Glossiphoniidaе gen sp., Helobdella stagnalis L.),
двустворчатых (Sphaerium suecicum = S. corneum
(L., 1758) и Pisidium crassum (Stelfox)) и брюхоно-
гих моллюсков (Lymnaea stagnalis L., L. ovata
(Draparnaud), Anisus contortus (L.) и Valvatidae), ам-
фипод (Gammarus lacustris Sars, Monoporeia affinis
(Lindstrom), Gammaracanthus loricatus (Sabine)) и
амфибиотических насекомых. Среди насекомых
обычны личинки поденок (Ephemera vulgata L.,
Heptagenia fuscogrisea (Retzius), Caenis horaria (L.)
и др.), личинки и куколки ручейников (18 видов с
доминированием Phryganea bipunctata Retzius,
Atripsodes cinereus (Curtis) и родов Agrypnia и Lim-
nephilus), личинки вислокрылки (Sialis flavilatera L.)
и личинки >50 групп и видов двукрылых с доми-
нированием мокрецов (Palpomyia lineata (Meigen),
Dasyhelea modesta (Winnertz)), табанид (Chrysops
relictus Meigen), лимонид (Dicranota bimaculata
(Schummel)) и хирономид (Sergentia coracina (Zetter-
stedt), Procladius choreus (Meigen) и родов Ablabesmy-
ia, Cladotanytarsus, Cryptochironomus и Psectrocladius).

Динамика биомассы основных групп макрозо-
обентоса в прибрежье оз. Кривое в исследуемый
период носила сходный характер в межгодовом
аспекте, когда максимальные величины биомасс
отмечали в начале вегетационного сезона (июнь)
и осенью (Berezina et al., 2017). Такого рода зако-
номерности изменения биомассы характерны и
для других малых озер Карелии (Winberg et al.,
1973; Яковлев, 2005; Куликова, Рябинкин, 2015).
Они обусловлены наибольшим нарастанием био-
массы донных животных при низких температу-
рах в течение осенне-весеннего периода и сниже-
нием общей биомассы бентоса после массового
вылета амфибиотических насекомых в первой
половине лета (Голубков, 2000), при котором из-
меняется и соотношение основных групп бенто-
са. По биомассе основу сообщества на ст. 1 фор-
мируют амфиподы Gammarus lacustris, моллюски
родов Pisidium и Sphaerium, поденки Ephemera vul-
gata, вислокрылки и хирономидa Sergentia coraci-
na, на более глубокой ст. 2 ‒ амфипода Monoporeia
affinis и личинки хирономид.

Биомасса беспозвоночных немного различа-
лась между станциями, но в целом наибольших
значений достигала в литорали – 18–19 г/м2 в 2017 г.
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и 11–13 г/м2 в 2019 г. На глубине 8 м этот показа-
тель существенно снижался (в 7−12 раз) и имел
значения 1.8–2.8 г/м2 (рис. 2). В комплекс основ-
ных групп входили моллюски (95−99% из них
двустворчатые моллюски), амфиподы, хироно-
миды и личинки насекомых (поденок, ручейни-
ков и вислокрылок). Различия по биомассе до-
стоверны между этими таксонами (F4.11 = 3.56, p =
= 0.013), моллюски наиболее сильно отличались
по биомассе от всех остальных групп. Биомассы
амфипод и личинок насекомых (коэффициент
корреляции 0.78) и хирономид и моллюсков
(0.67) положительно коррелировали между собой.
Моллюски вносили существенный вклад (от 60 до
90%) в общую биомассу на глубине 3 м, амфипо-
ды – 40−67% на глубинах 8–9 м и 30–56% − в ли-
торали. Биомасса прибрежных амфипод (Gаm-
marus lacustris) имела значимые межгодовые раз-

личия (выше в 2017 г.), биомасса глубоководных
амфипод (Monoporeia affinis) была сходна в разные
годы, варьируя от 0.7 до 1.9 г/м2.

Продолжительность жизни Gаmmarus lacustris
в этом озере составляет около одного года. Пер-
вые самки с яйцами появляются к концу мая и на-
чалу июня (Berezina et al., 2021). В течение июня–
октября основная часть его популяции сосредото-
чена на мелководных участках глубиной 0.2‒1.5 м,
где есть благоприятные условия для питания, ро-
ста и размножения. В это время половозрелые
особи гаммаруса имеют размеры 8‒14 мм. Боль-
шинство самок G. lacustris выметывает молодь в
начале июля, и размножение полностью прекра-
щается. К августу “старые” особи отмирают, а ос-
нову популяции (~70% ее общей численности)
составляют особи нового поколения длиной тела
2–5 мм. В сентябре преобладают (90–95% общей

Таблица 1. Биомасса (мг/м3) доминирующих групп зоопланктона в оз. Кривое в 2017 г.

Группа
зоопланктона

Июнь Cентябрь

Ст. 1 Ст. 2 Ст. 3 Ст. 1 Ст. 2 Ст. 3

Микрофаги
Conochilus unicornis Rousselet, 1892 1.3 − 0.15 5.1 3.2 7.5
Filinia terminalis (Plate, 1886) 0.3 − 0.01 − − −
Keratella cochlearis (Gosse, 1851) − − − − − <0.1
Kellicottia longispina (Kellicott, 1879) 1.2 1.83 0.34 − − 0.1
Polyarthra remata Skorikov, 1896 − − 0.32 − − −
Synchaeta sp. − − − − 0.2 −

Макрофильтраторы
Alonella nana (Baird, 1843) <0.1 − − − − −
Bosmina longirostris (O.F. Müller, 1785) 2.1 1.1 0.1 135. 8 59.1 27.8
Ceriodaphnia pulchella Sars, 1862 1.6 1.0 0.3 22.9 1.5 10.6
Daphnia cristata Sars, 1862 − 0.4 − 1.7 14.3 59.1
Holopedium gibberum Zaddach, 1855 2.7 − 0.5 0.7 <0.1 −
Sida cristallina (O.F. Müller, 1776) 0.3 0.4 − − 3.0 −
Науплиусы Сyclopoida 1.9 0.6 0.7 − − 0.1
Науплиусы Сalanoida 2.7 0.5 1. 9 0.2 1.5 0.3
Копеподиты I–III стадий Сalanoida 5.5 0.7 5.5 20.3 2.4 5.5
Копеподиты I–III стадий Сyclopoida 3.3 7.1 5.4 0.1 10.9 0.1

Альго- и зоофаги
Eudiaptomus graciloides (Lilljeborg, 1888) 2.3 − − 8.1 4.5 4.5

Факультативные хищники
Asplanchna priodonta Gosse, 1850 71.4 208.3 150.08 75.0 55.6 25.0
Cyclops scutifer Sars, 1863 3.2 0.7 − 5.5 − 0.3

Хищники
Bipalpus hudsoni (Imhof, 1891) − − − 3.7 <0.1 <0.1
Leptodora kindtii (Focke, 1844) 0.1 − 0.7 − 1.5 −
Polyphemus pediculus (L., 1761) − − − 3.0 3.0 3.3
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численности) рачки с длиной тела 3–8 мм, крупные
рачки (>12 мм) отсутствуют. Поздней осенью в при-
брежье устанавливается лед (до 70 см толщиной), и
популяция амфипод мигрирует на зимовку в бо-
лее глубокие (1.5‒5 м) районы озера с температу-
рой воды 2‒4°C. К концу марта–началу апрелю
следующего года амфиподы нового поколения
достигают дефинитивных размеров (8–14 мм).

Жизненный цикл амфиподы Monoporeia affinis
во многом отличается от такового предыдущего
вида (Berezina et al., 2021). В изученном озере этот
вид моноцикличен, достигает половой зрелости
(при длине тела 6–8 мм) к осени второго года
жизни. Самцы в озере встречаются с октября до
конца зимы, после спаривания с самками они по-
гибают. В декабре–январе самки откладывают
яйца и вынашивают их в течение всей зимы в
марзупиуме (выводковой камере). Пополнение
популяции М. affinis молодью размером 1.5 мм
происходит в конце марта или начале апреля. По-
сле выхода молоди в марте самки отмирают. К
осени особи весенней генерации достигают 5 мм
и зимой почти не растут, возобновляя рост вес-
ной следующего года. Таким образом, летом по-
пуляция М. affinis представлена особями двух ко-
горт – перезимовавшей генерацией (5–6 мм) и мо-
лодью (2–3 мм), – а осенью – подросшими
сеголетками (4–5 мм) и взрослыми половозрелыми
рачками (7–8 мм) второго года жизни.

Личинки поденки-эфемеры Ephemera vulgata,
как и личинки ручейника Phryganea bipunctata и
вислокрылок Sialis sp. достигают высоких био-
масс в бентосе озера в сентябре–октябре, зимуют
и весной следующего года заканчивают развитие,
вылетая из озера в конце мая–начале июня. Ле-
том встречаются мелкие личинки младших воз-
растов. В зависимости от условий размножение
может происходить каждый год (унивольтинный
цикл) или 1 раз в 2–3 года (семивольтинный). В
бентосе отмечены личинки поколений разных

лет, поэтому биомассы этих групп насекомых в
озере сильно варьируют в межгодовом аспекте.

Моллюски Pisidium crassum и Sphaerium corne-
um очень многочисленны в литорали. Размноже-
ние этих видов начинается поздней весной, пер-
вая молодь появляется в июне. В середине июня
большинство двустворок (5–6 мм) несут молодь в
мантийной полости (до 18‒30 экз. в одном мол-
люске). Летом молодь концентрируется в основ-
ном на мелководье, наиболее крупные особи
предпочитают глубины 3‒4 м.

Состав пищевого комка рыб. Спектр питания
окуня и ряпушки широк и включает 10 групп беспо-
звоночных, объединяющих 25 видов и форм. Ос-
новные объекты питания представлены на рис. 3.
Межгодовые различия в среднемассовом вкладе
(%) групп в питание окуня и ряпушки недосто-
верны (W-тест, все значения р > 0.05; окунь – F =
= 0.71, p = 0.23, ряпушка – F = 0.51, p = 0.08). Уро-
вень межгодового сходства пищевого спектра до-
стигал 88% у окуня и 91% у ряпушки.

Доли амфипод Gаmmarus lacustris и Monoporeia
affinis в пищевом комке окуня достигали в сред-
нем 86% (2017 г.) и 81% (2019 г.) (рис. 4). Выявле-
ны достоверные сезонные различия во вкладе
разных групп в питание этого вида (ANOVA,
F3.19 = 7.00, p = 0.0001). Так, вклад Gаmmarus lacus-
tris в пищевом комке окуня составил 78% в июне
2017 г. и был на 40% ниже в сентябре (F-тест, F =
= 3.07, p = 0.02), вклад Monoporeia affnis снижался
с 16% в июне до 5% в сентябре (F-тест, F = 4.4, p =
= 0.003). Моллюски (Lymnaea spp., Sphaeriidae) и
рыбы (девятииглая колюшка и ряпушка) по доле
в массе пищевого комка в сентябре (8–11%) зна-
чимо превышали таковые в июне (0‒6%). Планк-
тонные Sida crystallinа, Bosmina longirostris и, в
меньшей степени, Eudiaptomus graciloides потреб-
лялись окунем осенью (до 18% массы пищевого
комка), летом эти виды в питании не отмечены.

