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По данным комплексных экологических исследований, которые регулярно проводят на  шести 
стандартных станциях Рыбинского водохранилища с середины ХХ в., проанализирована направ-
ленность изменений элементов экосистемы водохранилища, связанных с  глобальными клима-
тическими событиями. За период потепления климата, начавшийся в 1977 г. и продолжающийся 
в XXI в., температура воздуха в теплый сезон увеличилась на 0.9°С, температура воды ‒ на 1.4°С, 
среднегодовой приток — на 7.5%, продолжительность безледного периода — на две недели. Отмече-
но увеличение электропроводности и цветности воды, снижение прозрачности. При значительных 
межгодовых вариациях биологических характеристик в XXI в. численность бактериопланктона вы-
росла в 1.7 раза, бактериальной продукции — вдвое. Содержание хлорофилла увеличилось в 1.4 раза, 
чаще стали отмечаться величины  >15 мкг/л, отражающие эвтрофное состояние водохранилища.  
В биомассе фитопланктона выросла доля мелкоклеточных форм. Общая численность фитопланкто-
на увеличилась за счет развития цианобактерий, формирующих продолжительный летний максимум  
в сезонной динамике сообщества. Рост минерализации воды способствовал прогрессивному рас-
пространению чужеродных солоновато-водных видов водорослей. Биомасса зоопланктона выросла 
в 2.5 раза. Рост численности ракообразных (кладоцер — в 1.6 раза, копепод — в 1.9 раза) вызвал из-
менение структуры зоопланктона и формирование мощного позднелетнего пика биомассы. Ин-
тенсификация гидробиологических процессов отчетливо проявилась после аномально жаркого  
2010 г., условия которого не только стимулировали развитие планктонных сообществ, но и спо-
собствовали формированию дефицита кислорода в  придонных слоях. Потепление существен-
но трансформировало экосистему Рыбинского водохранилища, интенсифицировало процессы 
эвтрофирования и ухудшило качество воды. Изменение гидрометеорологических характеристик 
вышло за пределы мягкого сценария потепления климата.

Ключевые слова: Рыбинское водохранилище, глобальное потепление, бактериопланктон, фито-
планктон, зоопланктон, численность, биомасса, хлорофилл а, факторы среды
DOI: 10.31857/S0320965224010018, EDN: zamolm

ВВЕДЕНИЕ1

В эпоху антропогенного стресса и глобальных 
климатических изменений перед человечеством 
остро стоит проблема пресной воды, источни-
ком которой служат континентальные водоемы. 

Сокращения: BPh, BZoo  — биомасса фито- и  зоопланктона, 
NZoo, NBac — численность зоо- и бактериопланктона, Хл а — 
хлорофилл а, NAO — индекс Северо-Атлантического коле-
бания (North Atlantic Oscillation), r — коэффициент корре-
ляции Пирсона, rS – коэффициент корреляции Спирмена, 
R2 – коэффициент детерминации, p — уровень значимости.

Для анализа экологического состояния рек, озер, 
водохранилищ и  прогноза происходящих в  них 
процессов необходимы многолетние наблюде-
ния. Рыбинское водохранилище  — крупный ис-
кусственный водоем, на  котором с  начала его 
существования и  до  настоящего времени прово-
дятся регулярные комплексные экологические 
исследования. Полученные результаты, опубли-
кованные в оригинальных статьях и обобщенные 
в  монографиях (Рыбинское…, 1972; Романенко, 
1985; Ривьер, 1986; Современное..., 1993; Эко-

АКТУАЛЬНЫЕ ПРОБЛЕМЫ  
ПЛАНКТОНОЛОГИИ
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МИНЕЕВА и др.

логия…, 1999; Экологические…, 2001; Минеева, 
2004, 2009; Копылов, Косолапов, 2008; Лазарева, 
2010; Корнева, 2015; Структура…, 2018; Копылов 
и др., 2019), служат основой для анализа состоя-
ния и сукцессионных изменений экосистемы во-
дохранилища. 

Глобальное потепление XX–XXI  веков, вы-
званное либо естественными колебаниями кли-
матической системы, либо антропогенным 
воздействием, связанным с повышением концен-
трации в атмосфере парниковых газов вследствие 
техногенных выбросов ‒ факт, инструментально 
подтвержденный данными метеорологических 
наблюдений (Gerten, Adrian, 2000; Евстигнеев 
и др., 2010). Влияние потепления климата на вну-
триводоемные процессы стало серьезной эко-
логической проблемой. Основные последствия 
современной динамики климата в  водоемах Ев-
ропейской части РФ проявляются в  повышении 
температуры воды и увеличении количества осад-
ков на водосборах водоемов. Увеличение призем-
ной температуры воздуха над территорией РФ 
в  современный период достигает 0.51°C за  деся-
тилетие (Третий…, 2022). Температура считается 
универсальным и неустранимым ключевым фак-
тором среды, с которым связано развитие гидро-
бионтов, формирование первичной продукции 
водоемов, географическое распространение ви-
дов, их временная и пространственная динамика 
(Harris, 1986; Butterwick et al., 2005). Изменение 
термического режима приводит к  изменению 
экологического состояния водных экосистем, 
гидрологических и  гидробиологических харак-
теристик водной среды, структуры и  динамики 
биологических сообществ. К  изменению темпе-
ратуры чувствительны все биологические про-
цессы. Ее увеличение может способствовать уве-
личению потребления кислорода, что повышает 
риск снижения его содержания в  воде; измене-
нию продолжительности жизни водных организ-
мов, фенологии сообществ и  трофических взаи-
модействий между видами; увеличению уровня 
“цветения” воды цианобактериями, их  обилия 
и  продолжительности вегетации (Jeppesen et al., 
2005, 2011; Mooij et al., 2005; Winder, Hunter, 2008; 
Paerl, Huisman, 2009). Повышение температуры 
вызывает изменение доступности питательных 
веществ, способствует формированию в водоемах 
летнего дефицита растворенного кислорода, уве-
личению внутренней фосфорной нагрузки. С эти-
ми процессами связано эвтрофирование, которое 
интенсивно идет в неглубоких ди- или полимик-
тических водоемах умеренного пояса. Увеличе-
ние прогрева вод вкупе с  эвтрофированием ра-
дикально меняют среду обитания гидробионтов, 
влияют на структуру, динамику и продуктивность 
водных сообществ (Wilhelm, Adrian, 2008; Adrian 
et al., 2009; Лазарева, 2010, 2014; Williamson et al., 
2014; Bertani et al. 2016; Özkan et al., 2016). Одно 

из прогнозируемых последствий глобального по-
тепления  — аридизация территории волжского 
бассейна (Коломыц, 2003), которая ведет к изме-
нению почвенно-растительного покрова и сдвигу 
зональных природных комплексов. Поэтому по-
мимо увеличения температуры воды к серьезным 
последствиям изменения климата относят изме-
нение ионного состава вод, стимулирующее вне-
дрение в  пресноводные водоемы эвригалинных 
и галофильных видов. 

Организмы планктона служат индикатора-
ми состояния водных экосистем. Гетеротроф
ные бактерии  — многочисленный, активный 
и  разнообразный компонент планктонных тро-
фических сетей водоемов, выполняющий мно-
гообразные функции, осуществляющий мине-
рализацию органических веществ, участвующий 
в  круговоротах биогенных элементов, форми-
ровании продуктивности и  качества воды. Фи-
топланктон создает в  процессе фотосинтеза ос-
новной фонд органического вещества в крупных 
озерах и  водохранилищах, составляющий энер-
гетическую основу для всех последующих этапов 
продукционного процесса в  водоеме. Универ-
сальным эколого-физиологическим показате-
лем развития и  фотосинтетической активности 
водорослей, а  также экологического состояния 
водных объектов считается основной пигмент 
зеленых растений Хл а. Хлорофилл эффективно 
реагирует на  изменения внешней среды и  слу-
жит полезным инструментом для исследования 
длительных трендов в  развитии фитопланктона 
и оценки состояния пресных, морских и океани-
ческих вод (Минеева, 2004; Kraemer et al., 2022). 
Содержание хлорофилла положено в  основу 
шкал, разработанных для оценки трофического 
статуса и качества воды (Eutrophication…, 1982). 
Зоопланктон потребляет водоросли, бактерии, 
детрит, а  также мелких планктонных живот-
ных и  играет важную роль в  передаче энергии 
от продуцентов к верхним уровням трофической 
сети (Иванова, 1985; Лазарева, 2010, 2022; Гла-
дышев и  др., 2011; Carter et al., 2017). Структу-
ра, фенология и  жизненные циклы видов этого 
планктонного зооценоза чувствительны к вари-
ациям состояния водоемов, в том числе связан-
ным с динамикой климата (Wagner, Adrian, 2009; 
Vadadi-Fülöp et al., 2012; Лазарева, Соколова, 
2013; Carter et al., 2017). 

Настоящая работа посвящена анализу мате-
риалов многолетних исследований планктона 
Рыбинского водохранилища на  фоне измене-
ний, которые носят глобальный характер. Цель 
работы  — выявить закономерности изменения 
в  структуре и  обилии планктона в  период поте-
пления на  фоне квазипериодических колебаний 
характеристик сообщества и смен фаз гидрологи-
ческого цикла водоема.
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МАТЕРИАЛ И МЕТОДЫ ИССЛЕДОВАНИЯ
На  Рыбинском вдхр. в  течение длительного 

периода проводят комплексные гидроэкологи-
ческие исследования планктонных сообществ: 
бактериопланктона, фитопланктона и продукци-
онно-деструкционных процессов с  1954  г., зоо-
планктона  — с  1956  г., фотосинтетических пиг-
ментов — с 1969 г. Ряды гидрологических данных 
охватывают период с 1947 г. Материал собирают 
в  течение вегетационного сезона (май–октябрь) 
с периодичностью 1–2 раза в месяц на шести по-
стоянных станциях основной акватории водохра-
нилища (рис. 1).

Гидрологические характеристики получены 
с помощью принятых в Институте биологии вну-
тренних вод РАН методов (Методика…, 1975). 
В  работе использованы многолетние среднеме-
сячные данные по  температуре воздуха, объему 
притока, уровню водохранилища, температуре 
поверхностного слоя воды, температуре водной 

массы, электропроводности, прозрачности 
и  цветности воды из  архива лаборатории гидро-
логии и  гидрохимии Института биологии вну-
тренних вод РАН. Фазы водности в многолетних 
колебаниях притока определяли по  модульно-
му коэффициенту, рассчитанному как отноше-
ние объемов годового и  среднего многолетнего 
притока (Научно-прикладной…, 2021). К  мно-
говодным, маловодным и  средним по  водности 
относили годы с  коэффициентом  >1.05, <0.95 
и 0.95–1.05 соответственно. 

Индексы Северо-Атлантического колебания 
(NAO) заимствованы на  сайте Центра прогноза 
климата службы погоды США (National Weather 
Service, Climate Prediction Center, USA) http://
www.cpc.ncep.noaa.gov/data/teledoc/nao.shtml.

Материал для исследования планктонных со-
обществ собирали из  всей водной толщи от  по-
верхности до  дна. Пробы бактериопланктона 
отбирали батометром Руттнера через каждый 
метр водного столба. Для учета фитопланктона 

Шекснинский плес

Моложский
плес

Главный
плес

Волжский
плес

р. Волга

60°

50°
1

2

20°

30°

40°

КАСПИЙСКОЕ
МОРЕ

Рыбинское 
водохранилище

Рис. 1. Карта-схема Рыбинского водохранилища. 1 – станции многолетних наблюдений, 2 – границы плесов.
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и  анализа пигментов отбор проб проводили че-
тырехлитровым батометром Элгморка длиной 
1  м. Зоопланктон отбирали 10-литровым план-
ктобатометром системы Дьяченко-Кожевникова 
послойно с интервалом 2 м. Для получения инте-
гральной пробы во всех случаях смешивали рав-
ные объемы воды с каждой глубины.

Пробы для микроскопического анализа бак-
териопланктона сразу после отбора фиксировали 
40%-ным формалином до  конечной концентра-
ции 2% и хранили в темноте при температуре 4°С 
не более месяца. В 1954–1987 гг. общую числен-
ность бактерий определяли методом световой ми-
кроскопии с окраской эритрозином (Романенко, 
Кузнецов, 1974). С  1988  г. использовали метод 
эпифлуоресцентной микроскопии с окрашивани-
ем клеток акридиновым оранжевым и 4,6-диами-
дино-2-фенилиндолом (Hobbie et al., 1977; Porter, 
Feig, 1980). Для сравнения данных двух методов 
использовали полученный экспериментальным 
путем пересчетный коэффициент 1.5. Сырую 
биомассу бактерий получали умножением их чис-
ленности на средний объем клеток. Для перевода 
биомассы в  единицы углерода рассчитывали его 
содержание в бактериальных клетках по алломе-
трическому уравнению (Norland, 1993). Продук-
цию бактериопланктона определяли по темновой 
ассимиляции СО2 (Романенко, Кузнецов, 1974). 
Темновую ассимиляцию СО2, а также интенсив-
ность фотосинтеза фитопланктона измеряли ра-
диоуглеродным методом соответственно в столбе 
воды от поверхности до дна и в фотическом слое 
воды, ограниченном глубины утроенной прозрач-
ности по  диску Секки (Романенко, Кузнецов, 
1974; Кузнецов, Дубинина, 1989). Интегральную 
(под 1  м2) первичную продукцию рассчитывали 
по уравнению, связывающему скорость фотосин-
теза в фотическом слое и прозрачность воды (Ро-
маненко, 1985). При расчете интегральной пер-
вичной продукции учитывали, что в  Рыбинском 
вдхр. прижизненные выделения растворенного 
органического вещества фитопланктоном (вне-
клеточная продукция) достигают в  среднем 20% 
его клеточной продукции (Копылов и др., 2018).

Для определения биомассы и численности фи-
топланктона водоросли концентрировали пря-
мой последовательной фильтрацией через мем-
бранные фильтры с диаметром пор 3–5 и 1.2–1.5 
мкм. Пробы консервировали раствором Люголя 
с  добавлением формалина и  ледяной уксусной 
кислоты. Численность клеток учитывали под све-
товым микроскопами МБР-3, МББ-1а и  МБИ-
11 в  счетной камере “Учинская-2” объемом 0.01 
или  0.02  мл. Линейные размеры получали изме-
рением клеток каждого встреченного организма. 
Биомассу определяли счетно-объемным стерео-
метрическим методом (Методика…, 1975; Корне-
ва, 1993, 2015). 

Хлорофилл определяли стандартным спектро-
фотометрическим методом в смешанном 90%-ном 
ацетоновом экстракте (SCOR-UNESCO, 1966): 
в  1969–2003  гг. на  спектрофотометрах фирмы 
ЛОМО, с  2004  г.  — PerkinElmer. Водоросли оса-
ждали на  мембранные фильтры с  диаметром 
пор 3–5 мкм, которые высушивали в  темноте 
при комнатной температуре и до анализа храни-
ли в  холодильнике. Концентрацию хлорофилла 
рассчитывали по  уравнению из  работы (Jeffrey, 
Humphrey, 1975). 

Пробы зоопланктона концентрировали че-
рез сито с  ячеей 70–74 мкм, фиксировали  
4%-ным формалином и  просматривали в  ка-
мере Богорова под микроскопами МБС-10 
и  StereoDiscovery-V12. Схема камеральной обра-
ботки принята по (Лазарева, 2010). Малочислен-
ные виды с  длиной тела  >0.4  мм просчитывали 
в  трети, половине или  целой пробе. Биомассу 
животных определяли по  формулам связи мас-
сы с  длиной тела (Балушкина, Винберг, 1979; 
Ruttner-Kolisko, 1977). Определяли численность 
и  биомассу каждого вида, сумму этих показате-
лей по  крупным таксонам (Cladocera, Copepoda, 
Rotifera) и  общие значения для всего зооплан-
ктонного сообщества.

При статистической обработке данных для 
расчета средних показателей, их  погрешностей, 
корреляционного и регрессионного анализа, по-
строения графиков использовали стандартные 
программные пакеты для персонального ком-
пьютера STATISTICA v. 12.5 (StatSoft Russia), 
MS Excel 2010. Наиболее важные для планктона 
факторы среды выделяли методом пошаговой ре-
грессии. При анализе малых выборок (n <30) рас-
считывали коэффициент ранговой корреляции 
Спирмена. Все статистические характеристики, 
приведенные в тексте, значимы при p < 0.05.

Рыбинское вдхр., третья ступень волжского 
каскада, — крупный относительно мелководный 
водоем замедленного водообмена (средний ко-
эффициент условного водообмена 1.9 год-1), 
расположенный в подзоне южной тайги (58°00’–
59°05’ с.ш., 37°28’–39°00’ в.д.). Климат бассейна 
Верхней Волги, в  пределах которого находится 
водохранилище, умеренно-континентальный, 
формируется под воздействием морских и  кон-
тинентальных воздушных масс. Бассейн Верхней 
Волги пересекают полярные оси антициклонов, 
проходящие через Скандинавию, Исландию 
и  Карское море, здесь  же находится центр пе-
ресечения траектории циклонов из  северной 
Атлантики и  Средиземного моря (Бикбулатов 
и др., 2003). 

Площадь водного зеркала водохранилища 
4500  км2, средняя глубина  — 5.6  м, а  их  отно-
шение (показатель открытости (Китаев, 2007)) 
характеризуется высоким значением 812. Аква-

МИНЕЕВА и др.
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торию водохранилища подразделяют на  четыре 
разнородных участка (плеса), занятых водными 
массами со  специфическими гидрофизически-
ми и гидрохимическими характеристиками. Три 
плеса расположены по затопленным руслам ос-
новных притоков — рек Волга, Молога и Шекс-
на. Речные воды постепенно трансформируют-
ся в  водную массу собственно водохранилища, 
которая заполняет озеровидную центральную 
часть  — Главный плес, занимающий ~70% об-
щей площади (Рыбинское…, 1972). Стандартные 
станции охватывают основную часть акватории 
Рыбинского вдхр. (рис.  1) и  отражают пере-
ход речных вод в  водную массу водохранилища 
(Структура…, 2018). 

РЕЗУЛЬТАТЫ И ИХ ОБСУЖДЕНИЕ
Гидрометеорологический режим Рыбинского 

водохранилища во  многом определятся клима-
тическими условиями. Потепление климата в се-
верной Евразии согласуется с  динамикой NAO 
(Нестеров, 2013). NAO  — одна из  важнейших 
глобальных характеристик крупномасштабной 
циркуляции атмосферы в  северном полушарии 
(Дроздов, Смирнов, 2011), определяющая усло-
вия погоды над европейской частью России. Че-
редование положительных и  отрицательных фаз 
NAO оказывает влияние на  прогрев воды и  ин-
тенсивность ее  конвективного перемешивания, 
ледовый режим водоемов и термическую структу-
ру в летний период. Положительные отклонения 
NAO указывают на усиление зональной циркуля-
ции воздушных масс, тогда как в отрицательной 
фазе NAO происходит усиление меридионально-
го типа циркуляции (Нестеров, 2013). Тенденции 
в изменении климата тесно связаны с динамикой 
зимнего индекса NAO. 

До  заметного потепления климата индекс 
NAO в  течение вегетационного периода ха-
рактеризовался положительными значениями 
(рис.  2), что свидетельствовало о  преобладаю-
щем широтном переносе воздушных масс. В по-
ложительной фазе NAO преобладает западный 
перенос  — теплые зимы, большое количество 
осадков. Пик этой фазы пришелся на  начало 
1990‑х годов. В  2008–2012  гг. на  фоне близкой 
к  норме динамики индекса наблюдались зна-
чительные отрицательные аномалии, указыва-
ющие на  начало следующей (отрицательной) 
фазы его колебаний. В  последнее десятилетие 
(2010−2018  гг.) выявлено преобладание мери-
дионального переноса воздушных масс над ши-
ротным. Зональная циркуляция явно усилива-
лась в середине весны и осенью, в конце весны 
и  летом (май‒август) погодные условия опре-
делялись меридиональными потоками воздуха 
(Поддубный и др., 2020).

Межгодовая и  внутригодовая изменчивость 
главных характеристик гидрологического режи-
ма Рыбинского вдхр.  — составляющих водно-
го баланса, проточности, уровня и  температуры 
воды  — определяется режимом притока речных 
вод и регулированием стока воды через гидротех-
нические сооружения ГЭС (Эдельштейн, 1988). 
Непосредственное влияние на  термический ре-
жим водоемов оказывает температура воздуха. 
В относительно стационарный по климатическим 
условиям период до 1976  г. средняя температура 
воздуха на  побережье Рыбинского водохранили-
ща была 12.5°С. С  началом периода потепления 
(1977–1999 гг.) температура почти не изменилась 
(12.7°С), однако, после 2000 г. стала на 0.8‒1.0°С 
выше (табл.  1). Наиболее существенное повы-
шение температуры воздуха за  годы потепления 
на  2.0–2.5°С отмечено в  зимние месяцы, что 
способствовало более раннему очищению ото 
льда акватории водохранилища весной и  более 
позднему появлению ледовых явлений осенью. 
По  сравнению с  соответствующими средними 
многолетними датами 3 мая и 17 ноября эти сро-
ки сдвинулись на 26 апреля и 22 ноября, а средняя 
продолжительность безледного периода увеличи-
лась с  198 сут (1947–1976  гг.) до  211 сут (2001–
2014 гг.). 

С  повышением температуры воздуха свя-
зано повышение температуры воды (r = 0.83), 
средние значения которой увеличились c 13.7 
до 15.2‒15.7°С (табл. 1). Для всего периода поте-
пления 1977–2019  гг. выявлена тенденция к  по-
вышению средней за  май–октябрь температуры 
воды водохранилища (рис. 2). Скорость этого 
повышения достигает 0.72°С/10  лет (Законнова, 
2021). Температура воды достаточно тесно по-
ложительно связана с  изменчивостью NAO (r = 
0.55). 

При сравнении многолетних рядов притока, 
осадков и  уровня водохранилища (рис.  2) в  пе-
риод с  мая по  октябрь выявлены их  достаточно 
тесные корреляционные зависимости (r = 0.60). 
Достоверной связи гидрологических параметров 
с NAO не обнаружено.

Водный режим водохранилища определяется 
циклами общей увлажненности, в  которых вы-
деляют многоводные и  маловодные фазы. Мно-
говодные периоды, в  отличие от  маловодных, 
характеризуются преобладанием циклонально-
го типа погоды, повышенными показателями 
поверхностного притока, уровня воды, ветро-
вой активности, но  более низкой температурой. 
За  весь цикл многолетних наблюдений на  ос-
нове интегральной кривой притока в  водохра-
нилище выделено три маловодные (1963‒1976, 
1996‒2003, 2014‒2016 гг.) и четыре многоводные 
(1951‒1962, 1977‒1995, 2004‒2013, 2017‒2020 гг.) 
фазы, к  которым в  соответствии с  модульными 
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коэффициентами притока относятся 29 малово-
дных, 25 многоводных и 16 средних по водности 
лет. Температура воздуха, а  также прогрев воды 
в  маловодные и  многоводные периоды характе-
ризуется близкими показателями. Объем поверх-
ностного притока, который достигал 16.20  км3 
в 1972 г. и 53.39 км3 в 1990 г. при средней величине 
31.57 км3, в многоводные фазы в среднем увели-
чивается на 1 км3 (табл. 2).

Все фазы водности включают годы с  экстре-
мальными или нетипичными для данного пери-
ода условиями. В  экстремальные по  водности 
годы существенно меняется структура притока. 
В  многоводном 1990  г. максимальный объем 
притока отмечен в марте–мае вследствие ранне-
го половодья, а также и во время летне-осенних 
дождевых паводков (39.5 и 36% годового посту-
пления соответственно). В  маловодном 1972  г. 
доля весеннего притока выросла до 58.7%, роль 
атмосферных осадков в  водном балансе была 
незначительной. Маловодный 1972  г. характе-
ризовался высокой летней температурой воды, 

которая в среднем за май–октябрь была на 1.9°С 
выше, чем в 1990 г. Самая высокая за время суще-
ствования водохранилища температура водной 
массы в  июле–августе (>25°С) наблюдалась 
в  2010  г., а  самая низкая (всего 16.5–18.5°С)  – 
в  многоводном 2017  г. при температуре воздуха 
на 1–2°С ниже нормы.

С началом потепления изменился кислород-
ный режим водохранилища. До  начала 1970‑х 
годов дефицит кислорода у  дна в  летнее время 
регистрировали в  единичных случаях (Рыбин-
ское…, 1972), заметного ухудшения кислород-
ного режима в период открытой воды до 2010 г. 
не  отмечали. Впервые его выявили в  аномаль-
но жаркое лето 2010  г., когда вода прогрелась 
до  29°С у  поверхности и  до  26°С у  дна, вызвав 
интенсивное выделение газов из  донных от-
ложений и  дефицит растворенного кислорода 
в слое воды глубже 5 м. В 2011–2016 гг. низкое 
содержание растворенного кислорода у  дна об-
наруживали во  всех четырех плесах (Структу-
ра…, 2018). 

Температура, °СNAO, отн. ед.
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Рис. 2. Многолетняя динамика гидрометеорологических характеристик Рыбинского водохранилища: а — годовой ин-
декс NAO; б — средняя за вегетационный сезон температура воздуха (1) и воды (2); в — объем поверхностного притока 
(3) и осадков на зеркало водохранилища (4); г — уровень воды в водохранилище.
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В  рассматриваемые периоды произошли из-
менения гидрофизических и  химических харак-
теристик водохранилища. Электропроводность 
воды, отражающая сумму минеральных солей, 
увеличилась и  в  целом зависела от  объема при-
тока в  водоем. Прозрачность воды, зависящая 
от  интенсивности ветрового волнения и  мас-
сового развития фитопланктона, уменьшилась 
в  связи с  повышением температуры воды и  вы-
росшей продукцией фитопланктона. Цветность 
воды, указывающая на присутствие аллохтонно-
го органического вещества, несколько увеличи-
лась (табл.  1). В  последнем случае на  величину 
цветности могло повлиять как уменьшение объе-
ма притока, так и его внутригодовое перераспре-
деление (увеличение в осенние и зимние месяцы) 
в современный период.

В Рыбинском вдхр. выявлены значительные ме-
жгодовые вариации характеристик планктона. Пе-
риод колебаний концентрации хлорофилла, бакте-
риопланктона и  биомассы зоопланктона ~10  лет, 
биомассы зоопланктона  – ~20  лет (Романенко, 

1985; Пырина, 2000; Лазарева и  др., 2001; Копы-
лов, Косолапов, 2008; Лазарева, 2010).

Бактериопланктон. Оптимальная для развития 
бактериопланктона температура воды в вегетаци-
онный период выше естественной (Романенко, 
1985). Поэтому в  годы с  более высоким прогре-
вом воды в  большинстве случаев регистрируют 
и  более высокие средние за  вегетационный пе-
риод значения численности, биомассы и продук-
ции бактериопланктона. Подтверждением слу-
жат высокие коэффициенты корреляции между 
этими структурно-функциональными показате-
лями бактериопланктона и  температурой воды  
(rS = 0.73, 0.57 и 0.64 соответственно). Получены 
так же высокие положительные коэффициенты 
корреляции численности, биомассы и  продук-
ции бактериопланктона с  концентрацией Хл  а  
(rS = 0.62–0.80) и с первичной продукцией план-
ктона (rS = 0.61–0.86) – ключевого источника ор-
ганического углерода для гетеротрофного бакте-
риопланктона.

За период наблюдений с 1954 по 2020 гг. в во-
дохранилище поступательно увеличивалась 

Таблица 1. Средние за вегетационный период (май‒октябрь) гидрометеорологические  и гидрологические ха-
рактеристики Рыбинского водохранилища до начала потепления (1947–1976 г.) и в период климатических изме-
нений после 1977 г.

Показатель
Годы

1947–1976 1977–1999 2000–2019 2010–2019
Температура воздуха, °C 12.5 12.7 13.5 13.8
Температура воды, °C 13.7 13.7 15.2 15.7
Объем притока, км3 2.4 2.6 2.0 2.1
Уровень, м БС 100.86 100.80 101.09 100.90
Электропроводность, мкСм/см 187* 176** 206 206
Прозрачность, см 155* 128** 126 114
Цветность, град 42* 53** 57 60

 *1960–1976 гг., 
** 1986–1998 гг.

Таблица 2. Средние за вегетационный период (май‒октябрь) гидрометеорологические и гидрологические харак-
теристики Рыбинского водохранилища в разные фазы водности

Показатель
Маловодные годы Многоводные годы

1963‒1976 1996‒2003 2014‒2016 1951–1962 1977‒1995 2004‒2013 2017‒2019
Температура воздуха, °C 12.6 13.0 13.7 12.5 12.6 13.8 13.2
Температура воды, °C 13.7 14.2 15.6 13.5 13.7 15.4 15.3
Объем притока, км3 1.8 1.9 1.4 3.2 2.6 2.3 2.6
Уровень, м БС 100.5 100.5 100.4 101.1 100.9 101.1 101.3
Электропроводность, 
мкСм/см 193 191 252 178 175 195 201

Прозрачность, см 159 135 113 148 128 128 118
Цветность, град 43 53 50 40 54 55 65
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NBac (рис.  3). Средняя за  вегетационный пери-
од NBac начала расти еще до  начала потепления 
и  в  1965–1976  гг. в  1.2  раза превышала таковую 
в 1954–1964 гг. В 1977–1995 гг. NBac стала в сред-
нем в  1.4  раза выше, чем до  начала потепления. 
В  XXI в. средняя NBac возросла по  сравнению 
с 1977–1995 гг. в 1.7 раза (табл. 3).

Продукция бактериопланктона оставалась не-
изменной до  конца XX в., но  увеличилась вдвое 
в XXI в. При этом средние суточные Р/В-коэффи-
циенты в конце XX в. и начале ХХI в. были близ-
кими (табл.  3). Эффективность бактериального 
роста до  и  после повышения температуры воды 
в  водохранилище была примерно одинаковой 
и  в  среднем достигала 0.3 (Романенко, 1985; Ко-
солапов и др., 2014). Также в два раза увеличилась 
интенсивность дыхания бактерий, за счет чего вы-
росло образование СО2 и его эмиссия в атмосферу.

Средняя за  период вегетации интенсивность 
фотосинтеза в  XXI в. была в  1.4  раза выше, чем 
в  1977–1995  гг., и  в  1.7  раза выше, чем в  1965–
1976 гг. В конце XX в. одновременно с уменьше-

нием прозрачности воды произошло уменьшение 
интегральной первичной продукции планкто-
на. В  итоге ее  среднее значение в  2005–2020  гг. 
было выше, чем в 1965–1976 гг. только в 1.1 раза. 
В  1965–1976  гг. между интегральной первичной 
продукцией и  прозрачностью воды отмечена 
тесная положительная связь (rS = 0.55), в  1977–
1995 гг. она была более слабой (rS = 0.34), а в 2005–
2020 гг. отсутствовала.

В  водохранилищах р. Волги деструкцион-
ные процессы преобладают над продукционны-
ми (Романенко, 1985; Минеева, 2009). Основная 
причина этого — значительное поступление в во-
доемы аллохтонного органического вещества. 
В  Рыбинском вдхр. получены высокие значения 
отношения продукции гетеротрофного бактери-
опланктона к  первичной продукции планктона 
(табл. 3). Они свидетельствуют, что в метаболизм 
микробных планктонных сообществ включается 
органическое вещество, не  только вновь синте-
зированное автотрофами, но и поступающее с во-
досбора. В  последнее десятилетие наблюдается 
постоянное превышение интегральных (под 1 м2) 
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Рис. 3. Многолетняя динамика средних за вегетационный сезон микробиологических показателей в Рыбинском водо-
хранилище: а — численность бактериопланктона (NBac); б — продукция бактериопланктона (PBac); в — интенсивность 
фотосинтеза фитопланктона (PPh); г — соотношение бактериальной продукции и первичной (в сумме с внеклеточной 
продукцией водорослей) продукции в толще воды под 1 м2 (∑PBac/∑PPh). Пунктирные линии — линии тренда.
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средних за вегетационный период значений бак-
териальной продукции над первичной продукци-
ей планктона (до  2.38 в  2016  г.). По-видимому, 
роль продукции фитопланктона в  обеспечении 
потребностей бактериопланктона органическим 
углеродом снижается, а роль аллохтонного орга-
нического вещества и, возможно, органического 
вещества, образуемого высшей водной раститель-
ностью, возрастает.

Содержание Хл  а  в  воде Рыбинского вдхр. 
за весь период наблюдений с 1969 г. изменялось 
от  1–3 до  150 мкг/л. Верхний предел до  начала 
потепления не превышал 50 мкг/л, впоследствии 
стал существенно выше. Экстремальные величи-
ны, как правило, отмечались в  разгар лета при 
массовом развитии цианобактерий (синезеленых 
водорослей), интенсивность и  продолжитель-
ность вегетации которых увеличились в  послед-
ние годы (Корнева, 2015; Минеева, 2016). 

Средние за  вегетационный сезон концентра-
ции Хл  а  варьировали от  5 до  22 мкг/л (рис.  4). 
При устойчивом росте температуры воды в  во-
дохранилище отмечена достоверная тенденция 
к увеличению содержания Хл а, которое выросло 
в 1.4 раза за весь период потепления (1977–2021) 
и в 1.9 раза после 2010 г. (табл. 4). Годовой прирост 
Хл  а, составивший 0.40 ± 0.03 мкг/л (R2 = 0.75) 
за 50 лет наблюдений, менялся от 1.2 ± 0.1 мкг/л 
в 1969–1984 гг. до 2.2 ± 0.3 мкг/л в 1987–1996 гг. 
и до 2.4 ± 0.4 мкг/л в 2010–2019 гг. (Mineeva, 2022). 
Таким образом, потепление в целом интенсифи-
цировало развитие фитопланктона в  водохрани-
лище. Однако коэффициент корреляции между 
среднесезонным содержанием Хл а и температу-
рой воды за весь период исследований (r = 0.33) 
свидетельствует об  ее  слабом влиянии на  разви-
тие фитопланктона. 

Многолетняя динамика Хл a представляет со-
бой ломаную линию с  чередованием подъемов 
и спадов (рис. 4). Формирование пиков и спадов 
Хл  a характеризуется периодичностью, которая 
близка к  11-летнему циклу солнечной активно-
сти, оцениваемой по  числам Вольфа (Структу-
ра…, 2018). Аналогичные связи выявлены для 
многолетней динамики продуктивности фито-
планктона водохранилища во  второй половине 
ХХ в. (Пырина, 2000; Литвинов и др., 2005; Пы-
рина др., 2006). Фитопланктон водохранилища 
не  испытывает дефицита биогенных веществ 
(Корнева, 1993, 2015; Минеева и др., 2021), сезон-
ные изменения которых происходят в  пределах 
естественных колебаний и свидетельствуют о ста-
билизации их режима в последние 40 лет (Степа-
нова и др., 2013). 

Четких изменений Хл а при смене фаз водно-
сти не прослеживается (табл. 5). В каждую после-
дующую фазу содержание Хл  а  может или  уве-
личиваться, или  уменьшаться по  сравнению 
с предыдущей. Более высокие величины, которые 
в  двух случаях отмечены с наступлением много-
водного периода, обусловлены, вероятно, допол-
нительным поступлением в толщу воды питатель-
ных веществ. Оно происходит за  счет их  смыва 
с  водосборной территории обильными атмос-
ферными осадками, а  также при взмучивании 
донных отложений в  результате ветрового воз-
действия, которому часто подвергается акватория 
крупного мелководного водоема с высоким коэф-
фициентом открытости. Средние концентрации 
Хл а, рассчитанные для всех маловодных и мно-
говодных лет в  период потепления (13.3 ± 0.3  
и  12.8 ± 0.8 мкг/л соответственно), значимо 
не различаются (t = 0.70), хотя первый показатель 
незначительно выше второго. 

Таблица 3. Средние за вегетационный период (май–октябрь) значения микробиологических параметров в толще 
воды Рыбинского водохранилища до начала потепления (1965–1976 гг.) и в период климатических изменений 
после 1977 г. 

Показатель
Годы

1965–1976 1977–1995 2005–2020
Численность бактериопланктона, 106 кл./мл 2.52 ± 0.16 3.34 ± 0.18 5.55 ± 0.14
Биомасса бактериопланктона, мг C/м3 (ВВac) – 87 ± 2 116 ± 5
Бактериальная продукция, мг С/(м3 · сут) 33.8 ± 3.68 33.5 ± 2.4 66.8 ± 8.0
РВac, мг С/(м2 · сут) 339 ± 37 314 ± 23 692 ± 80
Первичная продукция, мг С/(м3 · сут) (РРh) 165 ± 21 195 ± 22 274 ± 32
ΣРРh, мг С/(м2 · сут) 569 ± 88 482 ± 59 634 ± 53
РВac/ВВac – 0.40 ± 0.01 0.45 ± 0.05
ΣРВac/ΣРРh* 0.58 ± 0.10 0.71 ± 0.10 1.0 ± 0.15

Примечание. Приведены средние величины со стандартной ошибкой, “–” – данные отсутствуют. * – суммарная клеточная 
и внеклеточная продукция фитопланктона.
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Рис. 4. Многолетняя динамика средних за вегетационный сезон показателей развития фитопланктона Рыбинского 
водохранилища: а — содержание Хл а (пунктир — линия тренда), б — биомасса фитопланктона (ВPh), в — численность 
фитопланктона (NPh), г — отклонение биомассы от среднего показателя.

Таблица 4. Содержание хлорофилла и биомасса фитопланктона в пелагиали Рыбинского водохранилища до на-
чала потепления (1969–1976 гг.) и в период климатических изменений после  1977 г. 

Показатель
Годы

1969–1976 1977–1999 2000–2020 2010–2020
Хл а, мкг/л 9.0 ± 0.4 12.4 ± 0.3 13.9 ± 0.5 17.2 ± 0.7
ВРh, мг/л 1.76 ± 0.14* 2.18 ± 0.25 1.56 ± 0.18 1.66 ± 0.18 

Примечание. Представлены средние величины со стандартной ошибкой.
*Данные 1954–1976 гг. 

Таблица 5. Содержание хлорофилла и биомасса фитопланктона в пелагиали Рыбинского водохранилища в раз-
ные фазы водности

Показатель Маловодные периоды, годы Многоводные периоды, годы
1969‒1976 1996‒2003 2014‒2016 1951–1962 1977‒1995 2004‒2013 2017‒2020

Хл а, мкг/л 9.0 ± 0.4 10.8 ± 1.0 15.9 ± 1.3 – 12.6 ± 0.3 15.1 ± 0.7 10.8 ± 0.6
ВРh, мг/л 1.83 ± 0.20 2.00 ± 0.30 1.60 ± 0.26 1.64 ± 0.18 2.26 ± 0.27 1.21 ± 0.25  2.18 ± 0.14

Примечание. Даны средние величины со стандартной ошибкой.