Рис. 2. Средняя биомасса разных групп макрозообентоса в оз. Кривое: в литорали – мелководье и ст. 1 и в сублиторали –
ст. 2. 1 – амфиподы, 2 – хирономиды, 3 – ручейники, поденки и вислокрылки, 4 – моллюски, 5 – прочие.
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В пищевом комке ряпушки сезонные различия
в выборе предпочитаемых объектов питания ярко
выражены (рис. 4). В июне доля амфипод Gаm-
marus lacustris и Monoporeia affinis достигала в сред-
нем >50% по массе, мелких двустворчатых мол-
люсков – 14%, куколок и личинок двукрылых –

12%. В сентябре масса амфипод в пищевом комке
ряпушки снизилась до 5%, а доля моллюсков воз-
росла в три раза (рис. 4). Основными объектами
питания в это время были моллюски Lymnaea spp. и
Sphaeriidae, личинки насекомых Phryganea bipunc-
tata, Ephemera vulgatа, кладоцеры Sida crystallina и

Рис. 3. Фото основных пищевых объектов в содержимом желудков окуня и ряпушки: а – моллюск Sphaerium nitidum,
б – амфипода Monoporeia affinis, в – амфипода Gammarus lacustris, г – амфиподы Gammaracanthus loricatus и Monoporeia
affinis, д – личинки и куколки хирономид, е – кладоцера Bosmina longirostris, ж – кладоцера Sida crystallina и личинки
жука Hydroporus sp., з – личинки ручейников Phryganeidae и вислокрылки Sialis, и – личинки поденки Ephemera vulgatа
и ручейников, к – девятииглая колюшка (из окуня).

(а) (б) (в) (г) (д)

(е) (ж) (з) (и) (к)

Рис. 4. Средний вклад объектов (% массы пищевого комка) в питание окуня Рerca fluviatilis (а) и ряпушки Coregonus al-
bula (б) в июне и сентябре 2017 и 2019 гг. в оз. Кривое.
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Bosmina longirostris (>25% по массе). Также ряпуш-
ка потребляла икру своих же сородичей, однако
доля этого компонента была <5%. Отмечены и
наземные насекомые (муравьи), экзувии насеко-
мых, колонии ностока и детрит.

Прослеживаются вариации в составе и отно-
сительной значимости объектов питания у рыб
разной длины (рис. 5, 6). В июне в питании окуня
всех размерных групп 54–84% составляли гамма-
русы, в меньшей степени – монопорейи (>25% у
окуня – размером <17 см). С ростом окуня в пище
достоверно снизилась доля личинок ручейников
(R = –0.93, F1.6 = 24.5; p < 0.016), а доля рыб (колю-
шек) в питании стала более заметной (10‒14%
при длине >18 см).

В сентябре у окуня разного размера выявлены
различия в значимости амфиподы Monoporeia affi-
nis как объекта питания. У мелких рыб доля этого
вида была до 45%, а с увеличением размера рыб
снижалась (R = –0.82, F1.6 = 8.13; p = 0.021), при
этом доля Gаmmarus lacustris оставалась высокой и
у наиболее крупных рыб (>40%). У окуня разме-
ром 19–23 см доля рыб (колюшек, ряпушек) в пи-
ще достигала 17‒20%, отмечены останки Gamma-
racanthus loricatus (рис. 3) с глубин >20 м.

Ряпушка характеризовалась высокой сезон-
ной вариабельностью вклада в питание разных
групп бентоса и планктона (F1.4 = 218, p < 0.0001).
Летом основу питания ряпушки размером 10‒16 см
формировали амфиподы разных видов, куколки
хирономид и личинки ручейников. У рыб

Рис. 5. Индекс относительной значимости (RI, %) основных компонентов питания у разноразмерных групп окуня Рer-
ca fluviatilis рассчитан как среднее для двух изученных лет: а – июнь, б – сентябрь. Объекты питания: 1 – Cladocera, 2 –
Gammarus lacustris, 3 – Monoporeia affinis, 4 – Sphaerium, Lymnaea, 5 – Chironomidae (куколки, экзувии, личинки), 6 –
личинки водных насекомых (ручейников, поденок, вислокрылок, жуков и др.), 7 – рыбы (колюшка и ряпушка).
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17‒22 см доля моллюсков Lymnaea spp. была вы-
ше (R = 0.88, F1.4 = 13.2; p = 0.02), а доля амфипод в
2 раза ниже, чем у рыб меньшей длины (R = –0.87,
F1.4 = 12; p = 0.03).

Осенью при увеличении роли планктонных рач-
ков в питании ряпушки наблюдалась четкая корре-
ляция их значимости с размером рыб (R = –0.86,
F1.4 = 16.9; p = 0.03). У мелкой (≤ 15 см) ряпушки ин-
декс относительной значимости планктонных
рачков был >65% (рис. 6), это ~450‒1000 экз. Bos-
mina longirostris или 100–250 экз. Sida crystallina. С
увеличением длины ряпушки доля кладоцер досто-
верно снижалась до 10%. Более крупная ряпушка
предпочитала потреблять зообентос, включая ли-
чинок поденок, ручейников и гаммарусов. Также, с

ростом рыб доля моллюсков Sphaeriidae в их пи-
тании возрастала (R = 0.91, F1.4 = 18.6; p = 0.01).

ОБСУЖДЕНИЕ РЕЗУЛЬТАТОВ

На основе полученных результатов выявлено,
что бентосные беспозвоночные – наиболее важ-
ный пищевой ресурс для среднеразмерных окуня
и ряпушки в оз. Кривое. В сезонном аспекте доля
разных групп в пище варьирует, но летом (>90%)
и осенью (>40%) в питании окуня наиболее зна-
чимы амфиподы (Gаmmarus lacustris, Monoporeia
affinis) (рис. 2), доминирующие в зообентосе озе-
ра. В питании ряпушки доля этих амфипод в

Рис. 6. Индекс относительной значимости (RI, %) основных компонентов питания у разноразмерных групп ряпушки
Coregonus albula рассчитан как среднее для двух изученных лет: а – июнь, б – сентябрь. Объекты питания: 1 – Cladoc-
era, 2 – Gammarus lacustris, 3 – Monoporeia affinis, 4 – Sphaerium, Lymnaea, 5 – Chironomidae (куколки, экзувии, личин-
ки), 6 – личинки водных насекомых (ручейников, поденок, вислокрылок, жуков и др.), 7 – прочее (икра рыб и редкие
группы (пиявки, копеподы, мокрецы и другие двукрылые, муравьи, детрит)).
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июне >50%, однако осенью в ее пище доминиру-
ют моллюски (до 50%) и кладоцеры (до 18%).

Смена объектов питания окуня и ряпушки
осенью, наблюдаемая в оба года исследований,
отмечена ранее (Berezina et al., 2018). Она может
быть обусловлена сезонными изменениями в
структуре сообществ беспозвоночных: массовым
развитием тех или иных видов или достижением
ими размеров, при которых рыбы способны ис-
пользовать их в пищу. По крайней мере, это спра-
ведливо для амфипод, моллюсков (рис. 2) и Bos-
mina longirostris (табл. 1), наибольшие биомассы
которых в сообществах отмечены в периоды их
наиболее интенсивного использования в пищу
рыбами. Ряпушка Coregonus albula, известная как
зоопланктофаг, в условиях северного озера ак-
тивно питается зообентосом. В некоторых арктиче-
ских регионах вселившаяся в озера мелкоразмерная
ряпушка включала в пищу даже рыб, поскольку
зоопланктона было недостаточно (Gamst et al., 2011;
Reshetnikov et al., 2020).

Смена рыбами пищевых объектов напрямую
связана с особенностями жизненных циклов ви-
дов жертв и определяется достаточной биомассой
объекта в озере. Доминирование в первой поло-
вине лета крупных половозрелых особей Gаm-
marus lacustris в составе бентоса обуславливает и
высокую интенсивность питания ими окуня и ря-
пушки. С появлением потомства и последующим
отмиранием взрослого поколения, основу в попу-
ляции этих амфипод формируют мелкие особи
новой генерации, менее потребляемые рыбами.
Осенью пищевой спектр рыб формируется за счет
других представителей бентофауны – личинок
насекомых (ручейников, поденок) и моллюсков.
Крупные окуни больше, чем в летний период, пи-
тались колюшкой и ряпушкой (до 20%), но, по-
прежнему, основу их пищи составлял зообентос
(на 40% амфиподы).

Во многих озерах других регионов окуни на
бентосоядной стадии часто потребляют амфипод
в качестве основного корма (Eckmann et al., 2008).
Например, в Ладожском озере доля амфипод
Gmelinoides fasciatus и Monoporeia affinis в рационе
окуня была >60% (Berezina, Strelnikova, 2010). В
оз. Кривое окунь при достижении длины тела 18 cм
перешел на питание рыбой, в других озерах это слу-
чается раньше, при длине 15–16 cм (Haakana et al.,
2007; Yazıcıoğlu et al., 2016). Время наступления
рыбоядной стадии окуня различается в разных
озерах и зависит от плотности и размерных харак-
теристик других рыб (Persson, Eklöv, 1995).

Хотя в годовом масштабе макробеспозвоноч-
ные, по-видимому, являются наиболее важным
пищевым ресурсом рыб в оз. Кривое, в осеннем
питании окуня (18% массы пищевого комка) и
ряпушки (25%) рачковый планктон также важен.
Летом планктонные рачки отмечены в питании

ряпушки в незначительных количествах, окунь
же ими совсем не питался. В прошлые годы (2004,
2008) в озере были выявлены сходные черты в
летнем питании окуня (Стрельникова и др., 2019).
В 2009 г. (Berezina et al., 2018) так же, как и в изу-
ченные годы, отмечали увеличение доли кладо-
цер в пищевом комке рыб (до 22%) в осенний пе-
риод (сентябрь, октябрь). В питании арктическо-
го гольца Salvelinus alpinus (L.) также выявлено
увеличение доли зоопланктона (с 6 до 82%) в кон-
це сезона открытой воды (Eloranta et al., 2010), хо-
тя в течение лета основу его пищи составляли
донные беспозвоночные. Эта особенность при
подготовке рыб к зимовке, она связана с необхо-
димостью запасания ими липидов, которые в
большом количестве содержатся в ракообразных
(Eloranta, 2010).

Веслоногий рачок Cyclops scutifer не употреб-
лялся в пищу рыбами. Другой веслоногий рачок
Eudiaptomus graciloides встречался в питании оку-
ня и ряпушки только осенью и в незначительных
количествах (<2%), что, по-видимому, связано с
его небольшой биомассой в озере (4–8 мг/м3)
(табл. 1). Как и в оз. Кривое, в других озерах он вхо-
дил в рацион ряпушки только осенью (Czarkowski
et al., 2007).