Максимальное развитие водорослей, сопро-
вождаемое всплеском Хл а и его высокими сред-
ними концентрациями, отмечается в годы с пре-
обладанием антициклонального типа погоды, 
небольшим количеством осадков, низким уров-
нем водохранилища, повышенным прогревом 
водной толщи и  преобладанием штилей (Пыри-

на, 2000; Минеева 2004; Пырина и др., 2006). Для 
региона водохранилища такие условия были от-
мечены в 1972, 1973, 1981, 1984, 1994, 1995, 2000, 
2001, 2011–2013 годах, одни из которых относят-
ся к маловодной, другие к многоводной фазе. Ус-
ловия этих лет давали толчок для интенсивного 
развития фитопланктона, которое постепенно 
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снижалось после подъема, но  оставалось в  це-
лом на более высоком уровне, чем в предыдущий 
период, отражая повышение трофии водоема. 
Среди этих лет выделялся летний сезон 2010  г., 
условия которого послужили мощным триггером 
для последующего интенсивной вегетации фито-
планктона в 2011–2013 гг. (рис. 4). 

Развитие фитопланктона водохранилища 
в  значительной степени контролируется сово-
купностью рассмотренных выше климатических 
и  гидрологических характеристик. Об  этом сви-
детельствует высокий коэффициент детермина-
ции между ними и средним за сезон содержанием 
Хл а (R2 = 0.93). К наиболее значимым факторам, 
выделенным с  помощью пошаговой регрессии, 
относятся объем поверхностного притока, коли-
чество осадков, электропроводность (минерали-
зация) и прозрачность воды. 

При определенной цикличности многолетней 
динамики Хл а, близкой к 11-летнему циклу сол-
нечной активности, теснота и  направленность 
его связи с факторами среды меняется. В первые 
годы исследований до начала потепления содер-
жание Хл  а  было достоверно связано с  уровнем 
воды в водохранилище и зимним индексом NAO 
(rS = –0.62 и 0.76). В конце ХХ в. (1977–1999 гг.) 
выявлена умеренная положительная связь Хл  a 
с  температурой воды, зимним индексом NAO 
и отрицательная — с уровнем воды (rS = 0.44, 0.48, 
–0.43 соответственно). В  период 2000–2019  гг. 
в  список факторов вошли температура воды 
и  числа Вольфа (rS = 0.66 и  0.48), прозрачность 
и  уровень воды (rS = –0.69 и –0.38). За  весь пе-
риод потепления умеренная отрицательная связь 
Хл а обнаружена с прозрачностью и уровнем воды 
(rS = –0.30). В последние годы (2009–2020) дина-
мика Хл а тесно связана с водным режимом водо-
хранилища. Для средних за  сезон концентраций 
Хл  а  получены отрицательные коэффициенты 
корреляции с параметрами водности (rS = –0.65 с 
объемом притока и количеством осадков, –0.85 с 
уровнем воды), усилилась зависимость от темпе-
ратуры и чисел Вольфа (rS = 0.71 и 0.81) (Mineeva, 
2022). 

Интегральным показателем экологического 
состояния водоема служат средние за вегетацион-
ный сезон концентрации Хл а. Из 51 года наблю-
дения в 18 случаях водохранилище характеризова-
лось как мезотрофное (Хл а <10 мкг/л), в 18 – как 
умеренно эвтрофное (10–15 мкг/л) и  в  15 – как 
эвтрофное (15–22 мкг/л). Самые высокие кон-
центрации Хл  а, отражающие эвтрофное состо-
яние водохранилища, чаще отмечаются в период 
потепления. 

Фитопланктон. В отличие от содержания Хл а, 
положительный тренд в  межгодовой динами-
ке BPh намного слабее (r = 0.31). Однако средняя 
BPh, постепенно увеличивавшаяся после 1970  г., 

в  1971–2001  гг. достигла 2.24 ± 0.18  мг/л и  ста-
ла достоверно выше, чем в  1954–1970  гг. (1.56 
± 0.13  мг/л) (табл.  4). Отставание прироста BPh 
от  содержания Хл а  связано с  изменением раз-
мерного состава фитопланктона — постепенным 
многолетним увеличением доли мелкоклеточных 
видов r-стратегов, обладающих более высокой 
скоростью роста (Корнева, 2015; Структура…, 
2018). В  многолетней (1954–2016  гг.) динамике 
средневегетационной BPh можно выделить три 
периода. В 1958–1970 гг. частота и величина от-
рицательных отклонений от  средней многолет-
ней величины была выше положительных откло-
нений; положительные отклонения преобладали 
в 1971–2001 гг., а после 2001 г. ситуация первых 
15 лет наблюдений повторилась (рис. 4) (Структу-
ра..., 2018). В многоводные годы средняя BPh была 
выше, чем в маловодные (табл. 5).

Начиная с  1981  г., в  сезонной динамике BPh 
выделяется летний пик, обусловленный развити-
ем цианобактерий, который стал превалировать 
над весенним максимумом диатомей. В  отличие 
от  BPh, средневегетационная численность фи-
топланктона, начиная с  1981  г., возросла вдвое 
(рис. 4). При этом почти втрое увеличилась сред-
няя биомасса цианобактерий и  вдвое снизилась 
биомасса диатомовых водорослей (Корнева, 2015; 
Структура..., 2018). 

Средневегетационная BPh Рыбинского вдхр. 
достоверно положительно связана с  темпера-
турой воды и  индексом NAO (r = 0.43 и  0.51), 
но  отрицательно с  уровнем воды и  скоростью 
ветра (r = –0.48 и –0.44). С  возрастанием ко-
личества атмосферных осадков, с  которыми 
хорошо скоррелирован уровень воды водохра-
нилища, происходит увеличение удельного во-
досбора и притока гумифицированных вод с по-
верхностным стоком, что характерно для всех 
водоемов, расположенных в гумидной зоне. Это 
подтверждает прямая линейная связь между ко-
личеством осадков и цветностью воды (Корнева, 
2015). Увеличение количества осадков, с  кото-
рым отрицательно связана прозрачность воды, 
способствует уменьшению глубины проникно-
вения солнечной радиации и ухудшению свето-
вых условий в  водоеме. Это может сдерживать 
развитие фитопланктона. 

При преобладании погоды антициклональ-
ного типа и  усилении поступления солнечной 
радиации наблюдается снижение скорости ветра 
и  скорости ветровых течений, которые преобла-
дают в  Рыбинском вдхр. (Литвинов, 2000). Это 
способствует увеличению BPh, о  чем свидетель-
ствует ее обратная связь со скоростью ветра.

Гидростроительство на  р. Волге и  измене-
ние климата, повлекшие за  собой трансформа-
цию гидрологического и  гидрохимического ре-
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жима реки, стали причиной распространения 
чужеродных видов планктонных водорослей 
(Korneva, 2007, 2014, 2015). Постепенное увели-
чение минерализации воды в  Рыбинском водо-
хранилище (Законнова, Литвинов, 2005) спо-
собствовало прогрессивному распространению 
солоновато-водных видов. К настоящему време-
ни в  водохранилище выделяют семь видов-все-
ленцев, из  них шесть диатомовых  — Skeletonema 
subsalsum (Cleve-Euler) Bethge, S. potamos (Weber) 
Hasle, Actinocyclus normanii (W. Gregory ex Greville) 
Hust., Thalassiosira lacustris (Grun.) Hasle (Syn. 
Coscinodiscus lacustris Grun., T. bramaputrae (Ehr.) 
Håk. et Locker), Thalassiosira pseudonana Hasle et 
Heimdal, Conticribra weissflogii (Grunow) Stachura-
Suchoples et Williams (Syn. Thalassiosira weissflogii 
(Grun.) G. Fryxell & Hasle) и  один вид динофи-
товых водорослей Peridiniopsis kevei Grigor. et 
Vasas (Syn. P. rhomboides Krachmalny) (Korneva, 
2007, 2014; Korneva et al., 2015). Только два вида 
Skeletonema subsalsum и  Actinocyclus normanii, вы-
держивающие высокий уровень содержания ор-
ганического вещества, достигают существенного 

развития в  планктонных альгоценозах водохра-
нилища. Получена достоверная положитель-
ная связь между максимальной численностью 
Skeletonema subsalsum и  средней по  водоему тем-
пературой воды в 1987–2007 гг. (r = 0.39). Непре-
рывный рост температуры воды водоема с середи-
ны 1970‑х годов способствовал также увеличению 
числа сезонных популяционных пиков этого вида 
(Корнева, 2015). Дальнейшей экспансии соло-
новато-водных видов водорослей может способ-
ствовать увеличение минерализации пресных 
вод, ожидаемое на фоне глобального потепления 
(Гопченко, Лобода, 2000; Korneva, 2007, 2014).

Зоопланктон. По  данным многолетних иссле-
дований (1956–2018 гг.), средняя за май–октябрь 
общая BZoo изменялась почти на порядок (от 0.25 
до 2.1 г/м3) (рис. 5), а NZoo — более чем в шесть раз 
(от 30 до190 тыс. экз./м3). В многолетнем аспек-
те выявлены значительные межгодовые вариации 
характеристик зоопланктона. Период колебаний 
NZoo достигает ~10  лет, BZoo – ~20  лет (Лазарева 
и др., 2001). В период потепления (1976–2018 гг.) 
BZoo выросла в  среднем в  2.5  раза (табл. 6).  

(а)

(б)
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Рис. 5. Многолетняя (а) и сезонная (б) динамика биомассы зоопланктона Рыбинского водохранилища. 1 – средняя 
за вегетационный период (май–октябрь), 2 – средняя летняя (июль–август), 3 – в многоводную фазу гидрологиче-
ского цикла до потепления (1951–1962 гг.), 4 – в многоводную фазу гидрологического цикла в период потепления 
(2004–2013 гг.), 5 – в 2010 г.

МИНЕЕВА и др.
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Наибольшие средние за  вегетационный период 
(май–октябрь) значения BZoo (>1.3 г/м3) отмечены 
в  1980–1995  гг. (рис. 5). Резкое увеличение BZoo 
в 1980‑х годах связывали с антропогенным эвтро-
фированием и биостоком из Шекснинского водо-
хранилища, заполненного в 1963 г. (Ривьер, 1988). 
Позже установлено, что рост BZoo определялся 
увеличением численности ракообразных (роды 
Daphnia, Bosmina, Mesocyclops и Eudiaptomus), ко-
торые были обильны и  в  2000‑х годах (Лазарева 
и  др., 2001; Лазарева, 2010; Структура…, 2018). 
Доля ракообразных в NZoo в течение всего перио-
да наблюдений выросла с 30 до 50%. Численность 
Cladocera увеличилась в  1.6  раза, Copepoda  — 
в 1.9 раза. При этом обилие коловраток и NZoo ва-
рьировали без какой-либо тенденции. Различия 
состава доминантных видов и  их  соотношения 
в теплые и холодные годы наблюдали и до нача-
ла потепления в 1950–1970‑х годах (Рыбинское…, 
1972; Ривьер и др., 1982).

В  1960–1970‑х годах до  начала потепления 
средняя суточная продукция зоопланктона (0.21 
ккал/м2) соответствовала таковой в  олиготро-
фных и  мезотрофных водоемах (Владимирова, 
1974). В начале XXI в. (2004–2010 гг.) она вырос-
ла до  0.34–0.52 ккал/м2 и  стала характерной для 
эвтрофных водоемов (Лазарева, Соколова, 2015).

Обилие зоопланктона различалось в  разные 
фазы гидрологического цикла. В маловодные пе-

риоды NZoo и, особенно, BZoo были существенно 
ниже, чем в многоводные, что наиболее заметно 
в период потепления (табл. 7). Средняя BZoo в ма-
ловодные фазы достигала 0.58 ± 0.04 г/м3, Nzoo — 
74 ± 5 тыс. экз./м3, в многоводные — 1.1 ± 0.1 г/м3  

и  98 ± 6  тыс. экз./м3 соответственно. Высокое 
обилие зоопланктона в многоводную фазу, веро-
ятно, определялось увеличением биостока из со-
предельных Угличского и  Шекснинского водо-
хранилищ. Особенно сильное влияние биосток 
может оказывать на  обилие копепод, зимующие 
стадии которых поднимаются в планктон ранней 
весной и с паводковыми водами в большом коли-
честве поступают и аккумулируются в обширном 
озеровидном Рыбинском вдхр. 

В  период потепления NZoo и  BZoo увеличились 
как в маловодную фазу (в 1.4–1.5 раза), так и в мно-
говодную фазу (в  1.3–2.5  раза). Максимальный 
рост зарегистрирован для BZoo. Количество рако-
образных было наибольшим (>70  тыс. экз./м3)  
в  аномально жарком 2010  г. и  последующие те-
плые 2011 и  2013  гг. Обилие меропланктона, 
представленного личинками моллюсков рода 
Dreissena, снизилось в три раза (до <6 тыс. экз./м3) 
после длительного периода (~2  мес) летнего де-
фицита кислорода в июле–августе 2010 г. и до сих 
пор не восстановилось.

Потепление климата изменило сезонный ход 
развития сообщества. Во  второй половине лета 

Таблица 6. Обилие зоопланктона и его основных групп в пелагиали Рыбинского водохранилища до начала поте-
пления (1956–1976 гг.) и в период климатических изменений после 1977 г. 

Показатель Годы
1956–1976 1977–1995 2004–2018 Cреднее за 1977–2018

ВZоо, г/м3 0.51 ± 0.02 1.31 ± 0.05 1.03 ± 0.04 1.27 ± 0.09
NZоо, тыс. экз./м3:
 общая 83.4 ± 4.1 87.9 ± 4.6 107.3 ± 4.7 96.9 ± 6.6
 Cladocera 9.1 ± 0.5 15.0 ± 0.6 14.9 ± 1.1 15.0 ± 1.0
 Copepoda 16.7 ± 0.7 28.7 ± 1.1 35.5 ± 1.3 31.7 ± 2.1
 Crustacea 25.8 ± 1.0 43.7 ± 1.5 50.3 ± 1.9 46.7 ± 2.7
 Rotifera 57.6 ± 3.8 44.2 ± 3.6 57.0 ± 3.7 50.2 ± 4.4

Примечание. Даны средние величины со стандартной ошибкой.

Таблица 7. Обилие зоопланктона и его основных групп в пелагиали Рыбинского водохранилища в маловодные 
и многоводные фазы водности 

Показатель Маловодные годы Многоводные годы
1963‒1976 2014‒2016 1951‒1962 1977‒1995 2004‒2013 2017‒2020 

ВZоо, г/м3 0.54 ± 0.02 0.82 ± 0.04 0.46 ± 0.04 1.31 ± 0.05 1.02 ± 0.10 1.04 ± 0.10
NZоо, тыс. экз./м3: 
общая 70.5 ± 4.3 97.1 ± 9.7 109.5 ± 7.7 87.9 ± 4.6 104.6 ± 13.5 111.9 ± 15.0
Cladocera 8.1 ± 0.6 18.5 ± 8.7 11.2 ± 0.9 15.0 ± 0.6 14.2 ± 2.2 17.4 ± 3.9
Copepoda 15.3 ± 0.7 28.9 ± 4.2 19.4 ± 1.3 28.7 ± 1.1 35.0 ± 4.5 29.6 ± 3.1
Crustacea 23.4 ± 1.1 47.3 ± 4.5 30.6 ± 1.9 43.7 ± 1.5 49.1 ± 6.4 47.0 ± 5.0
Rotifera 47.1 ± 3.8 49.8 ± 5.2 78.9 ± 7.5 44.2 ± 3.6 55.5 ± 8.1 64.9 ± 12.6

Примечание. Даны средние величины со стандартной ошибкой.
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(июль–август) стал отчетливо формироваться 
второй максимум BZoo в августе (рис. 5), удлинил-
ся период массового развития летнего зооплан-
ктона. Изменение сезонного цикла зоопланкто-
на стало одним из  наиболее заметных откликов 
сообщества на  потепление. Августовский мак-
симум BZoo, удлинение периода массового раз-
вития летнего зоопланктона более чем на  две 
недели, превалирование августовского пика BZoo 
над июльским были особенно хорошо выражены 
летом аномально жаркого 2010 г. В начале 1950‑х 
годов сезонное развитие зоопланктона характе-
ризовалось двумя пиками NZoo и  BZoo, наблюдав-
шимися в  июне и  сентябре–октябре, в  середине 
лета часто отмечали продолжительный минимум 
BZoo (Мордухай-Болтовская, 1956; Рыбинское…, 
1972). За весь период наблюдений максимальная 
Bzoo выросла с <1 г/м3 до 1.9–2.2 г/м3 и в настоя-
щее время стала вдвое выше, чем до потепления. 
Кроме того, стал заметным небольшой подъем 
биомассы осенью в октябре. 

К  изменению сезонной динамики зооплан-
ктона привело увеличение количества дафний 
(Daphnia galeata Sars, 1863), а  также циклопоид-
ных копепод (Mesocyclops leuckarti (Claus, 1857) 
и  Thermocyclops oithonoides (Sars, 1863)), высокая 
численность которых наблюдается во второй по-
ловине лета. В XXI веке в водохранилище выяв-
лена тенденция к смещению сроков фенологиче-
ских событий сезонного цикла ракообразных, для 
некоторых видов (Daphnia galeata) установлен до-
стоверный сдвиг сроков на 1–2 нед. относитель-
но 1960–1970‑х годов (Лазарева, Соколова, 2013). 
Увеличение температуры воды и  продолжитель-
ности вегетационного периода, сопровождающие 
рост обилия зоопланктона, особенно кладоцер рода 
Daphnia и циклопоидных копепод, отмечают также 
в озерах Европы (Adrian et al., 2006; Wagner, Adrian, 
2009; Vadadi-Fülöp et al., 2012; Carter et al., 2017).

В  течение всего периода наблюдений обилие 
зоопланктона и отдельных его групп тесно поло-
жительно коррелировало с  температурой воды, 
отражающей скорость биотических процессов, 
и  концентрацией хлорофилла, характеризующей 
обеспеченность пищей фильтраторов и  всеяд-
ных видов. Кроме того, численность кладоцер 
и  копепод, а  также Вzoo положительно коррели-
ровали с  зимним индексом NAO. Выявлена об-
ратная корреляция Bzoo и  численности копепод 
с  прозрачностью воды, которая определялась 
снижением прозрачности летом при высокой 
концентрации планктона. Наиболее важными 
факторами для динамики обилия зоопланктона 
были концентрация водорослей (по  Хл а), годо-
вой приток вод в водохранилище и средняя за ве-
гетационный период температура воды. До 1989 г. 
основным фактором увеличения BZoo служило 
количество фитопланктона (R2 = 0.59), заметный 
вклад вносили также прогрев воды (R2 = 0.14) 

и  динамика притока (R2 = 0.10). В  последующие 
годы степень воздействия гидрофизических фак-
торов на зоопланктон снизилась, в 1990–2018 гг. 
их  влияние оказалось не  достоверно. Наиболее 
важной осталась пищевая обеспеченность зоо-
планктона  — содержание Хл а (R2 = 0.27). Веро-
ятно, увеличение обилия зоопланктона привело 
к росту конкуренции за пищу между составляю-
щими его видами, тогда как прочие факторы ото-
шли на второй план.

ЗАКЛЮЧЕНИЕ
Многолетними наблюдениями установлено, 

что изменение гидрометеорологических характе-
ристик в экосистеме Рыбинского водохранилища, 
определяющееся климатическими условиями, вы-
шло за пределы самого мягкого сценария потепле-
ния климата. Температура воздуха береговой зоны 
в  теплый сезон увеличилась в  среднем на  0.9°С, 
температура воды ‒ на 1.4°С, среднегодовой при-
ток  — на  7.5%. Повышение температуры воздуха 
в зимние месяцы на 2.0–2.5°С способствовало уве-
личению продолжительности безледного периода 
с 198 до 211 сут. За годы потепления (1977–2019 гг.) 
выявлено увеличение средней за  май–октябрь 
температуры воды со скоростью 0.72°С/10 лет, уве-
личение электропроводности и  цветности воды, 
снижение прозрачности.

В  водохранилище зарегистрированы значи-
тельные межгодовые вариации характеристик 
планктона. В межгодовой динамике гетеротроф-
ного бактериопланктона высокие средние за  ве-
гетационный период величины численности, 
биомассы и  продукции регистрируются в  годы 
с  повышенным прогревом воды. Интенсифика-
цию микробиологических процессов вызвал ин-
тенсивный рост температуры воды после 2000  г. 
Численность бактериопланктона, которая посту-
пательно увеличивалась в  течение всего периода 
наблюдений с 1954 г., в XXI в. выросла в 1.7 раза, 
продукция и  интенсивность дыхания бактерий 
увеличились вдвое, за счет чего выросло бактери-
альное образование СО2 и его эмиссия в атмосфе-
ру. В последнее десятилетие наблюдается значи-
тельное превышение бактериальной продукции 
в толще воды над первичной продукцией, свиде-
тельствующее, что в метаболизме микробных со-
обществ увеличилась доля аллохтонного органи-
ческого вещества, поступающего с водосбора. 

Развитие фитопланктона водохранилища 
определяется совокупность климатических и ги-
дрологических характеристик, объясняющих вы-
сокую долю вариации Хл а (R2 = 0.93). К наиболее 
значимым факторам, влияющим на  содержание 
Хл  а, отнесены объем поверхностного притока, 
количество осадков, электропроводность (ми-
нерализация) и  прозрачность воды. При устой-
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чивом росте температуры воды отмечено увели-
чение содержания Хл а в 1.4 раза в 1977–2021 гг. 
и в 1.9 раза после 2010 г. Климатические условия 
и водный режим определяют вариации трофиче-
ского статуса водохранилища, который за  весь 
период исследований менялся от  мезотрофного 
до эвтрофного. Концентрации Хл а >15 мкг/л, от-
ражающие эвтрофное состояние водохранилища, 
чаще отмечают в период потепления.

В межгодовой динамике биомассы фитоплан-
ктона отмечен достоверный, но  более слабый, 
чем для хлорофилла, положительный тренд. От-
ставание прироста биомассы от хлорофилла свя-
зано с  изменением баланса крупноклеточных 
и  мелкоклеточных форм водорослей в  сторону 
постепенного увеличения мелкоклеточных ви-
дов (r-стратегов), обладающих более высокой 
скоростью роста. Современные климатические 
изменения привели к увеличению общей числен-
ности фитопланктона за счет цианобактерий, ин-
тенсивное развитие которых обусловило форми-
рование продолжительного летнего максимума 
в сезонной динамике. Рост минерализации воды 
способствовал появлению, увеличению обилия 
и  разнообразия, а  также прогрессивному рас-
пространению чужеродных солоновато-водных 
видов водорослей, адаптированных к  высокому 
содержанию органического вещества.

В  период потепления произошло существен-
ное изменение структуры зоопланктона, вы-
званное ростом численности ракообразных. 
Количество кладоцер увеличилось в 1.6 раза, ко-
пепод — в 1.9 раза, а их общий вклад в общую био-
массу сообщества — с 30 до 50%. Средняя суммар-
ная биомасса зоопланктона выросла в  2.5  раза, 
ее максимум отмечен в 1980–1995 гг. В условиях 
увеличившегося на две недели периода открытой 
воды изменилась сезонная динамика сообщества 
за  счет высокой численности рачков. Сформи-
ровался мощный позднелетний (июль–август) 
пик биомассы. Основными факторами, стиму-
лирующими развитие зоопланктона, послужили 
рост температуры воды, удлинение вегетацион-
ного периода и увеличение количества доступной 
пищи, в первую очередь водорослей и детрита. 

Интенсификация гидробиологических про-
цессов особенно отчетливо проявилась после 
аномально жаркого 2010 г., когда в водохранили-
ще стал формироваться дефицит растворенного 
кислорода в слое воды глубже 5 м. Условия этого 
года послужили мощным триггером для после-
дующей интенсивной вегетации фитопланктона 
с высокими концентрациями хлорофилла в 2011–
2013 гг. Позднелетний пик биомассы зоопланкто-
на в  2010  г. оказался выше раннелетнего, а  чис-
ленность ракообразных превысила 70 тыс. экз./м3.  
При этом после длительного летнего дефицита 
кислорода в три раза снизилось обилие личинок 
моллюсков рода Dreissena, которое до  сих пор 
не восстановилось.

За весь цикл многолетних наблюдений на ос-
нове интегральной кривой притока в водохрани-
лище выделено три маловодные и  четыре мно-
говодные фазы. При смене фаз водности четких 
изменений Хл  а  не  прослеживается. Для всех 
маловодных и  многоводных лет в  период поте-
пления получены близкие средние концентрации 
Хл а (13.3 ± 0.3 и 12.8 ± 0.8 мкг/л соответственно). 
В разные фазы гидрологического цикла меняется 
обилие зоопланктона. В  многоводные периоды 
биомасса зоопланктона в  среднем вдвое выше, 
чем в маловодные, за счет биостока из сопредель-
ных Шекснинского и Угличского водохранилищ.

На  фоне квазипериодических колебаний ха-
рактеристик планктона Рыбинского водохрани-
лища, в  период потепления выявлено направ-
ленное увеличение обилия и  продуктивности, 
изменение структуры и сезонной динамики всех 
групп планктона, также отмечено вселение чу-
жеродных солоновато-водных видов водорослей. 
Таким образом, потепление существенно транс-
формировало экосистему водохранилища, интен-
сифицировало процессы эвтрофирования и ухуд-
шило качество воды.
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Structure and Functioning of Plankton Communities оf the Rybinsky Reservoir  
under the Conditions of Climate Change

N. M. Mineeva1, *, V. I. Lazareva1, S. A. Poddubny1, A. V. Zakonnova1, A. I. Kopylov1,  
D. B. Kosolapov1, L. G. Korneva1, E. A. Sokolova1, I. L. Pyrina1, I. V. Mitropolskaya1

1Papanin Institute for Biology of Inland Waters, Russian Academy of Sciences,  
Borok, Nekouzskii raion, Yaroslavl oblast, Russia

*e-mail: mineeva@ibiw.ru

Based on the data of complex environmental studies, which have been regularly carried out at six standard 
stations of the Rybinsk Reservoir since the middle of the 20th century, the orientation of changes in the 
elements of the reservoir ecosystem associated with global climatic events has been analyzed. During the 
period of climate warming, which began in 1977 and continues into the 21st century, the air temperature in 
the warm season increased by 0.9°C, the water temperature by 1.4°C, the average annual inflow by 7.5%, and 
the duration of the ice-free period by two weeks. An increase in electrical conductivity and color of water, 
a decrease in transparency were noted. With significant interannual variations in biological characteristics, 
in the XXI century, the number of bacterioplankton increased by 1.7 times, and bacterial production 
doubled. Chlorophyll content increased by 1.4 times and values >15 μg/L reflecting the eutrophic state of 
the reservoir began to be observed more often. In the biomass of phytoplankton, the proportion of small cell 
forms increased. The total abundance of phytoplankton increased due to the development of cyanobacteria, 
which form a long summer maximum in the seasonal dynamics of the community. The increase in water 
mineralization promoted the progressive spread of alien brackish-water algae. Biomass of zooplankton 
increased by 2.5 times. An increase in the abundance of crustaceans (Cladocerans, by 1.6 times; Copepods, 
by 1.9 times) caused a change in the structure of zooplankton and the formation of a strong late summer peak 
of biomass. The intensification of hydrobiological processes was clearly manifested after the abnormally hot 
2010, the conditions of which not only stimulated the development of plankton communities, but also but 
also caused the formation of oxygen deficiency in the bottom layers. Warming has significantly transformed 
the ecosystem of the Rybinsk Reservoir, intensified eutrophication processes and worsened water quality. 
Changes in hydrometeorological characteristics have gone beyond the mild scenario of climate warming.

Keywords: Rybinsk Reservoir, global warming, bacterioplankton, phytoplankton, zooplankton, abundance, 
biomass, chlorophyll a, environmental factors
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Исследованы структура и динамика планктонных сообществ прибрежной зоны Куршского зали-
ва Балтийского моря в  январе–декабре 2017–2021  гг. Установлено, что на  станции прибрежной 
литорали, окруженной макрофитами, видовое разнообразие было выше, а количественные харак-
теристики фито- и зоопланктона во все сезоны и года исследования ниже, чем на более глубоко-
водной прибрежной станции, расположенной за поясом макрофитов. Исключением был период, 
когда в результате нагонных явлений биомасса фитопланктона в прибрежной литорали в октябре– 
ноябре 2018 г. возрастала до 326–627 г/м3. Ежегодно в водоеме наблюдали разные по интенсивности  
и  продолжительности цианобактериальные “цветения” воды. Численность клеток потенциаль-
но-токсичных цианобактерий превышала норматив Всемирной организации здравоохранения, 
как правило, в летние месяцы на глубоководной прибрежной станции, особенно в 2017–2018 гг. 
Это негативно сказывалось на состоянии всей экосистемы, в первую очередь — на организмах зоо-
планктона, в сообществах которых возрастала доля мертвых особей. Вода в период цианобактери-
альных “цветений” летом и осенью 2017–2018 гг. также оказывала острое токсическое воздействие  
на планктонные тест-организмы.

Ключевые слова: Куршский залив, фитопланктон, токсичные цианобактерии, зоопланктон, доля 
мертвых особей, биотестирование
DOI: 10.31857/S0320965224010028, EDN: zalesf

ВВЕДЕНИЕ
Куршский залив относится к  одним из  наи-

более крупных и высокопродуктивных водоемов 
Калининградской обл. Планктонные сообщества 
Куршского залива исследуют на протяжении дли-
тельного периода времени. В пределах россий-
ской части залива с 2002 г. по настоящее время 
проводятся регулярные мониторинговые наблю-
дения за фито- и зоопланктоном на прибрежных 
и открытых участках его акватории. К настояще-
му времени подробно исследованы видовой со-
став, структура, особенности сезонной динами-
ки доминирующих комплексов, количественные 
показатели и  трофические взаимоотношения 

Сокращения: ПТ – потенциально-токсичный; НЭБ –  
научно-экспериментальная база; ВОЗ – Всемирная орга-
низация здравоохранения.

фито- и  зоопланктона (Schmidt-Ries, 1940; Усе-
лите, 1959; Оленина, 1996; Семенова, Смыслов, 
2005; Науменко, 2008, 2009; Dmitrieva, Semenova, 
2011; Ланге, 2013; Дмитриева, 2017; Герб и  др., 
2018, 2019; Ланге, 2020; Багиров и др., 2021). Под-
робные исследования зоопланктона прибрежной 
зоны залива проведены в 1984–1986 гг. (Наумен-
ко, 2006), затем продолжены с 2007 г. (Семенова, 
2010а) по настоящее время. Ежегодно в летний пе-
риод в Куршском заливе регистрируют различные 
по  своей интенсивности цианобактериальные 
“цветения” воды. Установлено, что в  пресново-
дных водоемах 70% цианобактерий токсигенные. 
Даже виды, которые не образуют токсины, могут 
иметь гены, кодирующие их  синтез (Pham et al., 
2015). К  таксонам, которые способны выделять 
в  окружающую среду токсины (микроцистины) 

АКТУАЛЬНЫЕ ПРОБЛЕМЫ  
ПЛАНКТОНОЛОГИИ
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и  чаще всего являются возбудителями токсич-
ных “цветений” воды, относят цианобактерий 
родов Dolichospermum, Microcystis и  Planktothrix 
(Сухаревич, Поляк, 2020). В  Балтийском море 
массово развивается Nodularia spumigena Mertens 
ex Bornet & Flahault 1888, синтезирующая но-
дулярины. В  Куршском заливе нодулярины об-
наружены в  литовской части вблизи морского 
пролива (Paldavičienė et al., 2009; Pattanaik et al., 
2010). В  Куршском заливе к  микроцистин-про-
дуцирующим таксонам с установленной токсико-
генностью относятся представители рода Micro-
cystis и Planktothrix agardhii (Gomont) Anagnostidis 
& Komárek 1988 (Belykh et al., 2013; Sidelev et al., 
2020; Overlingė et al., 2021). Одна из функций циа-
нотоксинов может заключаться в их участии в ал-
лелопатических взаимодействиях  — подавлении 
роста и  развития конкурентов, защите от  врагов 
(Omidi et al., 2018). К  экологическим послед-
ствиям аллелопатических эффектов и  усиления 
синтеза цианотоксинов в  присутствии других 
организмов относят накопление токсинов в  пи-
щевой цепи и снижение биоразнообразия (Pei et 
al., 2020). Высокие концентрации микроцистинов 
неоднократно регистрировали в водах Куршского 
залива и в российской, и в литовской частях его 
акватории (Paldavičienė et al., 2009). Это может 
оказывать наиболее сильный негативный эффект 
на  планктонных Cladocera (Сиделев, Семенова, 
2019). В период цианобактериальных “цветений” 
воды может значительно возрастать доля мертвых 
особей в зоопланктоне (Семенова, 2011; Семено-
ва, 2013; Tang et al., 2014), поэтому этот показа-
тель может выступать как индикатор подобного 
вида воздействия. Влияние токсинов цианобак-
терий можно также успешно выявлять, используя 
методы биотестирования (Pesnya et al., 2022).

Несмотря на  достаточно подробную изучен-
ность, сравнение сообществ планктона прибреж-
ной зоны в  зарослях макрофитной раститель-
ности и  свободной от  макрофитов акватории, 
а  также биотестирование вод Куршского залива 
ранее не проводили. 

Цель работы — исследование структуры и ди-
намики планктонных сообществ Куршского за-
лива, особенно в  период цианобактериальных 
“цветений” воды, и влияния высоких концентра-
ции микроцистинов на  состояние зоопланктона 
в прибрежной зоне.

МАТЕРИАЛ И МЕТОДЫ ИССЛЕДОВАНИЯ
Фитопланктон и зоопланктон изучали в 2017–

2021  гг. в  прибрежной зоне российской части 
Куршского залива в  районе научно-экспери-
ментальной базы (НЭБ) Атлантического фили-
ала Всероссийского научно-исследовательского 
института рыбного хозяйства и  океанографии. 

Пробы планктона отбирали ежемесячно с  ян-
варя по  декабрь на  двух стандартных станциях 
(рис.  1). Станция НЭБ-1 располагалась в  отно-
сительно глубоководной части водоема (глубина 
3 м) на удалении 500 м от берега за поясом макро-
фитов, станция НЭБ-2 – в прибрежной мелково-
дной литоральной зоне (глубина 0.5 м), окружен-
ной поясом макрофитов. Пробы фитопланктона 
объемом 0.5 л консервировали раствором Люголя 
с  добавлением формалина и  ледяной уксусной 
кислоты. Сгущение проб проводили седимен-
тационным методом до  5–20  мл в  зависимости 
от  количества фитопланктона в  пробе. Количе-
ственную обработку выполняли по  общеприня-
той методике в счетной камере типа “Учинская” 
объемом 0.01  мл при помощи микроскопа Leica 
DM2500. Объем клеток водорослей для расчета 
биомассы вычисляли методом геометрического 
подобия. К  доминирующим относили виды, со-
ставлявшие ≥ 10% суммарной биомассы (Мето-
дика…, 1975). Для оценки степени развития ПТ 
таксонов принимали один из  рекомендованных 
нормативов ВОЗ — численность клеток всех ПТ 
таксонов 20 млрд. кл./м3, представляющий угро-
зу при использовании водоемов в рекреационных 
целях (WHO, 2004).

Пробы зоопланктона на более глубоководной 
станции (НЭБ-1) отбирали пяти–шестилитро-
вым батометром с  трех горизонтов (поверхност-
ного, среднего и  придонного), на  мелководной 
станции (НЭБ-2) – мерным ведром. После от-
бора фиксированный объем воды процеживали 
через планктонную сеть с размером ячеи 68 мкм 
и прижизненно окрашивали 7.5%-ным раствором 
анилинового голубого красителя для выявления 
доли мертвых особей в  зоопланктоне (Seepersad, 
Crippen, 1978; Дубовская, 2008; Bickel et al., 2008; 
Семенова, 2010а). После окрашивания пробы 
промывали водой и фиксировали 40%-ным фор-
малином с  сахарозой (Haney, Hall, 1973) до  ко-
нечной концентрации в  пробе 2–4%. Обработку 
и  анализ проб проводили по  стандартной мето-
дике (Методика…, 1975). В  работе использовали 
стереомикроскоп Nikon SMZ800N и  бинокуляр-
ный микроскоп Микмед-5 (ЛОМО). К  домини-
рующим относили виды, формирующие >5% чис-
ленности/биомассы зоопланктона.

Кроме стандартного изучения планктонных 
сообществ в  природе, в  лабораторных условиях 
проводили биотестирование воды, отобранной 
на  более глубоководной станции НЭБ-1. После 
отбора воду фильтровали через обеззоленные 
фильтры (белая лента), помещали в бутылку (объ-
емом 1 л) из пищевого пластика с плотно завинчи-
вающейся крышкой для исключения попадания 
кислорода. До  начала биотестирования пробы 
хранили в холодильнике при температуре 2–4°С. 
Биотестирование выполняли на  тест-организ-
мах Ceriodaphnia affinis Lilljeborg, 1901 и  Daphnia  
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magna Straus, 1820. На обоих видах проводили как 
острые, так и хронические эксперименты соглас-
но аттестованным методикам (Биологические…, 
2007; Методика..., 2007) определения токсично-
сти воды ФР.1.39.2007.03221, ФР.1.39.2011.09714, 
ФР.1.39.2007.03222 и  ФР.1.39.2015.19999. Ги-
бель ≥50% рачков за 48 ч (для Ceriodaphnia affinis) 
или  96  ч (для Daphnia magna) в  исследуемой воде 
служила критерием острой токсичности (при ус-
ловии, что в  контроле уровень их  гибели не  пре-
вышал 10%). Критерий хронической токсично-
сти — гибель ≥20% тест-организмов и достоверное 
отклонение в  плодовитости из  числа выживших 
особей по сравнению с контролем за время экспе-
римента. Достоверность различий оценивали при 
уровне значимости р <0.05 (Sokal, Rohlf, 1995).

РЕЗУЛЬТАТЫ ИССЛЕДОВАНИЯ
Фитопланктон. Всего в составе сообществ было 

выявлено 450 таксонов фитопланктона рангом 
ниже рода. Бо`льшим таксономическим разно
образием отличались отделы Chlorophyta, Bacil-
lariophyta и  Cyanoprokaryota. На  станции НЭБ-1 
число выявленных таксонов (306) было меньше, 
чем на станции НЭБ-2 (359).

Структура доминирующего комплекса 
на станции в зарослях макрофитов и в открытой 
части залива отличалась незначительно. Чис-
ло доминирующих таксонов во  все сезоны было 
выше на  станции НЭБ-1. Во  все сезоны основ-
ным доминирующим видом на  этих станциях 
была диатомея Actinocyclus normanii (W.Gregory ex 
Greville) Hustedt 1957. Зимой и  весной домини-
ровали Aulacoseira islandica (O.Müller) Simonsen 
1979, Stephanodiscus astraea (Kützing) Grunow 
1880, летом и осенью — Aphanizomenon flos-aquae, 
Limnothrix redekei (Goor) Meffert 1988, Planktothrix 
agardhii (табл. 1).