Из планктонных ракообразных основные пи-
щевые объекты ряпушки в оз. Кривое – наиболее
массовые (Bosmina longirostris) и крупные (Sida
cristallina) кладоцеры, которые менее подвижны,
по сравнению с веслоногими рачками. В разных
озерах в питании рыб доминируют планктонные
рачки разных видов, массовые в том или ином во-
доеме. Так, в оз. Вигры (Wigry, Польша) ряпушка
предпочитает питаться Cyclops vicinus Uljanin и
Daphnia spp. (Czarkowski et al., 2007), в оз. Мелар-
эн (Mälaren, Швеция) – Bosmina sp. (Northcote,
Hammar, 2006). Однако, планктонный доминиру-
ющий в оз. Кривое вид Asplanchna priodonta, не-
смотря на относительно крупные размеры и вы-
сокие биомассы (до 88%) (табл. 1), не отмечен в
пище ряпушки. Возможно, эта коловратка была
недоучтена, поскольку имеет мягкое тело и быст-
ро разрушается уже в пищеводе рыб, в то время
как рачки долго сохраняются в желудке (Sutela,
1994). Другие виды коловраток также не встреча-
лись в пище рыб из оз. Кривое. Вместе с тем име-
ются сведения о присутствии коловраток Syn-
chaeta pectinata Ehrenberg, Filina maior (Colditz) и
Keratella cochlearis (Gosse) в пище ряпушки
оз. Плещеево (Халько и др., 2019).

Задача дальнейших исследований – изучить
спектр питания рыб в подледный период (декабрь–
конец мая), поскольку такие данные единичны.
Возможно, в зимне-весенний период особая роль
будет определена для размножающихся ракооб-
разных, достигших в этот период максимальных
размеров, биомасс и пищевого качества. Также
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необходимо сравнительное изучение питания
рыб в разных озерах арктического региона.

Выводы. Изучение состава зоопланктона и зоо-
бентоса и их вклада в питание рыб длиной тела
>10 см: окуня Perca fluviatilis и ряпушки Coregonus
albula в олиготрофном субарктическом оз. Кри-
вое показало четкую связь пищевого спектра рыб
с динамикой биомасс массовых видов беспозво-
ночных. Ряпушка, известная преимущественно
как планктофаг, в условиях северного озера, где
рачкового планктона мало, активно питалась зоо-
бентосом амфиподами – летом и сфереидами –
осенью. Основу питания молоди окуня составля-
ли крупные амфиподы (40–90%). Выявлено
осеннее возрастание роли планктонных ракооб-
разных (20%) в питании обоих видов рыб. Круп-
ный окунь не переходил к облигатной ихтиофа-
гии, оставаясь эврифагом с высокой долей дон-
ных беспозвоночных. Для окуня и ряпушки
характерна сезонная смена пищевых объектов,
повторяющаяся из года в год и связанная с осо-
бенностями жизненных циклов видов зоопланк-
тона и зообентоса, потенциальных объектов пи-
тания этих рыб. Таким образом, основной мо-
мент, определяющий характер питания окуня и
ряпушки в субарктических озерах, – массовое
развитие доступных кормовых организмов. При
этом важны и качественные характеристики кор-
мовых объектов, т.е. выбор рыбами в пищу не
только массовых и относительно крупных, но и
ценных в пищевом отношении организмов.
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The Food Spectrum of Fishes in Connection with the Composition
of Zooplankton and Benthos in the Sub-Arctic Lake

N. A. Berezina1, *, L. F. Litvinchuk1, and A. A. Maximov1

1Zoological Institute of the Russian Academy of Sciences, St. Petersburg, Russia
*е-mail: nadezhda.berezina@zin.ru

The seasonal variations of biomass of planktonic and bottom invertebrates and their contribution to the diet
of fish (>10 cm body length), perch Perca fluviatilis and vendace Coregonus albula, in oligotrophic subarctic
lake (Lake Krivoe) were studied. The distinct relationship of the food spectrum of fish with the composition
of zooplankton and zoobenthos was revealed. It was shown that fish prefer to eat mass objects (mainly zoo-
benthos), but both seasonal variability of their contribution to the diet and their relative importance in fish of
different lengths are significant. Amphipods (Gammarus lacustris, Monoporeia affinis) accounted for >90% in
summer and >40% in autumn in the total mass of perch stomachs. Vendace consumed amphipods in the sum-
mer (>50%) and mollusks (up to 50%) in the fall. Cladocerans are important items in the autumn diet of fish
(18–25%). In the diet of 18–25 cm perch, although the contributions of stickleback and vendace increased,
amphipods still prevailed (>40%).

Keywords: fish feeding, trophic chains, plankton, benthos, northern Karelia
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Проведен анализ разнообразия состава осмотически активных белковых фракций плазмы у пред-
ставителей низших водных пойкилотермных позвоночных – рыб (Pisces), в группе костных рыб
(Osteichthyes). Низкомолекулярные белки плазмы рассмотрены на примере модельных видов двоя-
кодышащих рыб (Dipnoi), осетрообразных (Аcipenseriformes) и наиболее детально – в группе эколо-
гически пластичных костистых рыб (Teleostei); в качестве групп сравнения использовали модель-
ных представителей примитивных бесчелюстных рыбообразных (Petromyzoniformes) и высших по-
звоночных (Mammalia). Результаты показали присутствие альбуминов в низкомолекулярных
фракциях плазмы у древних и низших костистых рыб, у бесчелюстных рыбообразных и млекопита-
ющих. Выявлен особый статус высших Teleostei, у которых вместо альбумина в составе низкомоле-
кулярных фракций доминируют другие белки – белок тепловой акклимации, ингибиторы серино-
вых и цистеиновых протеиназ, и липопротеины высокой плотности. Белковое разнообразие осмо-
тически активных фракций плазмы в разных группах позвоночных рассмотрено в форматах
концепций о консервативном составе белков плазмы позвоночных, крупномономерной организа-
ции белков плазмы, критической солености и “безальбуминовой” модели капиллярного обмена у
рыб. На обсуждение выносится эволюционная модель протеома плазмы позвоночных, в которой
определены стратегии формирования и эволюции протеома плазмы у предков позвоночных, рас-
смотрена их связь с соленостью внешней и внутренней среды.

Ключевые слова: Pisces, Teleostei, осмотически активные белки, эволюционная модель, протеома
плазмы
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ВВЕДЕНИЕ
Важность проблемы организации протеома

плазмы позвоночных обусловлена его ключевой
ролью в поддержании баланса внеклеточной
жидкости в организме. Вопросы его организации
традиционно регламентируют концепции о кон-
сервативном фракционном составе белков плаз-
мы Vertebrata и их крупномономерной организации
(Schulz, Schirmer, 1979). Сравнительные исследова-
ния глобулинов плазмы высших и низших Vertebra-
ta указывают на их гомологию (Anderson et al., 2004;
Lucitt et al., 2008; Babaei et al., 2013). Что касается
белков НМ-фракций плазмы, то они демонстри-
руют высокий уровень разнообразия, особенно в
группе водных пойкилотермных низших позво-

ночных – Pisces. Так, у хрящевых (Elasmobran-
chii) и высших костистых (Teleostei) рыб в составе
НМ-фракций плазмы отсутствует альбумин (Bal-
lantyne, 2016; Li et al., 2017a), а группу Teleostei от-
личает гетерогенность НМ-фракций (Кирпични-
ков, 1987; Andreeva, 2012) и обилие в них олиго-
мерных белков (Andreeva, 2019). Объяснить эти
особенности на основе сведений о структуре про-
теома плазмы высших позвоночных невозможно,
поскольку в состав их НМ-фракций входит толь-
ко один белок – альбумин. Между тем, среди бел-
ков плазмы именно НМ-фракция проявляет наи-
большую осмотическую активность, участвуя в
эффективном связывании воды и поддержании
КОД плазмы, поэтому анализ стратегий ее орга-
низации в низших таксонах (Pisces) имеет прямое
отношение к проблеме эволюционного становле-
ния капиллярного обмена у позвоночных.

В обзоре проведен сравнительный анализ раз-
нообразия белкового состава осмотически актив-

Сокрашения: НМ – низкомолекулярный, КОД – коллоид-
но-осмотическое давление, КС – критическая соленость,
Мr – молекулярная масса, а.о. – аминокислотные остатки,
НDL – липопротеины высокой плотности. кДа (kDa) –
килодальтон.

УДК 577.128(204):591.41:577.112

ЭКОЛОГИЧЕСКАЯ ФИЗИОЛОГИЯ
И БИОХИМИЯ ГИДРОБИОНТОВ
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ных фракций плазмы в группе костных рыб (Oste-
ichthyes). НМ-белки плазмы рассмотрены на при-
мере модельных видов двоякодышащих рыб
(Dipnoi), осетрообразных (Аcipenseriformes) и
наиболее детально – в группе костистых рыб (Tele-
ostei). В качестве групп сравнения использовали
примитивных бесчелюстных рыбообразных (Petro-
myzoniformes) и высших позвоночных (Mammalia).
Анализ осмотически активных белковых фракций
плазмы рыб проводили в формате концепций о
консервативном составе белков плазмы Vertebra-
ta, крупномономерной организации белков плаз-
мы (Schulz, Schirmer, 1979), критической солено-
сти (Хлебович, 1974) и “безальбуминовой” моде-
ли капиллярного обмена рыб (Андреева, 2020).
На обсуждение выносится “эволюционная мо-
дель” протеома плазмы позвоночных. Она пред-
лагает возможный сценарий преобразований
протеомов жидкой среды организма у предков со-
временных рыб в ходе освоения ими пресных и
океанических вод, а также объясняет разнообра-
зие осмотически активных фракций протеома
плазмы современных Teleoste расширенным бел-
ковым составом фракций и разным профилем бе-
лок–белковых взаимодействий.

Развитие концепции о консервативном составе 
белков плазмы позвоночных на примере 

группы Pisces

Концепция формировалась на основе резуль-
татов фракционирования плазмы разных групп
позвоночных с помощью технологии электрофо-
реза, позволившей разделить белки по величине
заряда и по Mr (Gaal et al., 1970). В протеоме плаз-
мы высших и низших позвоночных были диффе-
ренцированы фракции α-, β- и γ-глобулинов и
НМ-белков; глобулины характеризуются мень-
шей подвижностью в электрическом поле и бóль-
шими величинами Mr, а НМ-белки – более высо-
кой подвижностью в электрическом поле и мень-
шими величинами Mr (Tiselius, 1937; Moore, 1945;
Deutsch, McShan, 1949; Gaal et al., 1970). Такой
состав характерен для “истинных” белков плаз-
мы, выполняющих в системе кровообращения
специфические функции. Они представлены в
плазме достаточно высокими концентрациями и
имеют в структуре препробелка сигнальный пеп-
тид, определяющий конечную внеклеточную ло-
кализацию белка (Schulz, Schirmer, 1979). В плаз-
ме также присутствуют “транзитные” белки; они
попадают в кровоток в результате разрушения
клеток, а также из вирусов и бактерий; величины
их Mr варьируют в широком диапазоне. Концен-
трации этих белков в плазме в норме незначи-
тельны (Anderson et al., 2004), поэтому они не
вносят существенного вклада в КОД и не рас-
сматриваются в рамках данного обзора.

Вслед за электрофоретическим фракциониро-
ванием плазмы были установлены общие для всех
позвоночных белки-маркеры глобулиновых фрак-
ций – иммуноглобулины, гаптоглобины, транс-
феррины (Larsson et al., 1985; Power et al., 2000;
Wicher, Fries, 2006). С помощью 2D-электрофоре-
за и масс-спектрометрии MALDI подтвержден
высокий уровень перекрывания протеомов плаз-
мы высших и низших позвоночных по гомоло-
гичным глобулинам (Anderson et al., 2004; Lucitt
et al., 2008; Babaei et al., 2013; Li et al., 2016). Между
тем, маркеры НМ-фракций, названные Alb, у
млекопитающих и рыб были представлены, боль-
шей частью, разными белками. В отличие от гло-
булинов позвоночных, кодируемых ортологич-
ными генами, НМ-белки высших и некоторых
низших позвоночных не являются гомологами,
их кодируют разные гены.

Альбумины: организация, представленность в раз-
ных группах Vertebrata. Первоначально под “аль-
буминами” (Alb) подразумевали осмотически ак-
тивные белки, связывающие воду и имеющие бо-
лее высокие по сравнению с глобулинами
отрицательный заряд и подвижность в электро-
форезе. Такие белки есть у всех Vertebrata. Со-
гласно современным представлениям, под альбу-
мином подразумевают белок из суперсемейства
альбуминоидов (ALB/AFP/VDB; PDB: cl00031),
состоящий из альбуминовых доменов (“Albumin
domain”) и стабилизированный S–S-связями.
Среди Vertebrata такие белки есть у млекопитаю-
щих, птиц, рептилий, амфибий (Li et al., 2017a),
примитивных бесчелюстных миногообразных
(Petromyzontiformes) (Gray, Doolittle, 1992) и у рыб –
древних двоякодышащих (Dipnoi) (Metcalf et al.,
2003), хрящевых ганоидов (Acipenseriformes) и
низших костистых (Osteoglossiformes, Salmoni-
formes) (Byrnes, Gannon, 1990; Salem et al., 2010;
Pasquier et al., 2016) (табл. 1).

Среди первоочередных функций альбуминов в
перечисленных группах позвоночных (кроме
осетрообразных, по которым сведения о функции
отсутствуют) отмечены транспортная (связыва-
ние воды, неорганических катионов, жирных
кислот, гормонов, билирубина, лекарств) и осмо-
тическая (регуляция КОД (PDB NCBI: cl00031)).

Некоторые структурные характеристики аль-
буминов на примере модельных видов из разных
групп позвоночных приведены ниже.

M a m m a l i a. Альбумин человека (human se-
rum albumin, HSA) состоит из 585 а.о. и имеет Mr ~
~ 66.5 кДа (UniProtKB: P02768). Белок организо-
ван в виде трех доменов, каждый стабилизирован
пятью–шестью S–S-связями (Schoentgen et al.,
1986; Lichenstein et al., 1994; PDB: 5Z0B_A); всего
в белке имеется 17 S–S-мостиков (Saber et al.,
1977) (рис. 1). В структуре белка отсутствует угле-
вод, что типично для альбуминов млекопитаю-
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щих, а также рептилий (Metcalf et al., 1998b, 2003,
2007). НМ-фракции плазмы млекопитающих со-
стоят только из альбумина, на его долю приходится
~60% общего белка плазмы (Anguizola et al., 2013).

P e t r o m y z o n i f o r m e s. Альбумин миноги
(препробелок) Petromyzon marinus состоит из 1423
а.о. и семи доменов (рис. 1); Mr 159.094 кДа (FAS-
TA); белок стабилизируют 41 S-S-связь (связей).
Имеет в структуре белка углеводы (NCBI:
AAB27041.1; UniProtKB: Q91274).

D i p n o i. У представителя двоякодышащих –
рогозуба Neoceratodus forsteri – альбумин имеет близ-
кую к HSA величину Mr ~ 65 кДа (Metcalf et al.,
2003). В структуре гомологичного альбумину че-
ловека фрагмента из 101 а.о. c Mr 11.413 кДа (FASTA)
выделены два домена (Gray, Doolittle, 1992)
(ALBU_NEOFS P83517.1). Не содержит углеводов
в структуре белка (Metcalf et al., 2007).

A c i p e n s e r i f o r m e s. Альбумин стерляди
Acipenser ruthenus состоит из 690 а.о., Mr 78.553
кДа (FASTA); организован в виде трех доменов
(A0A662YVA5_ACIRT).

O s t e o g l o s s i f o r m e s. Альбумин (albumin-
2-like) Scleropages formosus состоит из 610 а.о. (NC-
BI Reference Sequence: XP_018613844.1).

S a l m o n i f o r m e s. Альбумин лосося Salmo
salar состоит из 608 а.о., Mr 67.151 кДа (AL-
BU1_SALSA P21848); белок организован в виде
трех доменов и стабилизирован 18 S-S- связями
(Byrnes, Gannon, 1990) (рис. 1). Альбумины дру-
гих лососевых (чавычи Oncorhynchus tshawytscha и
кумжи Salmо trutta) имеют близкие Sаlmo salar па-
раметры (Byrnes, Gannon, 1990; Metcalf et al.,

1998a, 1998b; Xu, Ding, 2005). Альбумины лососе-
вых не содержат углеводов, однако, у кумжи в
структуре белка выявлены сиаловые кислоты
(Metcalf et al., 1998b).

В целом, у позвоночных встречаются альбуми-
ны с числом доменов от двух до десяти; у рыб опи-
саны только одно-, двух- и трехдоменные альбу-
мины (рис. 1), последние наиболее распростране-
ны среди Vertebrata (Li et al., 2017a).

Белковый состав НМ-фракций плазмы у кост-
ных рыб. У млекопитающих в НМ-фракциях
плазмы доминирует альбумин; в электрофорезе
ближе к аноду расположен еще один белок –
“преальбумин”, являющийся тироксин-связыва-
ющим белком транстиретином (TTR). Однако его
концентрация в плазме ≤0.04 г% (Dellière, Cy-
nober, 2017), что не предполагает существенного
вклада этого белка в осмоляльность плазмы.

У осетрообразных Acipenseriformes (Chon-
drostei) в составе НМ-фракций плазмы обнаруже-
ны только альбумины (Кузьмин, 1996; Кузьмин,
Кузьмина, 2005). У низших Teleostei в составе
НМ-фракции наряду с альбуминами (Byrnes,
Gannon, 1990; Metcalf et al., 1998а, 1998b, 1999) об-
наружены другие белки (Андреева и др., 2015), ко-
торые доминируют в НМ-фракциях плазмы у
высших Teleostei (табл. 2).

Б е л о к  т е п л о в о й  а к к л и м а ц и и –
“warm temperature acclimated 65 kDa protein” или
Wap65. Гомологичен гемопексину (Нх) млекопи-
тающих. Основные функции – связывание “от-
работанного” гема, попавшего в плазму при де-
струкции гем-содержащих белков, и транспорти-

Таблица 1. Количество записей об альбуминах модельных видов Vertebrata – Mammalia, Pisces и Agnatha в NCBI
(данные от 16.11.2020 г.)

Примечание. PDB – Proteins Data Base NCBI.

Таксон
Записи Название белка

по PDB PDB
PubMed PDB

Mammalia
Homo sapiens 160064 887 Human serum albumin NP_000468.1

Dipnoi
Neoceratodus forsteri 1 2 Albumin P83517.1

Petromyzoniformes
Petromyzon marinus 10 13 Plasma albumin,

serum albumin SDS-1
AAB27041.1
XP_032800944.1

Acipenseriformes
Acipenser ruthenus 1 6 Serum albumin 2 RXM99468.1

Osteoglossiformes
Scleropages formosus – 6 Serum albumin-2-like XP_018613844.1

Salmoniformes
Esox lucius
Salmo salar

16
25

17
20

Serum albumin 2
Albumin 1

XP_012992300.1
NP_001117137.1
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ровка его в печень. Установлена его роль в
воспалении как белка острой фазы (Diaz-Rosales
et al., 2014), титр белка в плазме меняется при по-
вышении температуры и бактериальной и вирус-
ной инфекциях (Sha et al., 2008; Sarropoulou et al.,
2010; Cho et al., 2012).

И н г и б и т о р ы  с е р и н о в ы х  п р о т е и -
н а з  с е р п и н ы – Serpin или Spi. Регулируют
различные физиологические процессы, реагиру-
ют на воспаление и вирусный патогенез; представ-
лены нативной ингибирующей и неактивной (не-
ингибирующей) формами (Janciauskiene, 2001).

И н г и б и т о р ы  ц и с т е и н о в ы х  п р о т е -
и н а з  ф е т у и н ы – Fetuin или Fet. Обнаружены в
семенной плазме радужной форели Oncorhynchus
mykiss (Nynca et al., 2011), в плазме карповых рыб
(Andreeva et al., 2015, 2019; Андреева, 2020). Участ-
вуют в остром воспалении, иммунном ответе на

бактериальные инфекции и органогенезе (Liu
et al., 2016, 2017b).

А п о л и п о п р о т е и н ы АроА-I и Аро-14
(“14 kDa apolipoprotein”) гомологичны аполипо-
протеинам А-I и A-II млекопитающих соответ-
ственно (Choudhury et al., 2009; Dietrich et al.,
2015). Оба белка входят в состав HDL, участвуют
в транспорте липидов к клеткам, регулируют от-
ток холестерина от клеток. В составе HDL, АроА-I
выполняет роль кофактора лецитинхолестерин-
ацилтрансферазы (LCAT, КФ 2.3.1.43), структур-
ной основы HDL и лиганда для связывания с ре-
цепторами (Teramoto, 1994; Lamant et al., 2006).
Аро-II может замещать АроА-I в HDL (Ibdah et al.,
1989; Saito et al., 2004).

Wap65, Spi, Fet и Apo обнаружены в разных
тканях Teleostei (Tsai et al., 2004; Braceland et al.,
2013; Low et al., 2013; Dietrich et al., 2015). Но толь-
ко в плазме их общая доля в составе НМ-фракций

Рис. 1. Схема организации альбумина: а – альбумин миноги Petromyzon marinus в форме препептида из 1423 а.о. (Gen-
Bank: AAB27041.1), выделено семь доменов (D1–D7) с номерами а.о. (39–1415); б – альбумин лосося Salmo salar из 608 а.о.,
выделено три домена (D1–D3) с номерами а.о. (20–598) (XP_013998969.1); в – альбумин человека Homo sapiens,
выделены три домена (D1–D3) с номерами а.о. (1–585) (Chain A, Serum albumin PDB: 5Z0B_A); г – схема
расположения 12 цистеинов (С) и 6 S–S-мостиков в домене D3 HSA (EMBL-EBI: IPR014760 Serum albumin, N-terminal).

585
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(б)

(г)

1

1

Plasma albumin prepeptide

Serum albumin 2-like
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1
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может достигать 50% от тотального белка плазмы:
~20% приходится на Wap65 + Ihn и ~33–36% на
аполипопротеины в составе HDL (Andreeva,
2019). У Salmonidae доля HDL от общего белка
плазмы (~36%) (Babin, Vernier, 1989) может даже
превышать долю сывороточного альбумина
(~25–28%) (Шульман, 1978; Metcalf et al., 1998а,
1998b; Byrnes, Gannon, 1990; Xu, Ding, 2005).