Помимо перечисленных в табл. 1 видов, в со-
ставе сообществ также были обнаружены потен-
циально-токсичные виды рода Microcystis, кото-
рые постоянно присутствовали в заливе в летние 
месяцы 2017–2021  гг., но  развивались в  мень-
ших количествах. Доля видов рода Microcystis 
на  НЭБ-1 и  НЭБ-2 варьировала от  3.2 до  10% 
(рис.  2). На  обеих станциях вклад в  биомассу 
Aphanizomenon flos-aquae в среднем был несколь-
ко выше (11%), чем Planktothrix agardhii (5–7%), 
однако Aphanizomenon flos-aquae полностью от-
сутствовал в составе сообществ в июле–августе 
в  2020  г. на  фоне возрастания роли Planktothrix 
agardhii (24%) (рис. 2). Диатомея Actinocyclus 
normanii была основным доминантом и  на  ст. 
НЭБ-1, и  на  ст. НЭБ-2. Ее  доля в  биомассе 
(41%) на  ст. НЭБ-1 превышала таковую на  ст. 
НЭБ-2 (32%). Наиболее низкие доли этого вида 
в  биомассе (3–20%) зарегистрированы в  2020 
и 2021 гг., наиболее высокие (37–61%) – в 2017–
2019 гг. (рис. 2).

Сезонная динамика фитопланктона Курш-
ского залива характеризовалась доминированием 
преимущественно диатомовых водорослей зи-
мой, цианобактерий и диатомей — весной, летом 
и осенью. На обеих станциях соотношение доми-
нирующих групп в течение сезона было сходным, 
однако уровень количественного развития фито-
планктона на  НЭБ-2 был ниже. Минимальные 
значения биомассы на станциях (5–11 г/м3) отме-
чали в январе, феврале и декабре. В марте–мае био-
масса фитопланктона варьировала от 14 до 54 г/м3  

на  ст.  НЭБ-1 и  от  10 до  14 г/м3 на  ст. НЭБ-2. 
К июню–августу биомасса возрастала и изменя-
лась в пределах 52–70 г/м3 на ст. НЭБ-1 и 11–32 г/м3  
на  НЭБ-2. В  сентябре–ноябре биомасса была 
достаточно высокой (23–55 г/м3) на  ст. НЭБ-1 
и возрастала до 26–148 г/м3 на ст. НЭБ-2 (рис. 3, 
рис. 4, табл. 2).

19.0° в.д. 20.0° 21.0° 56.0° 

Станция
НЭБ-2

Станция
НЭБ-1

55.5° 

55.5° 

54.5° 
с.ш. 

Рис. 1. Расположение станций отбора проб в прибрежной зоне Куршского залива в 2017–2021 гг.
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Рис. 2. Изменение доли доминирующих видов в биомассе фитопланктона на станциях НЭБ-1 (а) и НЭБ-2 (б) в июле–
августе 2017–2021 гг.
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Значения средней за  сезон биомассы в  2017–
2021 гг. на ст. НЭБ-1 варьировали от 15 до 51 г/м3 
(в среднем 36 г/м3). На ст. НЭБ-2 средняя за сезон 
биомасса изменялась от  9.7 до  94 г/м3 (в  среднем 

32 г/м3). Следует отметить, что в 2018 г. наблюда-
ли нагонные явления и  скопление водорослевых 
масс в зарослях макрофитов, в результате биомас-
са в октябре была 627.0 г/м3, в ноябре — 326.3 г/м3.  
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Рис. 3. Сезонная динамика биомассы фитопланктона на станциях НЭБ-1 (а) и НЭБ-2 (б) в 2017–2021 гг. I–XII — месяцы.
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В  период нагонных явлений в  фитопланктоне 
доминировал Aphanizomenon flos-aquae, создавая 
>90% биомассы фитопланктона. Без учета нагон-
ных явлений средняя биомасса на ст. НЭБ-2 была 
17 г/м3 (рис. 3, рис. 4, табл. 2).

В  июле–августе самые низкие значения сум-
марной биомассы фитопланктона были отмече-
ны в 2020 г.: 27.5 г/м3 на ст. НЭБ-1 и 15.6 г/м3 на  
ст. НЭБ-2. Максимальную биомассу (106.6 г/м3 и  
56.6 г/м3) регистрировали в 2018 г. на ст. НЭБ-1 
и ст. НЭБ-2 соответственно. Биомасса цианобак-
терий на  ст. НЭБ-2 была 4.2–10.5 г/м3 (в  сред-
нем 7.1 г/м3), на ст. НЭБ-1 она была выше от 8.4 
до 37.6 г/м3 (в среднем 20.6 г/м3) (табл. 3). 

Численность потенциально-токсичных циано-
бактерий характеризовалась значительной межго-
довой изменчивостью. Ее  наибольшие значения 
во  все года наблюдений отмечали на  ст. НЭБ-1. 
В  августе 2018  г. на  этой станции зарегистриро-
ван максимум численности  — 161  млрд кл/м3, 
который был сформирован интенсивным разви-
тием в  основном цианобактерий рода Microcystis 
(табл. 3).

Ежегодно, особенно с  мая по  сентябрь, чис-
ленность ПТ таксонов превышала уровень  
(20 млрд кл/м3), представляющий угрозу при ис-
пользовании водоемов в  рекреационных целях 
(рис.  5а). Уровень развития ПТ таксонов на  ст. 
НЭБ-2 был существенно ниже и превышал нор-
матив ВОЗ только в апреле, июле, августе и сен-
тябре отдельных лет (рис. 5б).

Зоопланктон. В  период исследований в  зоо-
планктоне было найдено 80 видов, из  них ко-
ловраток  — 44 вида, ветвистоусых ракообраз-
ных  — 17, веслоногих  — 19. Также в  весенний 
и  летний периоды отмечены велигеры двуствор-

чатых моллюсков. На ст. НЭБ-1 выявлено 55 ви-
дов, на ст. НЭБ-2 – 71 вид. Минимальное число 
видов наблюдали в зимний период (18–24), затем 
к весне оно резко возрастало (до 36–51), остава-
ясь примерно на том же уровне в летний период 
(41–51), и снижалось к осени (до 28–31).

Во все сезоны на обеих станциях среди доми-
нирующих видов были отмечены только два вида 
коловраток: Keratella cochlearis и Keratella quadrata. 
У всех других видов численность изменялась по се-
зонам и станциям (табл. 1). Число доминирующих 
видов возрастало от зимнего периода к весеннему 
и летнему и снижалось к осени. Многие домини-
рующие виды были общими для обеих станций 
исследований, однако имелись и различия. Во все 
сезоны в состав доминантов на ст. НЭБ-1 входил 
Eudiaptomus graciloides, на  ст. НЭБ-2 – Chydorus 
sphaericus. На ст. НЭБ-1, в отличие от ст. НЭБ-2, 
комплекс доминирующих видов включал Cyclops 
scutifer зимой, Bosmina coregoni весной, Daphnia 
galeata весной, летом и осенью, Pompholyx sulcata 
и  Diaphanosoma mongolianum летом, Bosmina co-
regoni f. thersites осенью. На  ст. НЭБ-2 среди до-
минантов весной и летом была отмечена Bosmina 
longirostris, также летом доминировали Asplanchna 
herricki, Sida crystallina и Eucyclops serrulatus.

Наибольшее число видов-индикаторов эвтро-
фных условий среди доминирующих видов 
на  обеих станциях было отмечено летом, мини-
мальное — зимой (табл. 1). Зимой и весной среди 
доминирующих видов на  ст. НЭБ-2 присутство-
вало больше видов-индикаторов, чем на ст. НЭБ-
1, летом и  осенью их  число на  обеих станциях 
было одинаково.

Выявлены межгодовые изменения в  составе 
и  соотношении доминирующих видов, которые 

Биомасса, г/м3
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Рис. 4. Изменение средней биомассы фитопланктона в 2017–2021 гг. 1 – биомасса на ст. НЭБ-1; 2 – на ст. НЭБ-2 
в 2018 г.; 3 – на ст. НЭБ-2 без учета данных за октябрь–ноябрь 2018 г.
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наиболее ярко проявлялись в  период массового 
развития фитопланктона в июле-августе (рис. 6). 
В 2018 г. при максимальной интенсивности раз-
вития фитопланктона в  зоопланктоне была за-
регистрирована максимальная доля видов-инди-
каторов эвтрофных условий: Chydorus sphaericus 
и Bosmina coregoni f. thersites. Из состава доминан-
тов на  ст. НЭБ-1 выпал Eudiaptomus graciloides. 
В 2020 г. при минимальной интенсивности разви-
тия фитопланктона Chydorus sphaericus и Bosmina 

coregoni f. thersites, наоборот, выпадали из состава 
доминантов, в который вместо них на ст. НЭБ-1 
вошла Daphnia galeata, на ст. НЭБ-2 – Sida crystal-
lina, Daphnia galeata и Eucyclops serrulatus.

Минимальные значения численности и  био-
массы зоопланктона на станциях НЭБ-1 и НЭБ-2 
были отмечены в  зимний период (январь–фев-
раль). В  это время по  численности доминирова-
ли коловратки, по биомассе — веслоногие рако-
образные. На  ст. НЭБ-2 в  отдельные годы была 

29
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Рис. 5. Численность ПТ цианобактерий на ст. НЭБ-1 (а) и ст. НЭБ-2 (б) в 2017–2021 гг.
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высока доля ветвистоусых ракообразных (рис. 7). 
Затем, в  весенний период наблюдалась вспыш-
ка численности зоопланктона. Как правило, она 
была в  апреле, иногда — в  мае, и  определялась 
массовым развитием коловраток р. Keratella. 
В этот период численность зоопланктона достига-
ла максимальных за год величин: 2267 тыс. экз./м3  
(апрель 2019  г.) и  499–552  тыс. экз./м3 (апрель 
2018–2019  гг.) на  станциях НЭБ-1 и  НЭБ-2 со-
ответственно. Максимальные значения биомас-
сы на  станции НЭБ-1 были отмечены в  период 
массового развития ветвистоусых ракообразных, 
которое наблюдали в  весенне-летний период. 
Максимальная за весь период исследований био-
масса на станции НЭБ-1 (13.4 г/м3) была в июне 
2018  г. в  период массового развития Daphnia 
galeata. Максимумы биомассы на станции НЭБ-2  
связаны с массовым развитием ветвистоусых ра-
кообразных, а также с развитием веслоногих ра-
кообразных и  коловраток, их  отмечали весной, 
летом и осенью. Максимальная за весь период ис-
следований биомасса на станции НЭБ-2 (2.7 г/м3) 
была зарегистрирована в апреле 2018 г. в период 
массового развития Cyclops kolensis. Высокие зна-
чения биомассы в июне 2017 г. вызваны массовым 
развитием Bosmina longirostris, в  июле 2017  г.  — 
B. coregoni, в августе 2017 г. — Asplanchna herricki, 
в  сентябре  — Bosmina coregoni f. thersites, октябре 
2018  г.  — Chydorus sphaericus, в  августе 2020  г.  — 
Sida crystallina и Eucyclops serrulatus. К ноябрю–де-
кабрю на обеих станциях численность и биомасса 
зоопланктона снижались. В одни годы они были 
сопоставимы с  отмеченными в  январе–феврале, 
в другие годы — значительно превышали их. Так, 
превышение наблюдали в  ноябре 2020  г. на  ст. 
НЭБ-1 в  период массового развития коловраток 
рода Keratella и  в  декабре 2019  г. на  ст. НЭБ-2, 
когда в массе развивались Cyclops kolensis и Eudia
ptomus graciloides.

В  целом, по  осредненным за  2017–2021  гг. 
данным, пик численности на  станциях НЭБ-1 
и  НЭБ-2 характерен для апреля, ярко выражен-
ный пик биомассы на станции НЭБ-1– для июня. 
На  ст. НЭБ-2 ярко выраженный пик биомасс 
отсутствовал. Возрастание биомассы отмечали 
в апреле, июне и августе (рис. 8). Количественные 
показатели зоопланктона на более глубоководной 
ст. НЭБ-1 всегда превышали таковые на  при-
брежной ст. НЭБ-2, при этом средняя за год чис-
ленность была выше в  1.2–4.3  раза, биомасса  — 
в 2.1–16.2 раза.

Средняя за год численность зоопланктона на ст. 
НЭБ-1 колебалась от 184.5 до 397.0 тыс. экз./м3,  
на  ст. НЭБ-2 – от  61.5 до  195.6  тыс. экз./м3.  
Максимальные средние за  год значения числен-
ности на обеих станциях были отмечены в 2019 г., 
минимальные на ст. НЭБ-1 в 2017 г., на ст. НЭБ-2 –  
  2021  г. (табл.  2). Средняя за  год биомасса зо-
опланктона на  ст. НЭБ-1 колебалась от  1.17 

до 2.87 г/м3, на ст. НЭБ-2 – от 0.07 до 0.77 г/м3.  
Максимальная средняя за  год биомасса на  
ст. НЭБ-1 была зарегистрирована в  2018  г.,  
на  ст. НЭБ-2 – в  2017  г. Минимальная сред-
няя за год биомасса на ст. НЭБ-1 была в 2019 г.,  
на ст. НЭБ-2 – в 2021 г.

Доля мертвых особей в  зоопланктоне Кур-
шского залива в  период исследований изменя-
лась в  широких пределах: на  ст. НЭБ-1 – от  0.6 
до  19.2% численности и от  0.1 до 14.8% биомас-
сы зоопланктона, на ст. НЭБ-2 – от 1.0 до 59.3% 
и от 0.1 до 53.2% соответственно (рис. 9). На ст. 
НЭБ-1 на  протяжении периода исследований 
доля мертвых особей, как правило, не  превы-
шала 5–7%. Повышенные доли мертвых особей 
(11–19% численности) отмечали в 2017 г. с июня 
по  октябрь и  в  2018  г. с  июля по  октябрь. Мак-
симальные доли мертвых особей в  численности 
и биомассе зоопланктона для ст. НЭБ-1 были за-
фиксированы в июле 2018 г. В этот период мак-
симальные доли мертвых особей отмечали у вет-
вистоусых ракообразных Chydorus sphaericus (26%) 
и Daphnia galeata (37%), а также науплиусов Cyclo-
poida (30) и Calanoida (40%). На станции НЭБ-2 
доля мертвых особей также, как и на ст. НЭБ-1, 
на протяжении периода исследований редко пре-
вышала 5–7%. Повышенные доли мертвых особей 
были отмечены в  июле–августе 2017 и  2018  гг.: 
10–11 и 16% от численности зоопланктона соот-
ветственно. Максимальные доли мертвых особей 
на ст. НЭБ-2 были зафиксированы в осенний пе-
риод 2018  г. и достигали в октябре 43.7 и 45.2%, 
в ноябре — 59.3 и 53.2% численности и биомассы 
зоопланктона соответственно. В этот период на-
блюдали высокую долю мертвых особей во  всех 
таксономических группах зоопланктона, особен-
но среди ветвистоусых ракообразных и коловра-
ток: Daphnia galeata (67–95%), Chydorus sphaericus 
(51–70%), Keratella quadrata (62–66%), Kellicotia 
longispina (50–72%), а  также у  науплиусов Cyclo-
poida (40–60%), Calanoida (65–80%) и Eudiaptomus 
graciloides (49–100%). Для ряда видов (Euchlanis 
dilatata, Bosmina coregoni f. thersites, Cyclops kolensis 
и  др.), которые присутствовали в  этот период, 
доля мертвых особей не достигала таких высоких 
величин. В 2017–2019 гг. была выявлена положи-
тельная корреляционная связь между долей мерт-
вых особей на ст. НЭБ-1 и биомассой Microcystis 
(R2 =0.36). Наиболее высокие коэффициенты 
корреляции отмечены в 2018 г. (R2 =0.47) и 2019 г. 
(R2 =0.51), тогда как в 2020–2021 гг. такая связь 
отсутствовала. Для ст. НЭБ-2 связь между до-
лей мертвых особей и  биомассой Microcystis 
не выявлена, но получена положительная связь 
с биомассой цианобактерий, особенно в 2018 г. 
(R2 =0.71).

В целом по осредненным за год данным мак-
симальные величины доли мертвых особей зоо
планктона были в  2017–2018  гг., минималь-
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Рис. 6. Изменение доли доминирующих видов в численности (а) и биомассе (б) зоопланктона в июле–августе 2017–2021 гг.
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ные — в 2020 г. (табл. 2), максимальные величины 
в период “цветения” воды — в 2018 г., минималь-
ные — также в 2020 г. (табл. 3).

Биотестирование. В градации результатов био-
тестирования на  планктонных ракообразных су-
ществуют три степени оценки воздействия: острое 
токсическое воздействие, хроническое токсиче-
ское воздействие и отсутствие воздействия. В на-
ших исследованиях проведена детализация этих 
градаций. Даже когда воздействие отсутствовало 
(различия между плодовитостью в  опыте и  кон-
троле были недостоверны), отмечали, было  ли 
в  опыте легкое стимулирование (плодовитость 
в опыте была выше, контрольной) или подавление 
(плодовитость в опыте была ниже). Когда в опыте 
было выявлено хроническое воздействие, также 
указывали, наблюдалось  ли в  опыте стимулиро-
вание или подавление аналогично, как и в случае 
отсутствия воздействия. Также нами была добав-
лена промежуточная градация — острое токсиче-
ское воздействие в ряду поколений, когда за уста-
новленный для острого токсического воздействия 
промежуток в 48 или 96 ч в опыте по сравнению 
с контролем не погибало ≥ 50% особей и их по-
томства, но  они погибали за  более длительный 
период.

Острое токсическое воздействие воды из Кур-
шского залива, при котором погибало ≥ 50% 
особей, для Daphnia magna Straus было отмечено 
в июне, июле, сентябре и октябре 2017 г. и в июне 
2018 г., для Ceriodaphnia affinis Lilljeborg — в июне, 
июле и сентябре 2017 г. и в июне 2018 г. (табл. 4). 
Острое токсическое воздействие в ряду поколений 

для обоих видов наблюдали в августе 2018 г. Хро-
ническое токсическое воздействие, при котором 
было отмечено подавление рождаемости в опыте 
по сравнению с контролем, регистрировали в от-
дельные летние и осенние месяцы 2017–2019 гг. 
и 2021 г. В остальные периоды наблюдали хрони-
ческое стимулирование показателей рождаемости 
обоих видов или воздействия отмечено не было. 
В некоторые месяцы в зимний период проводили 
только острые эксперименты, которые показали 
отсутствие острой токсичности зимой и для Daph-
nia magna, и для Ceriodaphnia affinis.

Таким образом, наиболее сильное отрицатель-
ное воздействие на планктонные тест-организмы, 
проявляющееся в острой токсичности или острой 
токсичности в ряду поколений, вода из Куршско-
го залива оказывала с июня по сентябрь–октябрь 
2017–2018  гг. Также воздействие было негатив-
ным при подавлении плодовитости в опыте, что, 
в  основном, отмечали в  ряде летних и  осенних 
месяцев 2017–2019  гг. и  2021  г. В  остальные пе-
риоды воздействие было стимулирующим или от-
сутствовало.

ОБСУЖДЕНИЕ РЕЗУЛЬТАТОВ
В результате проведенных исследований уста-

новлено, что число выявленных таксонов фито-
планктона в  прибрежной литорали было выше, 
чем в прибрежной, свободной от макрофитов ча-
сти залива. По сравнению с 2002–2010 гг., доми-
нирующий комплекс фитопланктона Куршского 
залива не  претерпел существенных изменений 
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Рис. 7. Сезонная динамика численности (а, в) и биомассы (б, г) зоопланктона на ст. НЭБ-1 (а, б) и станции НЭБ-2  
(в, г) в 2017–2021 гг.
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Рис.  8. Изменение средней численности (1) и  биомассы (2) зоопланктона в  2017–2021  гг. на  станциях НЭБ-1 (а) 
и НЭБ-2 (б).

(Дмитриева, 2017). Однако на станциях прибреж-
ной зоны в  2020  г. наблюдали меньший вклад 
в  значения биомассы Aphanizomenon sp. на  фоне 
возрастания роли Planktothrix agardhii в июле–ав-
густе.