Развитие концепции о крупномономерной 
организации белков плазмы на примере 

группы Teleostei

Концепция формировалась на основе сведе-
ний о структуре белков плазмы человека (Schulz,
Schirmer, 1979). Мономерными называют белки
из одной полипептидной цепи, (например, аль-
бумины) или белки из нескольких цепей, связан-
ных ковалентно (например, иммуноглобулины, в
структуре которых Н- и L-цепи связаны кова-
лентно). Олигомерные белки состоят из несколь-
ких цепей, связанных друг с другом нековалент-
но. Под влиянием ряда факторов они могут рас-
падаться на субъединицы, которые с легкостью
фильтруются в интерстиций, по этой причине
белки–олигомеры не считаются надежными фак-
торами КОД.

Для реализации осмотической функции требу-
ется преимущественное нахождение белков внут-
ри сосудов, хотя бы в течение некоторого време-
ни. Таким свойством обладают только достаточ-
но крупные белковые молекулы с Mr ≥ 60 кДа и

“неделимой” структурой; именно так организо-
ваны белки плазмы Mammalia.

В отличие от Mammalia, НМ-фракции плазмы
Teleostei содержат высокий титр олигомерных
структур. В виде олигомерных комплексов орга-
низованы аполипопротеины АроА-I и Аро-14
(Аро-II) в составе HDL, где они ассоциированы с
липидами. Их стехиометрию можно представить
как [(ApoAI)n(Apo14)m]Lp, где n, m – степень
олигомеризации белков, а Lp – липиды (Андре-
ева, 2017; Andreeva, 2019; Андреева, 2020). HDL
доминируют в плазме костистых рыб, их концен-
трация более чем в 3 раза превышает содержание
HDL в плазме человека (Babin, Vernier, 1989; Sto-
letov et al., 2009).

Организация протеома плазмы рыб и концепция 
критической солености В.В. Хлебовича

Теоретические основы влияния КС на разные
уровни биологической интеграции разработаны в
виде концепции критической солености (Хлебо-
вич, 1974). Она рассматривает КС как область
раздела пресноводной и морской фаун, при пере-
ходе через которую параметры биологических си-
стем меняются нелинейно. Критической обла-
стью является диапазон солености 5–8‰, в кото-
ром еще сохраняется целостность биохимических
структур, но при снижении солености ниже этого
интервала их стабильность нарушается. Автор
концепции отмечает, что соленость внешней сре-
ды, в которой формировались предки низших ор-
ганизмов, не имевшие настоящей внутренней

Таблица 2. Белки, доминирующие в НМ-фракции плазмы Teleostei, элементы их структуры и функций на при-
мере модельных видов по UniProtKB и PDB NCBI

* FASTA.

Белок, суперсемейство

по PDB

Модельный вид по UniProtKB 

(a.o.; Mr, Да)*

Функция

по UniProtKB/PDB

Белок тепловой акклимации (Wap65),

Hemopexin (cl024 71)

Cyprinus carpio
A0A2K8J325_CYPCA

(445 а.о.; 50503)

Транспорт гема из плазмы в печень; 

реакция на воспаление, бактериальные 

и вирусные инфекции

Серпины (Spi),

Serine Proteinase Inhibitors – Serpin 

(cl38926)

Danio rerio
Q7ZVL5_DANRE

(395 а.о.; 43776)

Ингибируют сериновые протеазы, 

регулируют свертываемость крови; 

участвуют в фолдинге белков, транс-

порте гормонов, иммунной защите

Фетуины (Fet),

CY – Cystatin (cl09238)

Danio rerio
E7FE90_DANRE

(499 а.о.; 56750)

Ингибируют цистеиновые протеазы; 

участвуют в иммунной защите; контро-

лируют клеточный рост

Аполипопротеин АI (АpoАI),

A1/A4/E domain – Apolipoprotein 

(cl27567)

Danio rerio
APOA1_DANRE O42363

(262 а.о.; 30256)

Связывает и транспортирует липиды в 

составе липопротеинов высокой плот-

ности (HDL)

Аполипопротеин AII (ApoАII),

ApoA-II (cl04697)

Danio
B3DFP9_DANRE

141 а.о.; 15537

Входит в состав HDL и может замещать 

АроА-I в HDL; проявляет антибактери-

альную активность
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среды, была, предположительно, несколько вы-
ше 5–8‰ и приближалась к 10‰. Поэтому фор-
мирование биохимических структур и метабо-
лизм у первичных пойкилосмотических форм
происходили, предположительно, при солености
~10‰. От этих форм произошли организмы с на-
стоящей внутренней средой, в том числе и орга-
низмы с гиперосмотической регуляцией, колони-
зировавшие пресные воды и сохранившие внут-
реннюю соленость ~10‰. Они дали начало
наземным организмам, гипоосмотическим мор-
ским и ультрагалинным организмам, а также вто-
рично-морским пойкилосмотическим организ-
мам, поддерживающим осмотический гомеостаз
за счет минеральной и органической фракций
(Хлебович, 1974).

При оценке границ КС тестируемого вида учи-
тываются оптимальные границы солености для
процессов оплодотворения и для обитания моло-
ди и половозрелых форм. Например, для пресно-
водных Teleostei они варьируют от 5–8 до 7–10‰
и от 10 до 12‰ и даже 16‰ соответственно (Мар-
темьянов, 1989; Martemyanov, Borisovskaya, 2012).
В применении к белкам жидкой среды организма
водных пойкилотермных область КС проявляет
себя как барьер, при пересечении которого меня-
ется стабильность белков. Это доказано опытами
in vitro, в которых разведенные образцы плазмы и
гемолимфы организмов мутнели при снижении
солености за границы КС (Хлебович, 1974). В ка-
честве возможных мишеней КС автором отмече-
ны белковые комплексы, реакции которых на из-
менение солености могли бы реализоваться в их
перестройках по типу распада или ассоциации.
Последующие исследования в экспериментах
in vivo подтвердили это предположение. Так, на
примере молоди и половозрелых пресноводных
костистых рыб – серебряных карасей, плотвы и
леща, – акклимированных к условиям КС и
вновь помещенных в пресную воду, показано, что
их сывороточные комплексы (HDL) претерпева-
ют обратимые структурные реорганизации, дис-
социируя в соленой воде и ассоциируя в исход-
ные структуры при возвращении рыб в пресную
воду (Andreeva, 2010; Andreeva et al., 2019;
Андреева, 2020). Функциональный эффект рас-
пада олигомерных структур (HDL) может заклю-
чаться в повышении общего количества осмоти-
чески активных частиц в плазме, росте ее осмо-
ляльности и, как следствие, в дополнительной
“накачке” воды в организм акклимированных к КС
рыб (Андреева, 2020).

Другим аспектом развития концепции КС в
применении к белкам рыб является обнаружение
разного профиля белок–белковых взаимодей-
ствий в составе протеома плазмы у морских и
пресноводных Teleostei, проявляющегося в раз-
ном балансе мономерных и олигомерных белков
(Андреева, 2017; Andreeva, 2019; Андреева, 2020).

Объяснение этому феномену дает эволюционная
модель протеома плазмы Pisces.

Эволюционная модель протеома плазмы Pisces

В вопросе о происхождении последнего обще-
го предка всех рыб до сих пор не достигнута яс-
ность. Разные авторы сходятся на том, что осмо-
лярность внутренней среды в кладе “Teleostei –
Tetrapoda” составляла ~9 или 10‰, что может
указывать на пресноводное или мезогалинное
происхождение данной группы (Хлебович, 1974;
Halstead, 1985; Evans, Claiborne, 2009).

Представленная в данном обзоре эволюцион-
ная модель разработана для предков позвоноч-
ных с настоящей внутренней средой соленостью
~9–10‰ и гиперосмотической регуляцией в со-
ответствии с концепцией критической солености
(Хлебович, 1974). Она регламентирует основные
этапы становления протеома плазмы в виде раз-
ных сценариев его преобразований, касающихся
белок–белковых взаимодействий, учитывая их
согласованность с изменениями солености окру-
жающей и внутренней среды. Модель рассматри-
вает исходный анцестральный (А) тип протеома у
организмов без настоящей внутренней среды в
виде слабо ассоциированных друг с другом поли-
пептидных цепей (рис. 2).

Эти исходные формы дали начало организмам
с настоящей внутренней средой и гиперосмоти-
ческой регуляцией. В условиях пресных вод со-

держание Na+ во внутренней среде этих организ-
мов поддерживалось, вероятно, на уровне 140–
150 моль/кг, отмеченном у современных пресно-
водных костистых рыб (Мартемьянов, 1992). При

таком уровне Na+ белки внутренней среды могли
объединяться в олигомерные комплексы; это
способствовало снижению КОД и стабилизиро-
вало водный баланс организма в условиях гипо-
тоничной по отношению к нему внешней среды.
Тип протеома жидкой среды организма с преоб-
ладанием олигомерных структур назван ассоции-
рованным или пресноводным (П). Высокое со-
держание олигомеров (HDL) в плазме современ-
ных пресноводных Teleostei согласуется с данной
моделью (Andreeva, 2010, 2012, 2019).

При попадании предковых форм в условия по-
вышенной солености могла быть задействована
другая стратегия – распад белковых ассоциатов
на отдельные мономерные белки. Она могла реа-
лизоваться у форм с гипоосмотической осморегу-

ляцией. Содержание Na+ в их внутренней среде
было выше, чем у пресноводных рыб, и, вероят-
но, поддерживалось на уровне 180–250 или
моль/кг, отмеченном у современных морских Te-
leostei (Martemyanov, 2020). Повышенное содер-

жание Na+ поддерживало мономерную организа-
цию их белков плазмы. Такая организация про-
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теома внутренней среды способствовала росту
КОД и общего осмотического давления плазмы,
а, следовательно, защите организма от обезвожи-
вания. Тип протеома внутренней среды организ-
ма с преобладанием мономерных белков был на-
зван диссоциированным или морским (М). Вы-
сокие уровни гетерогенности НМ-фракций
плазмы у современных морских Teleostei, обилие
мономерных белков и нестабильное присутствие
в них олигомерных структур (HDL) согласуются с
данной моделью (Andreeva, 2010, 2012, 2019; Ан-
дреева и др., 2015; Андреева, 2017).

Различия между разными типами протеомов
эволюционная модель объясняет разными сцена-
риями расселения предков рыб. Большинство ис-
следователей сходится на том, что смена соле-
ностных условий происходила в несколько эта-
пов. Рассмотрим один из вероятных сценариев:
первые древние рыбы появились в соленых (Nel-
son et al., 2006) или солоноватых (Хлебович, 1974)
водах; на следующем этапе (до появления Аcti-
nopterygii) они освоили пресные воды, а во время
второй волны экспансии морей (после появления
Teleostei) – высокосоленые акватории. Обозна-
чив солоноватые, пресные и морские воды как
СВ, ПВ и МВ соответственно, этапы расселения
исходных форм и предков Pisces из солоноватых в
пресные, из пресных в морские и из солоноватых
в морские можно обозначить как СВ → ПВ,
ПВ → МВ и СВ → МВ. При смене солености ор-
ганизмы оказывались перед проблемой адапта-
ции внутренней среды к осмотическим условиям
внешней среды на основе сформированного типа
протеома плазмы – анцестрального (А) или прес-
новодного (П), поэтому при изменении солено-
сти СВ → ПВ, ПВ → МВ и СВ → МВ соответству-
ющие преобразования протеомов можно предста-
вить как A → П и П → М и А → М (рис. 2).

События предположительно третьей полноге-
номной дупликации WGD (whole genome duplica-
tion), коснувшиеся из позвоночных только кости-
стых рыб (teleost genome duplication, TGD), стали
возможной причиной потери в группе высших
Teleostei белка альбумина (Noel et al., 2010;
Braasch et al., 2016; Pasquier et al., 2016). По этой
причине ключевыми факторами баланса внекле-
точной жидкости организма у костистых рыб ста-
ли другие белки, присутствующие в плазме, пред-
положительно – Wap65, Spi, Fet и Apo (в составе
HDL). В то же время, наземные позвоночные,
взявшие начало от примитивных пресноводных
предков с гиперосмотической регуляцией, вы-
строили систему поддержания осмотического го-
меостаза внутри организма на основе альбумина
(рис. 2).

Таким образом, наличие или отсутствие альбу-
мина в плазме современных Teleostei эволюцион-
ная гипотеза объясняет событиями WGD, разный

состав заменивших альбумин НМ-белков (Wap65,

Spi, Fet, Аро) – особенностями метаболизма в вод-

ной среде, интенсивность которого различается в

пресной и соленой воде (Tarallo et al., 2016), а раз-

ный баланс мономерных и олигомерных белков в

плазме современных пресноводных и морских

костистых рыб – разными соленостными услови-

ями среды, в которой формировались предковые

формы. По-видимому, заменившие альбумин

белки плазмы костистых рыб должны были соот-

ветствовать определенным критериям осмотиче-

Рис. 2. Гипотетическая схема эволюции протеома
внутренней жидкой среды организма от анцестраль-
ного (А-типа) к пресноводному (П-типу), морскому
(М-типу) и наземному типу, согласованная со схемой
основных путей эволюции соленостных отношений
животных и среды (Хлебович, 1974). В соответствии с
ней предполагается наличие промежуточных форм:
1 – первичные пойкилоосмотичные организмы без
настоящей внутренней среды, протеом А-типа из сла-
бо ассоциированных белков; 2 – предок с настоящей
внутренней средой и гиперосмотической регуляцией,
П-тип протеома, доминируют олигомеры, есть альбу-
мин; 3 – низшие Teleostei с гиперосмотической регу-
ляцией; П-тип протеома, доминируют олигомеры,
есть альбумин; 4 – высшие Teleostei с гиперосмотиче-
ской регуляцией, П-тип протеома, доминируют оли-
гомеры, нет альбумина; 5 – высшие Teleostei с гипо-
осмотической регуляцией, М-тип протеома, домини-
руют мономеры; нет альбумина; 6 – Mammalia, в
протеоме доминируют альбумины. Тонкие стрелки –
направление преобразований протеома; TGD (teleost
genome duplication) – событие полногеномной дупли-
кации.

Наземные

организмы

М-тип

П-тип

А-тип

Пресная вода Морская вода5–8%

Критическая

соленость

1

2

3

4 5

6

TGD

– белок-мономер – белок-олигомер – альбумин
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ски активных белков, чтобы выполнять осмоти-
ческую функцию связывания воды и контроля
баланса внеклеточной жидкости в организме.

В отличие от специализированного осмотиче-
ски активного альбумина млекопитающих, белки
Wap65, Inh и HDL-частицы выполняют в орга-
низме рыб, прежде всего, функции транспорта и
иммунной защиты. Их высокий титр в плазме
обусловлен востребованностью, прежде всего,
этих функций: HDL требуется для транспорта ли-
пидов, лежащих в основе энергетики рыб; Wap65
необходим для утилизации гема и в реакциях ор-
ганизма на воспаление и инфекции (бактериаль-
ные и вирусные), Inh также участвуют в иммун-
ном ответе организма на вирусные и бактериаль-
ные инфекции (табл. 2). Высокое содержание в
плазме позволяет этим белкам участвовать и в осмо-
регуляции, создавая КОД в соответствии с уравне-
нием Вант-Гоффа для коллоидных растворов:

π = (c/M) × RT,

где π – осмотическое давление, с – концентрация
частиц в коллоидном растворе, M – молекуляр-
ная масса белка, R – универсальная газовая по-
стоянная, Т – температура (Детлаф, Яворский,
1989). Согласно уравнению, бóльший вклад в
КОД вносят белки с меньшими размерами и
бóльшей концентрацией. Величины Mr для
Wap65 и Inh (~40–70 кДа) сопоставимы с Mr аль-
бумина (~66.5 кДа), а размеры HDL (~5–14 нм)
сопоставимы с размерами альбуминовых глобул
(~4–14 нм) (Kragh-Hansen, 1990); общая концен-
трация этих белков в плазме рыб достигает почти
50%. Таким образом, данные белки удовлетворя-
ют критериям осмотически активных белков и,
следовательно, способны заменить альбумин в
части создания необходимого для жизнедеятель-
ности уровня КОД.

Способы проявления осмотической активности 
белками плазмы в формате “безальбуминовой” 

гипотезы капиллярного обмена. Стратегии 
организации осмотически активной части 

протеома плазмы рыб

Белковый состав осмотически активных фрак-
ций и содержание белка в интерстиции у млеко-
питающих и рыб различны – у Mammalia концен-
трация белка в интерстиции значительно уступа-
ет таковой в плазме, а у рыб она варьирует в
широком диапазоне значений (Hargens et al.,
1974; Olson et al., 2003; Andreeva et al., 2017, 2019),
в результате осмотический эффект белков плаз-
мы реализуется по-разному.

Будучи локализованными преимущественно
внутри сосудов, белки плазмы Mammalia, поло-
вина которых приходится на альбумин, создают
незначительный перевес неорганических катио-

нов (прежде всего, Na+) в плазме, по сравнению с

интерстициальной жидкостью (эффект Гиббса–
Даннона), в результате чего осмоляльность плаз-
мы незначительно превосходит осмоляльность
интерстициальной жидкости (Nguyen, Kurtz,
2006). Поскольку структура альбумина идеально
приспособлена для удержания неорганических
катионов по причине высокой концентрации по-
верхностного отрицательного заряда и отсутствия
углеводов, то она способна связать и удержать до-
статочно диполей воды во внутрисосудистом
пространстве для создания и поддержания КОД.
Альбумин млекопитающих, будучи специализи-
рованным осмотически активным белком плаз-
мы, обеспечивает до 80% ее осмотического эф-
фекта (Levitt, Levitt, 2016).

“Безальбуминовая” модель капиллярного об-
мена рыб рассматривает в качестве основного
белкового фактора поддержания баланса внекле-
точной жидкости в организме не альбумин, а дру-
гие белки НМ-фракций плазмы рыб – Wap65,
Inh, HDL (а также альбумины в группе низших
Teleostei) (Андреева, 2020). Проявление осмоти-
ческой активности белками плазмы рыб происхо-
дит по сценарию, отличному от такового Mam-
malia, из-за присутствия белка в интерстиции. У
рыб концентрация белка в интерстициальной
жидкости подвержена сильному колебанию. Так,
у серебряного карася наиболее низкие концен-
трации белка в интерстиции отмечены в условиях
голодания; сопоставимые с плазмой – в период
нагула, превосходящие плазму – в преднересто-
вый период (Andreeva et al., 2019). Находясь по обе
стороны капиллярной стенки, белки реагируют
на изменения температуры (и/или солености)
окружающей их микросреды изменением степе-
ни ионизации поверхностных аминокислотных
остатков, в результате чего меняется взаимодей-
ствие белков с небольшими осмолитами, напри-
мер амфифильными дипептидами, и профиль бе-
лок–белковых взаимодействий. Присутствие
олигомерных структур (олигомерных аполипо-
протеинов, ассоциированных с липидами в со-
ставе HDL) по обе стороны капиллярной стенки
и их способность к ассоциации/диссоциации об-
легчают задачу “выравнивания” осмотических
концентраций жидкостей и поддержания их изо-
тонии (Андреева, 2020). Отмеченный выше высо-
кий титр олигомерных структур в крови Teleostei
предполагает и их высокий вклад в осморегуля-
цию. Согласно “безальбуминовой” модели, даже
при наличии в плазме рыб альбумина, его осмо-
тическая активность на фоне обилия белка в ин-
терстиции не будет столь эффективной как у мле-
копитающих (Андреева, 2020).

Описанные в эволюционной модели типы
протеомов плазмы – ассоциированный (пресно-
водный) и диссоциированный (морской) – мож-
но рассматривать как стратегии организации бел-
ков плазмы в пресной и соленой воде у костистых
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рыб с гипер- и гипоосмотичной осморегуляцией.
Учитывая особенности организации осмотитиче-
ски активных белковых фракций плазмы рыб,
можно предположить широкий спектр возмож-
ностей адаптации их внутренней среды к услови-
ям внешней среды благодаря варьированию со-
става и относительного содержания отдельных
белков и балансу мономерных и олигомерных
белков. Наращивая титр востребованных в мета-
болизме белков, удовлетворяющих критериям ос-
мотической активности, рыбы оказались доста-
точно пластичными в адаптациях к меняющимся
условиям среды, что проявилось в их успешном
расселении по разнообразным акваториям.

Особое место в стабилизации водного баланса
в организме рыб “безальбуминовая” модель отво-
дит HDL. Их основная функция заключается в
транспорте липидов, однако, имеющиеся в лите-
ратуре данные указывают на их участие в иммун-
ной защите и регенерации (Harel et al., 1990;
Ndiaye et al., 2000; Concha et al., 2003, 2004;
Braceland et al., 2013). Анализ реорганизаций HDL
по типу ассоциации/диссоциации по разные сто-
роны капиллярной стенки у рыб в природных усло-
виях и в условиях экспериментальной солености
показал их направленность на поддержание изото-
нии внеклеточных жидкостей в организме рыб (An-
dreeva et al., 2019; Андреева, 2020) и, следовательно,
на осморегуляторную функцию.

ЗАКЛЮЧЕНИЕ

Анализ разнообразия осмотически активных
белковых фракций плазмы в группе Pisces вы-
явил, с одной стороны, их отличия от высших по-
звоночных, а с другой стороны, – различия внут-
ри самой группы. От млекопитающих их отличает
“расширенный” белковый состав фракции, от-
сутствие альбумина (“безальбуминовая” гипотеза
капиллярного обмена (Андреева, 2020)) или его
слабая роль в поддержании осмотического гомео-
стаза. Группа Teleostei оказалась неоднородной
по наличию альбумина; кроме того, у пресновод-
ных и морских рыб выявлены различия в профиле
белок–белковых взаимодействий и широкий
диапазон варьирования концентрации белка в
интерстиции. К факторам, определившим эти
черты, можно отнести зависимый от среды харак-
тер обменных процессов у низших пойкилотерм-
ных Vertebrata, отсутствие антигравитационных
приспособлений сердечно-сосудистой системы
(Olson et al., 2003) и настоящей лимфатической
системы (Koltowska et al., 2013).