Подобную структурную перестройку в  2020  г. 
отмечали на  станциях вдоль всего побережья 
Куршского залива (Багиров и др., 2021). Возмож-
но, как следствие структурных перестроек до-

минирующего комплекса, произошло снижение 
интенсивности “цветения” воды в  2020–2021  гг. 
Виды цианобактерий (Planktothrix agardhii, Mi-
crocystis sp.,) массово развивающиеся в заливе 
в эти года, не способны формировать обширные 
“пятна цветения” и большие по площади скопле-
ния подобно тому, как это происходит в  случае 
“цветения” воды Aphanizomenon flos-aquae. В пе-
риод с  2002 по  2010  гг. Aphanizomenon flos-aquae 
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Рис. 9. Доля мертвых особей зоопланктона в Куршском заливе на станциях НЭБ-1 (а) и НЭБ-2 (б) в 2017–2021 гг.

развивался в заливе более интенсивно, формируя 
обширные “пятна цветения” и в прибрежной ли-
торали, и в пелагиали водоема (Дмитриева, 2017). 

Ранее было установлено, что в  прибрежной 
зоне залива скопление и  последующее разложе-
ние водорослевых масс может приводить к  пол-
ному отсутствию кислорода (до  8 сут), что на-
блюдали в августе 2002 г. (Aleksandrov et al., 2018). 
Доминирующие в  июле–августе 2017–2021  гг. 
потенциально-токсичные (токсигенные) виды 

цианобактерий, преимущественно рода Micro-
cystis и  Planktothrix agardhii, в  Куршском заливе 
характеризуются различным по  интенсивности 
уровнем развития по  годам. Так, наибольшую 
долю в биомассе и численности клеток видов рода 
Microcystis наблюдали на станциях в открытой ча-
сти Куршского залива в 2006 г. (Дмитриева, 2017). 
По  данным исследований литовской части за-
лива, на  станции, наиболее близко расположен-
ной к  границе с  российской частью акватории, 
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концентрация микроцистина (MC-LR) в  июле–
октябре 2006  г. варьировала от  0 до  134.2 мкг/л 
и  в  среднем достигала 13.7 мкг/л (Paldavičienė  
et al., 2009). Согласно рекомендациям ВОЗ, кон-
центрация микроцистина (MC-LR) в  питьевой 
воде не должна превышать 1 мкг/л при однократ-
ном применении и  0.1 мкг/л при многократном 
потреблении (WHO, 2003). При использовании 
водоемов в  рекреационных целях представляют 
угрозу численность цианобактерий 20 млрд кл./м3  
и концентрации микроцистинов 2–4 мкг/л (WHO, 
2004). В  2017  г. концентрация микроцистинов 
была 5–10 мкг/л в  прибрежной защищенной 
макрофитами литорали и 11.3–13.5 мкг/л в при-
брежной зоне вне пояса макрофитной раститель-
ности (Герб и др., 2018; Sidelev et al., 2020). Летом 
2018  г. выявлено присутствие микроцистинов 
в воде прибрежной части Куршского залива, но, 
по сравнению с предыдущими годами, в меньших 
количествах и с меньшей частотой. В течение лет-
него периода микроцистины обнаруживали четы-
режды в  концентрации 5 мкг/л в  начале июня и 
1 мкг/л — в июле–августе (Герб и др., 2019). 

Биомасса цианобактерий в  летние месяцы 
2017–2021 гг. в среднем была выше в прибрежной 
части залива за поясом макрофитной раститель-
ности по сравнению с прибрежной мелководной 
литоральной зоной. Такая  же тенденция была 
отмечена для численности клеток ПТ цианобак-
терий и для суммарной средней за год биомассы 
фитопланктона. Средние за  год значения био-
массы фитопланктона без учета высоких био-
масс, сформировавшихся в  результате нагонных 
явлений, на  станции свободной от  макрофитной 
растительности (НЭБ-1) были выше (32 г/м3), чем 
на  станции в  литоральной зоне (17 г/м3). Сход-

ные показатели биомассы были получены для 
литоральной зоны залива вдоль всего побережья 
Куршской косы при проведении сезонных на-
блюдений в  2017–2020  гг.: 11.7–18.0 г/м3 (Герб 
и  др., 2018, 2019; Ланге и  др., 2020; Багиров 
и  др., 2021). Различия изучаемых показателей 
могут быть обусловлены расположением стан-
ции литоральной зоны в  зарослях макрофитов, 
которые служат ограничивающим барьером для 
распространения и  развития микроводорос-
лей (Семенченко, 2013; Sharip, 2021; Zeng et al., 
2022). В макрофитной части оз. Неро был отме-
чен меньший уровень количественного развития 
фитопланктона и  токсигенных цианобактерий 
по  сравнению с  планктонной, что указывало 
на их конкурентное исключение со стороны во-
дных растений (Сиделев, Семенова, 2022). При 
увеличении интенсивности зарастания водоема 
прибрежно-водная растительность начинает по-
давлять развитие фитопланктона. Объясняется 
это, главным образом, недостатком солнечно-
го света в  зарослях и  конкуренцией за  биоген-
ные элементы, изменением ионного состава 
водной среды, а  также отрицательным аллело-
патическим воздействием. Это происходит уже 
при биомассе водной растительности ~1.5 кг/м3 
(Кутова, 1973; Садчиков, Кудряшов, 2004). Пло-
щадь зарастания Куршского залива основными 
макрофитами  — тростником обыкновенным, 
расширяющим свой ареал в  двухтысячных го-
дах по  сравнению с  концом пятидесятых годов 
прошлого века, достигает 480 га, камышом озер-
ным — 305 га (Фельдман, 2006). Надземная био-
масса только этих видов в 2005–2006 гг. в весен-
не-летний период была 1.3–1.4 кг/м3 (Фельдман, 
2008).

Таблица 4. Результаты биотестирования воды Куршского залива в 2017–2021 гг.

Месяц Ceriodaphnia affinis Daphnia magna
2017 2018 2019 2020 2021 2017 2018 2019 2020 2021 

Январь ХВ+ ХВ+ – ОВ+ – ХВ+ ОВ+ – ОВ+ –
Февраль ХВ+ ХВ+ – ОВ+ – ХВ+ ХВ+ – ХВ+ –
Март ХВ+ ОВ+ – ОВ+ ХВ– ХВ+ ОВ– – ХВ+ ХВ–
Апрель ХВ+ ХВ+ ОВ– ОВ– ОВ– ОВ– ХВ+ ОВ– ХВ+ ОВ+
Май ХВ+ ХВ– ХВ+ ХВ+ ХВ– ОВ– ХВ– ХВ+ ОВ+ ХВ+
Июнь ТВ ТВ ХВ+ ХВ+ ХВ+ ТВ ТВ ОВ+ ХВ+ ХВ+
Июль ТВ ТВ* ХВ+ ХВ+ ХВ+ ТВ ТВ* ОВ+ ХВ+ ХВ+
Август ХВ– ТВ* ХВ– ХВ+ ХВ+ ХВ– ТВ* ОВ+ ХВ+ ХВ+
Сентябрь ТВ ХВ+ ХВ– ОВ+ ОВ+ ТВ ХВ+ ОВ– ХВ+ ХВ+
Октябрь ХВ– ОВ+ ОВ– ОВ- ХВ– ТВ ОВ+ ХВ+ ОВ– ХВ–
Ноябрь ХВ+ – ОВ– ОВ+ – ОВ+ – ХВ– ОВ+ –
Декабрь ОВ+ – ОВ+ ОВ+ – ХВ+ – ХВ+ ОВ+ –

Примечание. “–” – острого токсичного воздействия нет, хронические опыты не проводили. ОВ+ – отсутствие воздействия 
(слабое стимулирование). ОВ– – отсутствие воздействия (слабое подавление). ХВ+ – хроническое токсическое воздействие 
(стимулирование). ХВ– – хроническое токсическое воздействие (подавление). ТВ* – острое токсическое воздействие в ряду 
поколений. “ТВ” – острое токсическое воздействие.
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В  зоопланктоне в  период исследований были 
отмечены как типичные для Куршского зали-
ва виды (Науменко, 2006, 2008, 2009; Семенова, 
2010а; Полунина, Родионова, 2017), так и харак-
терные для этого водоема доминирующие виды 
и их смена по сезонам (Науменко, 2006, 2009; Се-
менова, 2010а, 2011; Dmitrieva, Semenova, 2011; 
Герб и др., 2018, 2019; Ланге и др., 2020; Багиров 
и др., 2021). В отличие от работ, проводимых в по-
следние десятилетия, настоящее исследование 
выполнено на  протяжении всего года и  помимо 
вегетационного периода (с  марта–апреля по  ок-
тябрь–ноябрь) охватывало декабрь, январь и фев-
раль. Подробные исследования в зимний период 
в  Куршском заливе, как и  подробные исследо-
вания прибрежной зоны в  районе НЭБ Атлан-
тического филиала Всероссийского научно-ис-
следовательского института рыбного хозяйства 
и океанографии были проведены в 1984–1986 гг., 
т.е. >30  лет назад (Науменко, 2006). По  данным 
наших исследований, по  сравнению с  исследо-
ваниями в 80‑х годах XX в., в зимний и ранневе-
сенний периоды в  массе развивался вид Cyclops 
kolensis, который не регистрировали предыдущие 
исследователи, но  вид указывался как массовый 
и доминирующий в зимних зоопланктонных со-
обществах (Ривьер, 2012). Виды Bosmina coregoni f. 
thersites и Chydorus sphaericus входили в состав до-
минирующих и в открытой, и в прибрежной зоне 
Куршского залива в  годы наиболее интенсивно-
го “цветения воды” (Семенова, 2010б; Dmitrieva, 
Semenova, 2011), что также было отмечено и в на-
ших исследованиях.

По данным 80‑х годов XX в., пик численности 
зоопланктона в прибрежной зоне в районе иссле-
дований отмечали в мае, пик биомассы — в июле. 
По  нашим данным (2017–2021  гг.), произошло 
смещение: пик численности наблюдался в  апре-
ле, а пик биомассы — в июне в момент массового 
развития Daphnia galeata. Такое смещение пиков 
развития зоопланктона на  более ранний период 
может, с одной стороны, объясняться локальным 
потеплением климата за  последние 30  лет. Это 
подтверждают объективные наблюдения и  трен-
ды роста температур как непосредственно в рай-
оне исследований (Семенова, 2013), так и в целом 
для Балтийского региона (Viitasalo, Bonsdorff, 
2022). Большую роль в  этом могут играть более 
мягкие зимы и раннее наступление весны. С дру-
гой стороны, наблюдающееся в  июле–августе 
массовое развитие цианобактерий негативно ска-
зывается на крупных Daphnia galeata (Tillmanns et 
al., 2008; Semenova et al., 2017), которые составля-
ют основу биомассы в  июне. Возможно, смеще-
ние пика развития дафний на более ранний срок 
связано и с избеганием “цветений” воды и пресса 
хищников (Mehner et al., 1998).

Сезонные колебания численности и  биомас-
сы зоопланктона, а  также их  средние значения 

характерны для Куршского залива и близки к от-
меченным для его акватории и  района исследо-
ваний (Науменко, 2006, 2009; Dmitrieva, Semeno-
va, 2011). В соответствии с данными предыдущих 
наблюдений (Семенова, 2010б), также отмечены 
более низкие количественные показатели зоо
планктона в  защищенной макрофитами зоне  
(ст. НЭБ-2) по сравнению со свободной от макро-
фитов более глубоководной прибрежной зоной 
водоема. Сходное распределение количествен-
ных показателей в 2017–2021 гг. наблюдали и для 
фитопланктона. Менее интенсивное развитие 
фитопланктона на мелководной ст. НЭБ-2 могло 
ограничивать количественное развитие зооплан-
ктона вследствие уменьшения пищевых ресурсов. 
Также снижение количественных показателей 
зоопланктона могло быть связано с прессом хищ-
ников (Науменко, 2006; Sagrario et al., 2009).

Массовое развитие цианобактерий наиболее 
негативно сказывалось на  сообществе зооплан-
ктона в 2017–2019 гг., когда в летне-осенний пе-
риод отмечали повышенные доли мертвых особей 
в зоопланктоне — особенно среди наиболее чув-
ствительных к “цветению” воды видов (Семено-
ва, 2011; Semenova et al, 2017). Воздействие ток-
синов цианобактерий служит одной из  причин 
повышения доли мертвых особей в пресноводных 
экосистемах (Tang et al., 2014). На  ст. НЭБ-1, 
по-видимому, основной причиной повышенной 
гибели зоопланктона было влияние цианотокси-
нов Microcystis spp., для которых в Куршском за-
ливе была установлена токсикогенность (Belykh 
et al., 2013; Semenova et al., 2017). В воде в районе 
исследований в  летний период 2017  г. были за-
регистрированы микроцистины в  бóльших кон-
центрациях, чем в 2018 г. (Герб и др., 2018, 2019). 
В 2017–2019 гг. выявлена положительная корре-
ляция доли мертвых особей в зоопланктоне и био-
массы Microcystis spp. — аналогично тому, как это 
наблюдали в заливе в 2007 и 2008 гг. (Семенова, 
Дмитриева, 2010). Токсическое влияние на  зоо-
планктон также подтверждается данными биоте-
стирования, согласно которым в  летне-осенний 
период 2017–2018 гг. было отмечено острое ток-
сическое воздействие на планктонных ракообраз-
ных. В июле и августе 2018 г., по данным биотести-
рования, наблюдали гибель ≥50% особей Daphnia 
magna и  Ceriodaphnia affinis за  более длительный 
период, чем предполагают острые эксперимен-
ты по установлению токсичности. Вероятно, это 
связано с накопительным эффектом воздействия 
токсинов, концентрация которых была ниже, чем 
в 2017 г. (Герб и др., 2018, 2019; Sidelev et al., 2020; 
Nandini, Sarma, 2023). Также следует отметить 
и  2019  г., когда доли мертвых особей в  летне-о-
сенний период были ниже, чем в  2017–2018  гг., 
а по  данным биотестирования, острое токсиче-
ское воздействие отсутствовало. Выявлено лишь 
хроническое подавление репродуктивных пока-
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зателей, хотя биомассы Microcystis spp. в отдельные 
месяцы были велики. Таким образом, и по данным 
наблюдений в природе, и по лабораторным иссле-
дованиям возможное воздействие цианотоксинов 
на  зоопланктон в  летне-осенний период 2019  г. 
было слабым. В водоемах популяция цианобакте-
рий часто представлена несколькими видами, при 
этом токсичность цианотоксинов, образованных 
штаммами одного вида, может различаться на не-
сколько порядков (Sivonen, Jones, 1999). На  про-
центное соотношение токсигенных видов в  фи-
топланктоне способно оказать синергетический 
эффект сочетание повышенной температуры с дру-
гими абиотическими и  биотическими факторами 
среды (Rastogi et al., 2015). Показано, что штаммы 
Microcystis aeruginosa, не  проявлявшие токсичных 
свойств, начинают продуцировать токсины при 
повышении температуры воды (Dzialls, Grossart, 
2011). В 2019 г. в фитопланктоне Куршского зали-
ва могли развиваться нетоксигенные представи-
тели цианобактерий или  сочетание абиотических 
условий не  способствовало синтезу микроцисти-
нов токсигенными штаммами цианобактерий. 
На ст. НЭБ-2 к воздействию токсинов на зооплан-
ктон может добавляться фактор пониженного со-
держания кислорода в  момент нагона больших 
биомасс фитопланктона и  их  последующего раз-
ложения (Брагинский и  др., 1968). Этот эффект,  
по-видимому, возникал в октябре–ноябре 2018 г. 
Заморные явления в прибрежной зоне в результате 
нагонов отмечали в прибрежной зоне Куршского 
залива и ранее (Ежова и др., 2012; Семенова, 2013; 
Aleksandrov et al., 2018). Несмотря на повышенные 
значения доли мертвых особей в  зоопланктоне 
в 2018 г., отмеченные в 2017–2021 гг. максималь-
ные значения этого показателя были на  обеих 
станциях ниже зарегистрированных для Курш-
ского залива в летний и осенний периоды 2010 г. 
(Семенова, 2013). В 2010 г. в условиях аномального 
жаркого лета доля мертвых особей достигала 76.2 
и  62.0% численности и  биомассы зоопланктона 
соответственно. В  этот период на  части аквато-
рии залива зарегистрировано подавление разви-
тия зоопланктонного сообщества в  целом, ана-
логичные явления подавления зоопланктона при 
массовом цветении цианобактерий были отмече-
ны в 2010 г. в Чебоксарском вдхр. (Копылов и др., 
2020). То есть в отдельные годы (до 2017–2021 гг.) 
на  акватории Куршского залива в  момент циа-
нобактериальных “цветений” воды воздействие 
на зоопланктон могло быть более интенсивным, 
чем в 2017–2018 гг.

Исследования, посвященные биотестирова-
нию природных вод на  планктонных тест-ор-
ганизмах немногочисленны (Томилина и  др., 
2018, 2020; Ложкина и  др., 2020; Tomilina et al., 
2021). Ни в одном из них не было зафиксировано 
острого токсического воздействия, хотя в иссле-
дованных водоемах (оз. Неро, Рыбинское вдхр., 

р.  Волга) периодически отмечают “цветения” 
воды цианобактериями, в том числе токсичными 
(Корнева и др., 2012; Chernova et al., 2020; Сиделев, 
Семенова, 2022). По-видимому, в Куршском зали-
ве уровень развития токсичных видов цианобакте-
рий, способных негативно влиять на планктонных 
животных, превышает уровень их  развития в  пе-
речисленных выше водоемах. Это подтверждают 
данные о  меньшем содержании микроцистинов 
в водах их акваторий (0.1–5.3 мкг/л) по сравнению 
с таковым в водах Куршского залива (13.7 мкг/л) 
(Paldavičienė et al., 2009; Sidelev et al., 2020).