В эволюционной модели важная роль в орга-
низации протеома внутренней среды отводится
концентрации натрия, модулирующему профиль
белок–белковых взаимодействий. Модель объяс-
няет этот феномен воздействием сильного элек-
тролита (NaCl) на слабые полиэлектролиты (бел-

ки) и титром Na+ во внутренней среде (Андреева,
2020). Эти предположения подтверждаются све-
дениями о разном балансе мономерных и олиго-
мерных белков в плазме пресноводных и морских
Teleostei (Андреева, 2017), имеющих разные кон-

центрации Na+ в плазме (Мартемьянов, 1992;
Martemyanov, 2020).

Назначение осмотически активных белков
плазмы заключается в эффективном связывании
воды внутри сосудов, поддержании их волемии и
КОД плазмы. У пресноводных Teleostei более
низкий, по сравнению с морскими видами, уро-

вень Na+ в плазме поддерживает преобладание в
ней олигомерных структур, содержание фракции
связанной воды при этом варьирует от 0.5 до 2.5%
(Мартемьянов, 1992, 2014; Андреева, 2017). У мор-
ских рыб более высокий по сравнению с пресно-

водными видами уровень Na+ в плазме поддержи-
вает преобладание в ней мономерных белков; со-
держание связанной воды составляет 1.2–2.0%
(Андреева, 2017; Martemyanov, 2020). Таким обра-
зом, относительно стабильный уровень связыва-
ния воды коллоидами плазмы в сосудах в услови-
ях разного содержания в ней натрия достигается у
пресноводных и морских рыб разными стратеги-
ями организации осмотически активной части
протеома.

В формате обновленной гипотезы Старлинга,
слабая выраженность эффекта Гиббса–Доннана
(из-за наличия белка в интерстции) не дает пред-
ставления о степени участия белков плазмы рыб в
поддержании осмотического гомеостаза (Olson,
1992). “Безальбуминовая” модель объясняет вклад
белков плазмы рыб в осморегуляцию их структур-
ными реорганизациями по типу ассоциаций/дис-
социаций, взаимодействием с небольшими осмо-
литами небелковой природы, направленными на
поддержание изотонии внеклеточных жидкостей
рыб в широком диапазоне варьирования средо-
вых факторов (Андреева, 2020).

Рассматривая анцестральный тип протеома
внутренней среды организма у предков рыб как
исходную для всех позвоночных динамичную и
способную к перестройкам “платформу”, эволю-
ционная модель выводит из нее все возможные
способы организации протеомов плазмы, вклю-
чая осмотически активные фракции, в разных
группах Vertebrata. Анализ этих стратегий в низ-
ших таксонах имеет прямое отношение к пробле-
ме эволюционного становления капиллярного
обмена как основы осмотического гомеостаза у
всех позвоночных.
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Organization and Functions of Osmotically Active
Blood Plasma Proteome Fraction in Pisces (Review)

A. M. Andreeva*
Papanin Institute for Biology of Inland Waters Russian Academy of Sciences,

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

The diversity of the composition of osmotically active protein fractions of plasma in lower aquatic poikilo-
thermic vertebrates – fishes (Pisces), in the group of bony fishes (Osteichthyes) are representatived in this
review. Low molecular weight (LM) plasma proteins are considered on the example of model species of Dip-
noi, Аcipenseriformes, and in most detail – in the group of ecologically plastic Teleostei; a Petromyzoni-
formes and Mammalia were used as comparison groups. The results showed the presence of albumin in LM-
fractions of plasma in ancient and lower teleost fishes, as well as in jawless fishes and mammals; and revealed
a special status of higher Teleostei, in which, instead of albumin, other proteins dominate in the composition
of LM fractions – warm temperature acclimated 65 kDa protein, proteinase inhibitors serpins and fetuins,
and high density lipoproteins. The protein diversity of osmotically active plasma fractions in different groups
of vertebrates is considered in the format of the concepts of conservative composition of vertebrate plasma
proteins and the large-scale organization of plasma proteins and critical salinity concept. An evolutionary
model of the vertebrate plasma proteome is presented for discussion, in which strategies for the formation of
plasma proteome in vertebrate ancestors are determined and their relationship with the salinity of the external
and internal environment is revealed.

Keywords: Pisces, Teleostei, osmotically active proteins, evolutionary model of the plasma proteome
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ВЛИЯНИЕ ЦИПЕРМЕТРИНА И ТИОМОЧЕВИНЫ НА ОКИСЛИТЕЛЬНО-
ВОССТАНОВИТЕЛЬНЫЙ СТАТУС, АКТИВНОСТЬ ФОСФАТАЗ

И ПИЩЕВАРИТЕЛЬНЫХ ФЕРМЕНТОВ, А ТАКЖЕ ГИСТОПАТОЛОГИЮ 
КИШЕЧНИКА АФРИКАНСКОГО СОМА Clarias gariepinus1
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Агрохимикаты, включая циперметрин и тиомочевину, все чаще применяют в современном сель-
ском хозяйстве для борьбы с вредителями и повышения урожайности сельскохозяйственных куль-
тур. Однако их использование часто приводит к серьезным экологическим проблемам. Молодь аф-
риканского сома Clarias gariepinus (Burchell, 1822) подвергали воздействию 50 мкг/л циперметрина,
100 мкг/л циперметрина, 0.05% тиомочевины, 50 мкг/л циперметрина + 0.05% тиомочевины или
100 мкг/л циперметрина + 0.05% тиомочевины в статическом режиме в течение трех недель, затем
рыбу убивали, а уровень восстановленного глутатиона и активность кислой фосфатазы, щелочной
фосфатазы, амилазы, протеазы и липазы определяли в гомогенатах печени или кишечника. Рыб
контрольной группы содержали в чистой воде (не подвергали воздействию циперметрина или тио-
мочевины). Индивидуальное воздействие циперметрина и тиомочевины на рыб приводило к значи-
тельному снижению уровня восстановленного глутатиона и активности большинства ферментов.
Эти эффекты были более выражены у рыб, подвергшихся совместному воздействию циперметрина
и тиомочевины. Гистологический анализ некоторых отделов кишечника также подтвердил токси-
кологический эффект этих агрохимикатов, и их использование приводило к видимым патологиям
кишечника, таким как сильная эрозия слизистого слоя, стертая слизистая оболочка и распад мы-
шечного слоя. Результаты исследования показывают, что и циперметрин, и тиомочевина могут из-
менять окислительно-восстановительный статус и физиологию питания рыб. Более токсический
эффект циперметрина и тиомочевины в условиях совместного воздействия подтвердил возмож-
ность взаимодействия и синергетических связей между токсикантами.

Ключевые слова: циперметрин, тиомочевина, окислительный стресс, физиология питания, фермен-
тативная активность, гистология кишечника
DOI: 10.31857/S0320965221040033

Effects of Exposure to Cypermethrin and Thiourea on Redox Status, Activities 
of Phosphatases and Digestive Enzymes, and Intestinal Histopathology
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1 Полный текст статьи опубликован в английской версии журнала Inland Water Biology, 2021, Vol. 14, No. 4, и доступен на
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Abstract—Agrochemicals including cypermethrin (cyp) and thiourea are increasingly being applied in mod-
ern agriculture, for pest control and to improve crop yield. However, their usage often results in serious envi-
ronmental concerns. In this study, juvenile African catfish Clarias gariepinus (Burchell 1822) were exposed to
50 μg/L cyp, 100 μg/L cyp, 0.05% thiourea, 50 μg/L cyp + 0.05% thiourea or 100 μg/L cyp + 0.05% thiourea,
in a static renewal for 3 weeks, after which the fish were sacrificed, and the level of reduced glutathione and
activities of acid phosphatase, alkaline phosphatase, amylase, protease and lipase were determined in the liver
or intestinal homogenates. Also, the histopathology of some sections of the intestine was performed. The
control fish were maintained in uncontaminated water (i.e. not exposed to cypermethrin or thiourea). The
individual exposure of fish to cypermethrin and thiourea resulted in a significant decrease in the levels of
GSH and the activities of most of the enzymes. These effects were more pronounced in fish that were exposed
to cypermethrin and thiourea under a co-exposure scenario. The histological analyses of some sections of the
intestine also revealed the toxicological effect of these agrochemicals, and their use led to visible intestinal
pathologies such as severe erosion of the mucosa layer, faded lamina propria and disintegration of the muscle
layer. The results of this study demonstrate that both cypermethrin and thiourea can alter the redox status and
nutritional physiology of fish. The greater toxic effects of cypermethrin and thiourea under the co-exposure
condition reiterated the potential for interactions and synergistic relationship among toxicants.

Keywords: cypermethrin, thiourea, oxidative stress, nutritional physiology, enzymatic activities, gut histology
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МАТЕРИАЛЫ ПО ФАУНЕ ЖУКОВ-ТРЯСИННИКОВ (Coleoptera: Scirtidae) 
ОХРАНЯЕМЫХ ТЕРРИТОРИЙ ПРИМОРСКОГО КРАЯ

С ЗАМЕТКАМИ ПО ИХ СИНОНИМИИ1)
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Приведен аннотированный список 16 видов из 4 родов жуков-трясинников (Scirtidae) Приморского
края. Впервые представлены данные по видовому составу Scirtidae из четырех заповедников При-
морья: Сихотэ-Алинского заповедника – 10 видов, Ханкайского – 2 вида, Дальневосточного мор-
ского – 3 вида, “Кедровая падь” – 2 вида. Дополнительно для островов залива Петра Великого
впервые указывается 5 видов. Выявлен новый для фауны России вид Sacodes kaszabi Klausnitzer, 1973.
Впервые для Сахалинской обл. приводится Scirtes sobrinus Lewis, 1895. На основе изученного мате-
риала и исследования строения генитального аппарата самцов и самок, предлагается новая синони-
мия Contacyphon wuorentausi Nyholm, 1949 = C. ozensis (Satô, 1982), syn. n.

Ключевые слова: Coleoptera, Scirtidae, фауна, новые находки, новая синонимия, Дальний Восток,
Россия
DOI: 10.31857/S0320965221040094

Materials to the Fauna of Marsh Beetles (Coleoptera: Scirtidae)
of the Primorsky Krai Protected Areas, with Notes on Synonymy
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Abstract—An annotated list of 16 species from four genera of marsh beetles (Scirtidae) from Primorsky Krai
is given. For the first time, the article presents the data on the species of Scirtidae from four specially protect-
ed natural areas of Primorsky Krai: Sikhote-Alin Nature Reserve – 10 species, Khanka Nature Reserve – 2
species, Far Eastern State Marine Reserve – 3 species, and Kedrovaya Pad Nature Reserve – 2 species. Ad-
ditionally, 5 species are given for the islands of Peter the Great Bay. Sacodes kaszabi Klausnitzer, 1973 is re-
corded for the Russia for the first time. Scirtes sobrinus Lewis, 1895 is recorded for the Sakhalin oblast for the
first time. Based on the material studied, and the examination of the structures of male and female genitalia, the
following synonymy is proposed: Contacyphon wuorentausi Nyholm, 1949 = C. ozensis (Satô, 1982), syn. n.