ЗАКЛЮЧЕНИЕ
Сезонная динамика фитопланктона прибреж-

ной зоны Куршского залива в  2017–2021  гг. ха-
рактеризовалась развитием преимущественно 
диатомовых водорослей зимой и  цианобактерий 
и  диатомей весной, летом и  осенью. В  среднем 
за исследуемый период суммарная биомасса фи-
топланктона, биомасса цианобактерий и  чис-
ленность клеток ПТ таксонов на  более глубо-
ководной ст. НЭБ-1 была выше во  все сезоны, 
по  сравнению с  мелководной ст. НЭБ-2. Ис-
ключением были октябрь и  ноябрь 2018  г., ког-
да в период нагонных ветров в прибрежной зоне 
в  зарослях макрофитов скапливались большие 
биомассы цианобактерий и, соответственно, 
происходило значительное увеличение суммар-
ной биомассы фитопланктона. В  зоопланктоне 
района исследований, по  сравнению с  данными 
1980‑х годов, Cyclops kolensis стал доминирующим 
видом зимних и  ранневесенних сообществ. Пик 
численности зоопланктона сместился на апрель, 
пик биомассы — на июнь, что может быть связано 
с локальным потеплением климата и избеганием 
планктонными организмами летних “цветений” 
воды. Максимальная степень воздействия ци-
анобактериальных “цветений” и  выделяющих-
ся в  этот период метаболитов (микроцистинов) 
на  зоопланктонные организмы, проявляющаяся 
в  возрастании доли мертвых особей в  зооплан-
ктоне и остром токсическом воздействии соглас-
но результатам биотестирования, зафиксирована 
в летне-осенний период 2017–2018 гг. В это вре-
мя были отмечены наибольшие численности ПТ 
цианобактерий, превышающие норматив ВОЗ 
в июле–сентябре в 3–11 раз и в 1–6 раз на стан-
циях НЭБ-1 и НЭБ-2 соответственно, также заре-
гистрированы наибольшие биомасса видов рода 
Microcystis и содержание токсинов в воде залива. 
Осенью 2018 г. в период нагонных явлений в ме-
нее глубоководной зоне были выявлены макси-
мальные доли мертвых особей зоопланктона. Ми-
нимальную степень воздействия на  зоопланктон 
отмечали в 2020 г., когда численность ПТ циано-
бактерий, биомасса Microcystis и  фитопланктона 
в  целом были самыми низкими за  исследуемый 
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период. Доля мертвых особей в  зоопланктоне 
летом и осенью 2020 г. также была наименьшей. 
В это время было зафиксировано лишь хрониче-
ское токсическое воздействие на  тест-объекты, 
которое заключалось в  стимулировании их  ре-
продуктивных показателей, связанных с  повы-
шенной продуктивностью воды Куршского зали-
ва, или же токсического воздействия не отмечали.
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Structure and Dynamics of Plankton Communities in the Coastal Zone  
of the Curonian Lagoon of the Baltic Sea in 2017–2021  

in the Period of Cyanobacterial Bloom
 O. A. Dmitrieva1, 2, *, A. S. Semenova1, 3, E. Y. Kazakova1

1Atlantic Branch of the Russian Federal Research Institute of Fisheries and Oceanography “VNIRO”  
(“AtlantNIRO”), Kaliningrad, Russia

2Shirshov Institute оf Oceanology, Russian Academy of Sciences, Moscow, Russia
3Papanin Institute for Biology of Inland Waters Russian Academy of Sciences,

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

The structure and dynamics of plankton communities in the coastal zone of the Curonian Lagoon of the Bal-
tic Sea in January-December 2017–2021 was studied. It was found that at the coastal shallow littoral station 
surrounded by macrophytes the species diversity was higher, and the quantitative characteristics of phyto-
plankton and zooplankton were lower in all seasons and years of the study than at the deeper coastal station 
located behind the macrophyte belt. The exception was the period when, as a result of surge events, the phy-
toplankton biomass in the coastal littoral in October–November 2018 increased to 326–627 g/m3. Every year, 
“blooms” of water by Cyanobacteria with different intensity and duration were observed at the Lagoon. The 
abundant of cells of potentially toxic Сyanobacteria exceeded the World Health Organization standard, as 
a rule, in the summer months at a deep-water coastal station, especially in 2017–2018. This had a negative 
impact on the state of the entire ecosystem, primarily on zooplankton organisms, in which communities the 
proportion of dead individuals increased. Water during the period of Cyanobacterial “blooms” in summer 
and autumn 2017–2018 also had an acute toxic effect on planktonic test organisms.

Keywords: Curonian Lagoon, phytoplankton, toxic Сyanobacteria, zooplankton, percentage of dead individ-
uals, biotesting
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На основе анализа многолетних (2001–2020 гг.) данных проанализирована динамика первичной 
продукции и обилия фитопланктона (по концентрации хлорофилла а) в лагунной экосистеме Вис-
линского залива при значительных экосистемных изменениях. Многолетняя динамика характери-
зовалась увеличением первичной продукции до гипертрофного уровня (>450 г С/(м2 · год)) в 2006–
2010 гг. После массового развития двустворчатого моллюска-фильтратора Rangia cuneata первичная 
продукция 2011–2020 гг. сохранилась на гипертрофном уровне, несмотря на значительные измене-
ния в фитопланктоне. Средняя годовая первичная продукция в 2001–2020 гг. была на 60% выше, чем 
в 1974–1976 гг. Первичная продукция превышает минерализацию органического вещества в воде  
в среднем на 60%, что ведет к вторичной эвтрофикации залива, а также загрязнению Балтийского 
моря.
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ВВЕДЕНИЕ
Вислинский залив  — одна из  крупнейших 

лагун Европы (площадь 838 км2, объем 2.3 км3), 
представляет собой достаточно обособленный 
водоем, отделенный от  Балтийского моря пес-
чаной косой с  узким проливом (рис. 1). Водо-
ем находится под сильным воздействием при-
родных условий (водообмен с  морем, речной 
сток, климатические изменения), биологиче-
ской инвазии и  антропогенного воздействия. 
Гидрологический, гидрохимический режимы 
и  структура биоценозов солоновато-водного 
Вислинского залива, во многом, определяются 
взаимодействием морских и  речных вод (17.0 
и 3.6 км3/год соответственно) (Chubarenko, 
Margoński, 2008). 

Водосборная территория залива (23 870  км2) 
расположена в  густонаселенном районе с  раз-
витыми сельским хозяйством и  промышлен-
ностью. Большие объемы минеральных форм 

Сокращения: ПП – первичная продукция; САЧ – суточное 
ассимиляционное число; Хл а – хлорофилл а; Aopt – пер-
вичная продукция на глубине максимального фотосинте-
за, SА, SSА – первичная продукция в столбе воды за сутки 
и год, соответственно.

биогенных элементов поступают в  восточную 
часть залива с  водосборной площади р. Пре-
голя (в пределах Калининградской обл. и Вар-
минско-Мазурского воеводства Республики 
Польша). Значительное загрязняющее влияние 
оказывает расположение в восточной части за-
лива Калининградской агломерации с  населе-
нием  >800  тыс. человек. Сточные воды г.  Ка-
лининград по 2015 г. в основном подвергались 
только механической очистке, на  выносимые 
со  сточными водами фосфор и  азот приходи-
лось до  половины общего количества биоген-
ных элементов, поступающих с  водосборной 
территории (Горбунова и  др., 2017). Морфо-
метрические особенности и  гидрологический 
режим в лагунной экосистеме способствуют на-
коплению поступающих биогенных элементов 
в воде и донных осадках и обуславливают высо-
кий уровень эвтрофирования. В  долговремен-
ном аспекте экологическую ситуацию должен 
изменить ввод в  г. Калининград в  2016  г. со-
временных очистных сооружений, но в первые 
годы их эксплуатации значительного уменьше-
ния концентрации азота и фосфора не произо-
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АЛЕКСАНДРОВ

шло, хотя наблюдалось пространственное пере-
распределение (Александров, Сташко, 2021)

В  Балтийском регионе в  последние десяти-
летия наблюдаются климатические изменения, 
которые ведут к устойчивому тренду повышения 
температуры воды в  Вислинском заливе (в  том 
числе увеличение числа “теплых лет”). Летом от-
мечается сильный прогрев воды (>20–22°C), оп-
тимальный для цианобактерий, формирующих 
“цветение” воды. До 2010 г. в Вислинском зали-
ве наблюдалось интенсивное летнее “цветение” 
воды. Период, характеризующийся регулярным 
массовым развитием цианобактерий, предше-
ствовал вселению североамериканского дву-
створчатого моллюска Rangia cuneata (Sowerby, 
1831), который впервые отмечен в 2010 г. в рос-
сийской и в 2011 г. польской части (Рудинская, 
Гусев, 2012; Warzocha, Drgas, 2013). Вислин-
ский залив подвержен биологической инвазии, 
в  том числе вселение двух видов (полихеты 
Marenzelleria neglecta и моллюска Rangia cuneata) 

вызвало масштабные изменения в  структу-
ре донного сообществ (Науменко и  др., 2014). 
Интенсивное развитие моллюска-фильтратора  
R. cuneata привело в 2011–2020 гг., кроме суще-
ственного изменения структуры и биомассы зо-
обентоса, к значительному уменьшению “цвете-
ния” воды (Kownacka et  al., 2020; Александров, 
Рудинская, 2022).

Первичная продукция (ПП) фитопланктона 
лежит в  основе биологической продуктивности 
вод. Изменения ПП и ее соотношение с деструк-
цией (минерализацией) органического вещества 
в  планктоне служат важнейшим показателем 
развития водных экосистем под влиянием ан-
тропогенного загрязнения и  эвтрофирования, 
климатических изменений и “цветения” воды, 
биоинвазии и  других факторов. В  этом аспекте 
важнейшую роль приобретают многолетние си-
стематические исследования с  достаточной пе-
риодичностью и пространственным охватом раз-
нородных условий, позволяющие отслеживать 

БАЛТИЙСКОЕ
МОРЕ

Польша

Калининградская
обл.

г. Калининград

г. Приморск

4

3
2

1

9

6

7

19.5° 20.0° 20.5°

с.ш.

54.8°

54.6°

54.4°

54.2°

г. Балтийск

в.д.

Рис. 1. Карта-схема расположения станций наблюдения в Вислинском заливе (1–4, 6, 7, 9 – номера станций).

https://www.foliamalacologica.com/Author-Jan-Warzocha/139491
https://www.foliamalacologica.com/Author-Aleksander-Drgas/139492
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долговременные изменения в  водных экосисте-
мах. Первые данные по ПП Вислинского залива 
получены в  1974–1976  гг. российскими и  поль-
скими учеными (Nedoszytko, Wiktor, 1978; Крыло-
ва, 1984). В 2001 г. начаты непрерывные круглого-
дичные исследования на  российской акватории, 
в рамках которых сделан ряд заключений об уров-
не ПП и трофическом статусе Вислинского зали-
ва (Александров, 2009; Aleksandrov, 2010). 

Цель работы  — анализ многолетних изме-
нений и  современного уровня продуктивности 
фитопланктона и  трофического статуса Вислин-
ского залива на  фоне значительных изменений 
в  биологических сообществах и  антропогенного 
загрязнения на  основе непрерывного ряда дан-
ных (2001–2020 гг.) по ПП и концентрации хло-
рофилла (Хл).

МАТЕРИАЛ И МЕТОДЫ ИССЛЕДОВАНИЯ
Исследования проводили с  2001 по  2020  гг. 

на  протяжении всего безледного периода с  мар-
та–апреля по  ноябрь–декабрь. Преимуществен-
но съемки были ежемесячные, но  в  отдельные 
годы выполняли только сезонные наблюдения. 
ПП определяли в  разные годы на  пяти–семи 
стандартных станциях, их расположение соответ-
ствовало гидрологическому и гидрохимическому 
делению залива и позволяло охватить всю россий-
скую акваторию (рис.  1). Интенсивность фото-
синтеза определяли с помощью кислородной мо-
дификации скляночного метода с краткосрочной 
(3–5  ч) экспозицией проб на  четырех глубинах, 
соответствующих 100, 46, 10 и  1% приходящей 
солнечной радиации, деструкцию органического 
вещества — на этих глубинах и у дна. С учетом из-
меряемой в течение всего светового дня люксме-
тром “ТКА-ЛЮКС” фотосинтетически активной 
радиации, величины ПП пересчитывали на  сут-
ки. ПП и  деструкцию за  безледный период оце-
нивали методом численного интегрирования 
и принимали за годовую (SSА и SSR), поскольку 
подледный фотосинтез почти отсутствует (Али-
мов и др., 2013). Дополнительно на всех станциях 
определяли Хл а  экстракционным спектрофото-
метрическим методом согласно ГОСТ 17.1.04.02-
90 на  основе методики (SCOR-UNESCO, 1966) 
и  уравнений (Jeffrey, Humphrey, 1975) на  глуби-
нах, соответствующих 100 и 1% приходящей сол-
нечной радиации и  у  дна. Всего в  2001–2020  гг. 
проведено 148 экспедиций, на которых ПП изме-
рена на 896 станциях (10 750 проб) и выполнены 
2 690 определений Хл а на этих станциях.

РЕЗУЛЬТАТЫ И ИХ ОБСУЖДЕНИЕ
Сезонная динамика ПП и Хл а. Для Вислинского 

залива характерна выраженная сезонная динамика 

гидрологических и  гидрохимических показателей, 
определяющих развитие планктонных сообществ. 
Активная вегетация фитопланктона в заливе на-
чинается после таяния и  очищения водоема ото 
льда, в  этот период может происходить интен-
сивное развитие холодноводных диатомовых во-
дорослей (Дмитриева, Семенова, 2012; Дмитри-
ева, 2017). В 2001–2020 гг. водоем очищался ото 
льда с  29  января (2002  г.) по  4  апреля (2013  г.). 
Формирование льда, обычно покрытого снегом, 
начиналось с  30  ноября (2010  г.), но  во  многие 
годы в течение декабря лед отсутствовал и обра-
зовывался только в январе. В целом длительность 
безледного периода, для которого рассчитывали 
ПП планктона в  2001–2020  гг., достигала 258– 
366 сут, в  среднем 294 сут. В  последние 5  лет 
(2016–2020  гг.) отмечено увеличение средней 
продолжительности до  308 сут, что может сви-
детельствовать о  влиянии климатических изме-
нений на  длительность вегетационного периода 
в Вислинском заливе.

В  2014–2020  гг. были зарегистрированы бо-
лее теплые зимы, когда водоем очищался от льда 
преимущественно в  середине февраля, по  срав-
нению с  более поздним (мартовским) очищени-
ем в  2001–2013  гг. Это обусловило в  последние 
годы более ранний прогрев и  температуру воды 
в марте >4°С, соответствующую началу гидроло-
гической весны (рис. 2а). Сезонная динамика ПП 
планктона характеризуется быстрым увеличением 
с началом весеннего прогрева воды. В этот период 
после зимней аккумуляции и  поступления с  па-
водковыми водами содержание минерального азо-
та и фосфора достигает 2230 мкг N/л и 40 мкг P/л 
(Александров, Сташко, 2021), что может обусла-
вливать кратковременное интенсивное развитие 
диатомовых водорослей. Значительное увели-
чение ПП обычно наблюдается в  апреле, когда 
освещенность и  температура воды уже не  лими-
тируют развитие фитопланктона. Это подтвер-
ждают данные по  суточному ассимиляционному 
числу (САЧ) или  удельной фотосинтетической 
активности хлорофилла, которые используют для 
оценки фотосинтеза фитопланктона. Ее величи-
на зависит от состава и физиологического состо-
яния фитопланктона и  условий среды (Бульон, 
1994; Минеева, 2009). В  апреле по  сравнению 
с  мартом величины САЧ увеличивались почти 
в 3 раза (в среднем с 21 до 54 мг С/(мг Хл · сут)) 
(рис. 2б), обуславливая высокую продуктивность 
фитопланктона в  этот период. В  2001–2010  гг. 
ПП в  столбе воды (SА) была в  среднем 1.6  г  
С/(м2 · сут) (рис. 3а). После 2011  г. отмечает-
ся выраженный весенний пик в апреле (SА 2.1 г  
С/(м2 · сут)), что может свидетельствовать о  пе-
рестройке в  фитопланктоне, а  одновременное 
двукратное увеличение ПП в  марте, вероятно, 
отражает влияние климатических условий. Од-
новременно с  ПП в  2011–2020  гг. увеличилась 
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деструкция органического вещества (рис. 3д). 
Концентрация Хл а  в  марте–апреле в  условиях 
интенсивного развития моллюска-фильтратора 
снизилась в м3 (с 27–31 до 23–27 мг/м3), но одно-
временно увеличилась во  всем фотическом слое 
(с 58–60 до 66–74 мг/м2) из-за большей прозрач-
ности воды (рис. 3в, 3г, 3е).

Массовое развитие вселенца моллюска-филь-
тратора Rangia cuneata привело к  существенной 
перестройке структуры бентоса Вислинского за-
лива. Его биомасса с 2010 г. по 2011 г. увеличилась 
с 5 до 305 г/м2, потом возросла до 663 г/м2 в 2012 г. 
и достигла максимума 1606 г/м2 в 2015 г., состав-
ляя 96–98% общей биомассы зообентоса (Алек-
сандров, Рудинская, 2022). Такие изменения 
значительно повлияли на  структуру и  биомассу 
фитопланктона (Kownacka et  al., 2020; Dmitrieva 
et al., 2021), что обосновывает необходимость от-
дельного рассмотрения показателей сезонной ди-
намики ПП и  концентрации Хл а  в  два периода 
(2001–2010 и 2011–2020 гг.).

В сезонной динамике ПП непрерывно возрас-
тает, достигая максимума в  июле–августе, при 
наибольших величинах прогрева воды (до  20–
25°С), освещенности и  длительности светового 
дня, соответствуя ранее установленным законо-
мерностям, в  частности, для лагун и  водохрани-
лищ (Минеева, 2009; Александров, 2009). Летом 
наблюдаются максимальные за  год величины 
САЧ (интенсивности фотосинтеза), которые 

были в августе 2001–2010 и 2011–2020 гг. в сред-
нем 88 и  107  мг С/(мг Хл · сут) соответственно 
(рис 2, 3). До 2010 г это совпадало с интенсивным 
развитием цианобактерий, формирующих “цве-
тение” воды, когда концентрации Хл а  в  фоти-
ческом слое в  среднем для акватории были 49–
53 мг/м3 или 74–77 мг/м2. Аналогичное “цветение” 
воды отмечали в польской части залива, где кон-
центрация Хл а  регулярно превышала 100  мг/м3  
(Kownacka et  al., 2020). В  июле–августе 2001–
2010  гг. SА была в  среднем 2.8–3.2  г С/(м2 · сут), 
а  ПП на  глубине максимального фотосинтеза 
(Aopt) – 3.1–3.5 г С/(м3 · сут) (рис. 3а, 3б). На фор-
мирование “цветения” воды летом влияет благо-
приятное для цианобактерий стехиометрическое 
соотношение минеральных форм азота и фосфо-
ра (N:P  <16) за  счет увеличения минерального 
фосфора (до 30–60 мкг N/л). Фосфор при страти-
фикации и сильном прогреве вод может в значи-
тельном количестве поступать из донных осадков 
(Kruk et al., 2016; Petkuviene et al., 2016).

Массовое развитие вида-вселенца моллюска- 
фильтратора R. cuneata с 2011 г. и до настоящего 
времени оказало значительное влияние на  лет-
ний фитопланктон, обусловив значительное 
снижение интенсивности “цветения” воды и уве-
личение ее  прозрачности (Kownacka et  al., 2020; 
Александров, Рудинская, 2022). Концентрация 
Хл а  на  российской акватории в  июле–августе 
2011–2020 гг. снизилась в 2 раза (до 23–25 мг/м3).  
Для всего фотического слоя из-за увеличившейся 
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АЛЕКСАНДРОВ



47

БИОЛОГИЯ ВНУТРЕННИХ ВОД № 1 2024

Месяц Месяц

3.5

3.0

2.5

2.0

1.5

1.0

0.5

0.0

60

50

40

30

20

10

0

60

70

мг/м2мг/м3

гС/(м2 · сут)

гС/(м2 · сут) гС/(м3 · сут)

80

50

40

30

20

10

0

3.5

3.0

2.5

2.0

1.5

1.0

0.5

0.0

(а) (б)

(в) (г)

м(д) (е)
2.0

1.5

1.4

1.2

1.0

0.8

0.6

0.4

0.2

0

1.0

0.5

0

III IV V VI VII VIII IX X XI XII III IV V VI VII VIII IX X XI XII

1 2

Рис. 3. Показатели продуктивности фитопланктона в 2001–2010 гг. (1) и 2011–2020 гг. (2): а — первичная продук-
ция; б — максимальная скорость фотосинтеза; в, г — концентрация Хл в фотическом слое (в м3 и под м2, соответствен-
но); д — деструкция органического вещества, е — прозрачность воды.

МНОГОЛЕТНИЕ ИЗМЕНЕНИЯ ПЕРВИЧНОЙ ПРОДУКЦИИ ПЛАНКТОНА



48

БИОЛОГИЯ ВНУТРЕННИХ ВОД № 1 2024

прозрачности воды, снижение Хл а было меньше, 
но  также значительно (на  40%) (рис.  3в, 3г, 3е). 
Аналогичное уменьшение наблюдали для био-
массы фитопланктона, которая также снизилась 
в  2.5  раза (с  12.2 г/м3 в  2002–2010  гг. до  4.8 г/м3 
в 2011–2019 гг.) (Dmitrieva et al., 2021). Снижение 
биомассы фитопланктона и  концентрации Хл 
а  отразилось на  уменьшении величин SА и  осо-
бенно Aopt, но благодаря возросшей глубине фо-
тической зоны и более высоким САЧ (в среднем 
77 и 107 мг С/(мг Хл · сут) в июле и августе), ПП 
по-прежнему была максимальной (рис. 3). 