Keywords: Coleoptera, Scirtidae, fauna, new record, new synonymy, Far East, Russia

1)Полный текст статьи опубликован в английской версии журнала Inland Water Biology, 2021, Vol. 14, No. 4, и доступен на
сайте по ссылке https://www.springer.com/journal/12212
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БИОМАССА ПОПУЛЯЦИИ, ПРОДУКЦИЯ ЗА ВЕГЕТАЦИОННЫЙ 
ПЕРИОД И БИОРЕСУРСНОЕ ЗНАЧЕНИЕ ИНВАЗИВНОГО

Gmelinoides fasciatus (Crustacea: Amphipoda) 
В ОНЕЖСКОМ ОЗЕРЕ
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На основе собственных и литературных данных впервые оценена суммарная биомасса инвазивной
амфиподы Gmelinoides fasciatus в Онежском озере (1.6–2.2 тыс. т сырой массы на весь водоем) и его
продукция за вегетационный период (2.9–4.0 тыс. т). Наиболее богатый запасами этого вида биотоп
зарослей тростника, где биомасса рачка может достигать 39 г/м2, находится преимущественно в се-
верной части озера. Обсуждается возможность рассматривать G. fasciatus как потенциально промыс-
ловый вид с рассчитанным общим допустимым уловом до 1.5–2.0 тыс. т в год.
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Инвазия Gmelinoides fasciatus (Stebbing) в
Онежское озеро приходится на начало 2000-х гг.
(Березина, Панов, 2003). С тех пор этот вид при-
жился и расселился по всей литорали озера, вы-
теснив аборигенный вид Gammarus lacustris G.O.
Sars (Лобанова и др., 2017). Однако в плесах рек
бассейна Онежского озера его до настоящего вре-
мени не обнаруживали (Барышев, 2020). Бóльшая
часть популяции в летнее время обитает на глубине
до 1–2 м, где формирует значительные скопления –
до 90% сообщества по численности (≤8 тыс. г/м2) и
биомассе (40 г/м2) (Кухарев и др., 2008; Сидорова,
2013; Лобанова и др., 2017; Георгиев и др., 2019).
Биологические ресурсы – живые организмы и их
сообщества, продукция и жизнедеятельность ко-
торых используются или могут быть использова-
ны человеком (Павлов, Стриганов, 2005). Выяв-
лено, что G. fasciatus активно потребляется в пищу
прибрежными рыбами – ершом, сигом, хариусом
и окунем, причем у последнего на эту амфиподу
приходится до 50% пищевого комка (Лобанова,
Шустов, 2017; Георгиев и др., 2019).

Таким образом, G. fasciatus безусловно облада-
ет средообразующим значением как объект пита-
ния прибрежных рыб, и его популяцию следует
рассматривать как биологический ресурс. В ряде
работ приведены результаты успешного исполь-
зования этого вида для оценки состояния донных
местообитаний Ладожского и Онежского озер,
что указывает на его биоиндикационное значение
(Березина и др., 2016; Slukovskii et. al., 2019). Так-
же для рационального природопользования ва-
жен поиск новых объектов промысла, в связи с
чем актуально оценить возможность добычи
G. fasciatus в Онежском озере. В ряде регионов
массовых представителей амфипод добывают как
ценный промысловый объект (мормыш), востре-
бованный при производстве кормов для живот-
ных и биологически активных добавок для чело-
века (Козлов, Садчиков, 2002; Кашина и др.,
2014). Однако, в настоящее время неизвестно ко-
личество G. fasciatus, обитающего в Онежском
озере, и какова его продукция за вегетационный
период на весь водоем. По этой причине невоз-
можно оценить, в каких количествах можно до-
бывать этого рачка без ущерба для кормовой базы
рыб, что важно для расчета рентабельности про-
мысла.Сокращения: ОДУ – общий допустимый улов.
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Цель работы – оценка запасов G. fasciatus в
Онежском озере – суммарной биомассы, продук-
ции за вегетационный период и ОДУ.

Для оценки показателей G. fasciatus в Онеж-
ском озере были использованы собственные ма-
териалы, собранные в 2011–2014 гг. и литератур-
ные данные (Березина, Панов, 2003; Кухарев и
др., 2008). Продукцию вида (сырая масса за веге-
тационный период, т.) в озере рассчитывали как
произведение площади обитания (км2) на био-
массу (т) и P/B коэффициент. Величина P/B ко-
эффициента за вегетационный период (150 сут)
установлена была ранее – в среднем 1.815 (Сидоро-
ва, 2013). Расчет проводили раздельно для литора-
ли различного типа (каменистая, песчаная, или-
стая, скалисто-глыбовая и глинистая), поскольку
биомасса G. fasciatus варьирует по биотопам.

Ранее получено, что в летний период макси-
мальные показатели обилия G. fasciatus отмечены
на глубинах до 1 м (Лобанова и др., 2017). Пло-
щадь литорали до глубины 1 м рассчитывали дву-
мя способами. Первый способ основан на том,
что среднее значение уклона берега на глубине до
5 м в Онежском озере составляет 0.01–0.02 (Игна-
тов и др., 2018). Таким образом, ширину зоны ли-
торали в среднем можно принять равной 50–100
м, для дальнейших расчетов – 75 м. Известно, что
длина материковой береговой линии Онежского
озера достигает 1810 км, а берега островов – 190
км (Черняева, 1973; Онежское …, 2010). Площадь
литорали глубиной <1 м с учетом островов оцени-
валась в 150.0 км2. Второй способ расчета базиро-
вался на том, что площадь литорали от уреза воды
до глубины 5 м без учета островов 924.1 км2 (Ки-
риллова, 1975). Приняв уклон берега до глубины 5
м равномерный, на площадь литорали до глубины
1 м приходилось 20% от этой величины или 184.8
км2. Для вычисления площади с учетом островов
полученную величину увеличили на 10.5% (длина
островной береговой линии относительно мате-

риковой), итого 204.2 км2. Полученные указан-
ными способами величины (150.0 и 204.2 км2)
различаются в 1.36 раза. Расчет биомассы и про-
дукции G. fasciatus был проведен для обоих полу-
ченных значений.

Установлено, что в период открытой воды
~50% популяции G. fasciatus обитает глубже 1 м
(Сидорова, 2013), поэтому для оценки всей попу-
ляции G. fasciatus биомассу, полученную для глу-
бины <1 м, удваивали. Для расчета суммарной
продукции G. fasciatus использовали средние по-
казатели биомассы в каменистой, илистой и пес-
чаной литорали Онежского озера (табл. 1). По-
скольку достоверные данные об обилии этого ви-
да на некоторых участках литорали отсутствуют,
для расчетов взяты показатели наиболее близких
субстратов: каменистого – для скалисто-глыбо-
вой литорали и илистого – для глинистой. Полу-
ченные величины биомассы и продукции рачка за
вегетационный период приведены в табл. 1.

Биомасса G. fasciatus в водоемах, где он при-
жился (Ладожское озеро, Рыбинское водохрани-
лище, Псковско-Чудское озеро) значительно ва-
рьирует – от 0.1 до 158 г/м2, обычно находится в
пределах 1–10 г/м2, обзор со ссылками на источ-
ники приведен в работе А.П. Георгиева (Георгиев
и др., 2019). Обнаруженные в Онежском озере
плотности G. fasciatus в целом сопоставимы с та-
ковыми в других водоемах, а длинная береговая
линия обусловливает большую площадь обитания
и достаточно высокие суммарные показатели.

Методики расчета ОДУ для G. fasciatus не раз-
работаны, однако для близкого по экологии G. la-
custris рекомендуют использовать величину изъя-
тия ≤50% годовой продукции (Литвиненко и др.,
2004). В настоящее время данные о росте и есте-
ственной убыли G. fasciatus в Онежском озере в
зимнее время отсутствуют. Однако на примере
Ладожского озера показано, что с октября по май
суммарная биомасса особей на 1 м2 не претерпе-

Таблица 1. Биомасса и продукция Gmelinoides fasciatus в литорали различного типа Онежского озера, по данным
2001–2014 гг.

Примечание. Показан диапазон между значениями, полученными двумя способами расчета площади обитания.

Тип
литорали

Доля 
в литорали, %

Площадь 
литорали 

до глубины 1 м, 
км2

Биомасса
Годовая 

продукция, т
по: (Онежское …, 2010)

средняя, 
г/м2

суммарная 
до глубины 1 м, т

суммарная на 
всей литорали, т

Каменистая 35 52.5–71.5 8.1 425–579 851–1158 1544–2101
Песчаная 33 49.5–67.4 1.3 64–87 129–175 234–318
Илистая 14 21.0–28.6 5.6 118–160 235–320 427–581
Скалисто-глыбовая 12 18.0–24.5 8.1 146–198 292–397 529–720
Глинистая 6 9.0–12.3 5.6 50–69 101–137 183–249
Всего 1608–2187 2917–3970
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вает значительных изменений, хотя численность
снижается, а доля крупных особей возрастет
(Барков, Курашов, 2011). Соответственно, можно
предположить, что годовая продукция близка к
таковой за вегетационный период и провести рас-
чет ОДУ на основе полученных нами данных
(табл. 1). Таким образом, объем ОДУ, может до-
стигать 1458–1985 т/год.

Промысел бокоплавов обычно проводят в ме-
стах их естественной концентрации (Козлов,
Садчиков, 2002). Установлено, что большое влия-
ние на обилие G. fasciatus в литорали Онежского
озера оказывают заросли тростника, где биомасса
амфиподы возрастает в 2–5 раз, достигая 34–
39 г/м2 (Березина, Панов, 2003; Кухарев и др.,
2008; Сидорова, 2013). Скопления этого макро-
фита в Онежском озере приурочены к северной,
насыщенной заливами и губами его части и зани-
мают ~1.5 тыс. га (Распопов, 1975).

Выводы. G. fasciatus, который натурализовался
в Онежском озере и расселился вдоль всей бере-
говой линии, обладает весомым биоресурсным
потенциалом. В настоящее время этот вид не
только важный объект питания прибрежных рыб
и биоиндикатор состояния донных местообита-
ний. Полученные величины продукции G. fascia-
tus за вегетационный период (~3–4 тыс. т) и рас-
считанный объем ОДУ (до 1.5–2.0 тыс. т/год) поз-
воляют рассматривать его как потенциально
промысловый вид в Онежском озере. Основные
G. fasciatus приурочены к северной части озера,
где в многочисленных заливах и губах развиты за-
росли макрофитов.
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Biomass of the Population, Production During the Vegetation Season, and Bioresource 
Value of Invasive Gmelinoides fasciatus (Crustacea: Amphipoda) in Lake Onega
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On the basis of our and published data, the total biomass of the invasive amphipod Gmelinoides fasciatus in
Lake Onega was estimated for the first time; it ranges from 1.6 to 2.2 thousand tons of wet weight for the entire
water body. Production for the growing season ranges from 2.9 to 4.0 thousand tons. The biotope that is the
richest in reserves of this species (reed thickets, where the biomass of the crustacean can reach 39 g/m2) is
located mainly in the northern part of the lake. The possibility of considering G. fasciatus as a potential com-
mercial species with an estimated allowable catch of up to 1.5–2.0 thousand tons per year is discussed.

Keywords: biological resources, crustaceans, invertebrates, production