Климатические условия оказывают значи-
тельное влияние на ПП и обилие фитопланктона  
(Хл а) в  Вислинском заливе. Самые высокие ве-
личины отмечены для тех летних месяцев, когда 
условия находились в  оптимуме (максимальные 
прогрев, наибольшая устойчивость водных масс) 
и  наблюдалось “цветение” воды при массовом 
развитии цианобактерий. В  частности, в  июле 
2006 г. при наибольшем за 2001–2020 гг. прогреве 
воды (25.7°С) отмечены максимальные величины 
продукции и  обилия фитопланктона (SА 5.8  г С/ 
(м2 · год)), Aopt 7.5 г С/(м3 · год), Хл а 79 мг/м3 в сред-
нем для российской акватории). Такая зависи-
мость от летнего прогрева вод сохранилась и после 
массового развития R. cuneata в  2011  г. Одновре-
менно, ранний весенний прогрев и  повышенная 
температура осенью в 2010–2020 гг. соответствова-
ли более высоким величинам SА весной и осенью 
(рис. 2, рис. 3). Температура воды — фактор среды, 
оказывающий наибольшее влияние на  величину 

ПП в Вислинском заливе. По результатам анализа 
ежемесячных данных за безледный период (март–
декабрь), высокий коэффициент детерминации 
(R2 = 0.61) между SА и температурой воды получен 
для периода 2001–2010 гг., когда для залива был ха-
рактерен одновершинный тип сезонной динамики 
ПП и  Хл а  с  выраженным летним максимумом 
(рис. 4а). После вселения моллюска-фильтрато-
ра R. cuneata и снижения уровня летнего развития 
цианобактерий, наблюдается увеличение величин 
SА (>2 гС/(м2 · год)) при температуре 8–12°С, что 
соответствует весеннему максимуму ПП в  апреле 
2011–2020  гг. одновременно с  максимумом Хл а 
(рис. 3а, 3г, рис. 4б). 

С наступлением осени происходит снижение 
показателей ПП и концентрации Хл а из-за пре-
кращения интенсивной вегетации водорослей, 
уменьшения солнечной радиации и охлаждения 
вод. Осенние (сентябрь–ноябрь) концентрации 
Хл а  в  2011–2020  гг. также были в  2  раза ниже, 
чем в  предыдущие десятилетия, как следствие 
активной жизнедеятельности R. cuneata. Однако 
величины SА, наоборот, увеличились в  резуль-
тате значительного увеличения прозрачности 
воды (с 0.6–0.7 до 1.1–1.3 м) и САЧ (с 48 до 69 мг  
С/(мг Хл · сут)). Дополнительное влияние, веро-
ятно, оказывал прогрев воды, влияющий на ве-
гетацию фитопланктона. Температура воды 
по  экспедиционным данным в  сентябре–октя-
бре 2011–2020 гг. была выше на 2°С, в ноябре — 
на  4°С. В  декабре перед замерзанием водоема 
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Рис. 4. Зависимость осредненных для залива величин первичной продукции (ПП) от температуры воды с марта по де-
кабрь 2001–2010 гг. (а) и 2011–2020 гг.

АЛЕКСАНДРОВ



49

БИОЛОГИЯ ВНУТРЕННИХ ВОД № 1 2024

отмечены минимальные величины SА и Хл а, ко-
торые, в частности 17.12.2018 г. достигали лишь 
0.13 гС/(м2 · сут) и 7 мг/м3 соответственно. 

В  целом сезонная динамика ПП планктона 
в лагунной экосистеме Вислинского залива сходна 
с наблюдаемым в лагунной экосистеме Куршско-
го залива и в других высокоэвтрофных водоемах 
умеренной зоны (Трифонова, 1990; Александров, 
2009). В  сезонной динамике присутствует выра-
женный летний максимум в  период наибольше-
го прогрева воды. В 1990–2000‑х гг. это соответ-
ствовало массовому развитию цианобактерий 
Anabaena sp., Woronichinia compacta (Lemmermann 
1899) Komárek and Hindák 1988, Oscillatoria sp. и др. 
до уровня “цветения” воды (Семенова, Смыслов, 
2009; Nawrocka, Kobos, 2011; Дмитриева, Семено-
ва, 2012; Дмитриева, 2017; Kownacka et al., 2020). 
Летний максимум в июле или августе наблюдался 
во все годы за период 2001–2020 гг. (кроме 2013 
и 2017 гг.), а также при первом исследовании ПП 
в  1974–1976  гг. в  российской и  польской частях 
залива (Nedoszytko, Wiktor, 1978; Крылова, 1984), 
что свидетельствует о  сходстве продукционных 
процессов на  протяжении последних десятиле-
тий. До 2011 г. в сезонной динамике ПП и Хл а мог 
отмечаться слабо выраженный весенний пик 
в апреле или мае, в другие годы наблюдали равно-
мерное увеличение до  лета. Значимым результа-
том существенной перестройки структуры план-
ктона в результате массового развития моллюска 
R. cuneata в  2011–2020  гг. стало формирование 
выраженного второго пика развития и  продук-
ции фитопланктона весной, который в  отдель-
ные годы мог быть больше летнего (SА 2.6 и 2.5 г  
С/(м2 · сут), Хл а 39 и 40 мг/м3 в 2013 и 2017 гг.). 
Также отмечено удлинение до  сентября пери-
ода повышенных величин ПП. Такие измене-
ния способствовали компенсации снижения ПП 
и Хл а после прекращения “цветения” воды (мас-
сового развития цианобактерий) в  2011–2020  гг. 
Сформировавшаяся в 2011–2020 гг. сезонная ди-
намика ПП и Хл а отражает значительное летнее 
уменьшение биомассы фитопланктона из-за его 
значительного потребления моллюском-филь-
тратором (Kownacka et al., 2020). Одновременно, 
это снижает неблагоприятные эффекты “цвете-
ния” воды при массовом развитии цианобакте-
рий (биологическое загрязнение, включая нако-
пление альготоксинов, замор рыб и другие).

Многолетняя изменчивость ПП и Хл а. По  опу-
бликованным данным (Александров, 2009, Alek
sandrov, 2010), в  период 2001–2009  гг. для Вис-
линского залива было характерно интенсивное 
первичное продуцирование органического веще-
ства фитопланктоном и значительная межгодовая 
изменчивость ПП и  Хл а, обусловленная гидро-
метеорологическими факторами. В 2001–2010 гг. 
годовая ПП варьировала в  широком диапазоне 
320–553 г С/(м2 · год) (табл. 1). Наиболее высокая 

ПП (>450 г С/(м2 · год) была в годы (2002, 2005–
2008, 2010 гг.), когда летом наблюдались условия 
(средний за  лето прогрев воды по  экспедицион-
ным данным выше 20°С), благоприятные для мас-
сового развития цианобактерий. В 2006–2010 гг. 
ПП значительно возросла, по сравнению с 2001–
2005 гг. (в среднем с 377 до 482 г С/(м2 · год)), и стала 
устойчиво соответствовать гипертрофному уров-
ню (>450  г С/(м2 · год)) по  трофической класси-
фикации экосистем Балтийского моря (Wasmund 
et al., 2001) (табл. 1, рис. 5). Увеличение трофиче-
ского статуса подтверждают и другие показатели, 
традиционно рассчитываемые для летнего перио-
да. Средние за июнь–август величины Aopt и SА 
в 2006–2010 гг. выросли в среднем на 50% и 70% 
и  стали значительно превышать уровень для ги-
пертрофных водоемов (>3.0  г С/(м3 · сут), >2.0  г  
С/(м2 · сут) согласно (Бульон, 1990), по  сравне-
нию с преимущественно эвтрофным состоянием 
залива в  2001–2005  гг. Наибольшую ПП (>500  г  
С/(м2 · год) наблюдали в 2006 и 2010 гг., когда на-
ряду с массовым развитием цианобактерий летом, 
был выраженный весенний пик биомассы фито-
планктона (до 20 г/м3), прежде всего диатомовых 
водорослей Diatoma elongatum (Lyngb.) (Дмитрие-
ва, 2017). Интенсивное развитие фитопланктона 
и высокая ПП весной (до 2.1 г С/(м2 · сут) в апреле 
2010 г.) вносила вклад в повышение годовой ПП. 

Развитие моллюска-фильтратора Rangia 
cuneata в 2011–2020 гг. привело к значительному 
уменьшению биомассы водорослей и, как след-
ствие, к снижению в 2011–2015 гг. средних за лето 
концентраций Хл а с 42 до 27 мг/м3. Такая тенден-
ция продолжилось в 2016–2020 гг. (табл. 1). Вме-
сте с  тем, наблюдали увеличение прозрачности 
воды и  особенно удельной фотосинтетической 
активности хлорофилла (САЧ). Интенсивность 
фотосинтеза значительно возросла, в  частности 
средняя за  лето величина САЧ достигла 103  мг 
С/(мг Хл · сут), тогда как в  2001–2005  гг. была 
51  мг С/(мг Хл · сут). Полученные данные соот-
ветствуют отрицательной зависимости между 
ассимиляционными числами и Хл а в фитоплан-
ктоне, выявленной для других водоемов. В част-
ности, показано двукратное увеличение САЧ 
при уменьшении концентрации Хл а  и  трофно-
сти в водохранилищах р. Волга (Минеева, 2009). 
Произошедшие изменения в  величинах САЧ 
в Вислинском заливе, вероятно, связаны с соста-
вом фитопланктона и  доступностью биогенных 
элементов и требуют дальнейшего анализа после 
опубликования данных по  структуре и  биомассе 
фитопланктона за  период 2011–2020  гг. По  опу-
бликованным данным (Бульон, 1994), в  озерных 
экосистемах умеренных широт средняя величина 
САЧ близка к 30 и при благоприятных условиях 
может достигать 60–70 мг С/(мг Хл · сут). Для ши-
рокого трофического диапазона водохранилищ 
р. Волга она достигала летом в среднем 40–90 мг 
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С/(мг Хл · сут) (Минеева, 2009). Наблюдаемые 
в  Вислинском заливе величины САЧ, особенно 
в  2011–2015  гг., соответствуют верхнему диапа-
зону фотосинтетической активности Хл, кото-
рый обеспечивается высоким содержанием био-
генных элементов (Александров, Сташко, 2021). 
Как следствие, даже после вселения моллюска 

R. cuneata и уменьшения обилия фитопланктона 
(по концентрации Хл а) продукционные показа-
тели (SА, SSА) в  2011–2020  гг. соответствовали 
гипертрофному состоянию (табл. 1). Дополни-
тельное формирование в  последнее десятилетие 
выраженного второго пика развития и  продук-
ции фитопланктона весной также способство-
вало тому, что годовая ПП осталась на  уров-
не 413–536  г С/(м2 · год) (в  среднем 469 и  480  г  
С/(м2 · год) в 2011–2015 гг. и 2016–2020 гг., соот-
ветственно), достигнутом в  предыдущий период 
(2006–2010 гг.) (рис. 5). 

ПП как комплексный показатель гидрохими-
ческих и  гидробиологических процессов может 
быть одним из  основных критериев оценки эф-
фективности очистки бытовых и промышленных 
стоков, поступающих в водоемы (Кожова, 1993). 
Ожидавшийся с 1990‑х гг. ввод в г. Калининград 
в 2016 г. современных очистных сооружений с це-
лью снижения загрязнения и  эвтрофирования 
вод не  оказал значимого влияния на  снижение 
ПП в заливе в 2016–2020 гг. Несмотря на умень-
шение локального загрязнения в отдельных рай-
онах, концентрации биогенных элементов в воде, 
влияющие на  ПП, остались на  высоком уровне 
из-за их  многолетней аккумуляции, в  том числе 
в  донных осадках (Александров, Сташко, 2021). 

Таблица 1. Показатели трофического статуса Вислинского залива

Показатель
Период исследований

2001–2005 гг. 2006–2010 гг. 2011–2015 гг. 2016–2020 гг.

Прозрачность, м 0.56–0.70
0.64 ± 0.02

0.47–0.69
0.56 ± 0.04

0.66–0.85
0.75 ± 0.03

0.68–0.94
0.83 ± 0.05

Концентрация Хл а, мг/м3 37–62
49 ± 5

27–57
42 ± 5

12–36
27 ± 4

14–27
20 ± 3

Концентрация Хл а, мг/м2 56–104
77 ± 8

49–71
60 ± 4

23–77
53 ± 9

30–62
43 ± 6

Aopt, г С /(м3 · сут) 1.5–2.6
2.1 ± 0.2

2.9–4.1
3.5 ± 0.3

1.9–3.2
2.5 ± 0.3

1.3–2.4
1.8 ± 0.2

SА, г С/(м2 · сут) 1.7–2.9
2.1 ± 0.2

2.4–3.6
3.1 ± 0.2

2.2–3.4
2.6 ± 0.3

1.9–2.7
2.3 ± 0.1

САЧ, мг С/(мг Хл · сут) 37–79
51 ± 7

66–134
91 ± 14

45–184
103 ± 27

44–73
59 ± 5

SSА, г С /(м2 · год) 320–450
377 ± 23

446–523
482 ± 15

413–536
469 ± 25

428–526
480 ± 17

SSR, г С/(м2 · год) 201–512
292 ± 58

229–289
264 ± 11

236–352
300 ± 19

295–359
330 ± 12

SSA/SSR 0.7–1.8
1.4 ± 0.2

1.6–2.3
1.8 ± 0.1

1.2–1.9
1.6 ± 0.1

1.2–1.7
1.5 ± 0.1

Примечание. Хл а, Aopt, SА, САЧ — средние за лето величины, SSR –деструкция в столбе воды за год. Над чертой — пределы 
колебаний в разные годы, под чертой — среднемноголетние величины с ошибкой (для Хл, Aopt, SA, САЧ — на основе сред-
них за лето).
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Рис. 5. Первичная продукция (ПП) планктона в Вис-
линском заливе в 2001–2020 гг.
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Необходимы более длительные наблюдения для 
оценки природоохранных мероприятий в  мас-
штабе всей крупной лагунной экосистемы.

Таким образом, в современный период по по-
казателям ПП Вислинский залив можно рассма-
тривать как гипертрофный водоем, относящийся 
к  самым высокопродуктивным водным экоси-
стемам. Ранее до 2010 г. для российской и поль-
ской частей Вислинского залива указывались 
соответствующие или  близкие к  гипертрофному 
состоянию величины биомассы фитопланкто-
на, а также концентрации Хл а и общего фосфо-
ра (Семенова, Смыслов, 2009; Aleksandrov, 2010; 
Nawrocka, Kobos, 2011; Дмитриева, Семенова, 
2012; Kownacka et  al., 2020). Годовая ПП план-
ктона в  Вислинском заливе в  2  раза превышает 
таковую в Гданьском бассейне (231 г С/(м2 · год)), 
т.е. в наиболее эвтрофированной открытой части 
Балтийского моря, с которой он сообщается через 
морской пролив (Kudryavtseva et al., 2011). 

Наряду с высокой скоростью фотосинтеза для 
Вислинского залива характерна высокая скорость 
деструкции (минерализации) органического 
вещества (SR), отражающая потребление кис-
лорода планктонным сообществом (бактерио-, 
фито-, зоопланктоном). В 2001–2010 гг. деструк-
ция интенсивно проходила летом (июль–август) 
в  период “цветения” воды и  максимальной ПП 
(рис. 3д). Изменение сезонной динамики обилия 
и продуктивности фитопланктона в 2011–2020 гг. 
отразилось на деструкции. Ее высокие величины 
(в среднем >1.5 г С/(м3 · сут) стали регистрировать 
с  апреля по  август из-за интенсивного развития 
фитопланктона весной (апрель–май) и  летом 
(июль–август). В  эти сезоны создается наиболь-
шее количество органического вещества в  виде 
биомассы водорослей, которое активно исполь-
зуется бактериопланктоном и  зоопланктоном, 
с потреблением кислорода. В частности, в августе 
2008–2009  гг. отмечали двукратное увеличение 
рациона зоопланктона, что было связано с массо-
вым развитием ветвистоусых ракообразных и вы-
сокой температурой воды (Дмитриева, Семенова, 
2012). Одновременно летом наблюдается макси-
мум развития бактериопланктона, наибольшее 
количество которого выявлено в местах наиболь-
шего скопления фитопланктона (Янкявичюс 
и  др., 1993). Бактерий осуществляют до  60%, 
а в отдельные периоды до 90% деструкции план-
ктонного сообщества (Садчиков, 2001).

Отношение ПП и  деструкции в  столбе воды 
характеризует соотношение автотрофных и  ге-
теротрофных процессов в  водной экосистеме. 
На соотношение годовых величин ПП (SSА) и де-
струкции (SSR) влияет уровень эвтрофирования 
водоема. В  частности, во  многих мезотрофных 
озерах и  эстуариях наблюдается годовая сбалан-
сированность (SSА/SSR ≈1) между процесса-

ми образования органического вещества фито-
планктоном и  его минерализацией в  планктоне  
(Бульон, 1994; D’Avanzo et al., 1996). В эвтрофных 
водоемах часто SSА/SSR >1. В Вислинском зали-
ве на  протяжении всех лет исследования (кроме 
2001 г.) величины SSА/SSR в столбе воды до дна 
варьировали в диапазоне 1.2–2.3, что свидетель-
ствует о  многолетнем накоплении органическо-
го вещества в лагунной экосистеме. Для рассмо-
тренных выше периодов (2001–2005, 2011–2015, 
2016–2020  гг.) получены близкие средние со-
отношения 1.4–1.6, с  небольшим повышением 
в 2005–2010 г. (SSА/SSR = 1.8), когда был резкий 
рост ПП (табл.  1). Изменения, произошедшие 
в  биомассе и  продуктивности фитопланктона 
после вселения в 2011–2020 гг. R. cuneata, а так-
же работа очистных сооружений в 2016–2020 гг., 
не оказали существенного влияния на соотноше-
ние SSА/SSR. В целом 2001–2020 гг. характеризу-
ются относительной устойчивостью автотрофных 
и гетеротрофных процессов, несмотря на значи-
тельную межгодовую изменчивость SSА (320–
536 г С/(м2 · год) и SSR (201–512 г С/(м2 · год)).

Устойчивость водных экосистем чаще всего 
связывают с их способностью выдерживать изме-
нения, вызванные воздействием извне, сохраняя 
свои структуру и  функциональные особенности. 
Наиболее показательными считаются средние 
за  год величины, и  устойчивость экосистемы 
можно оценить как отношение многолетний ве-
личины к  максимальной (Алимов и  др., 2013). 
Рассчитанные для Вислинского залива соотно-
шения средней SSА к максимальной SSА за пяти-
летние периоды были 0.92 за  2006–2010  гг., 0.87 
за 2011–2015 гг. и 0.92 за 2016–2020 гг. Получен-
ные величины до  вселения моллюска-фильтра-
тора и в последние 5 лет были близки, после его 
вселения (2011–2015 гг.) наблюдали большее от-
клонение от средней. Аналогичные соотношения 
получены для деструкции органического веще-
ства в планктоне (SSR) – 0.91, 0.85, 0.92. В 2011–
2020 гг. произошла адаптация экосистемы залива 
для устойчивой реализации гипертрофного уров-
ня ПП, соответствующего гидрохимическому ре-
жиму (Aleksandrov, 2010), несмотря на значитель-
ные изменения в фитопланктоне (Kownacka et al., 
2020). 

Избыточная биологическая продуктивность 
(SSА/SSR >1) ведет к вторичному (биологическо-
му) загрязнению лагунной экосистемы Вислин-
ского залива за  счет накопления органики. При 
первом исследовании ПП в  1974–1976  гг. сред-
няя для российской акватории залива SSА была 
276 г С/(м2 · год) (Крылова, 1984). Средняя годо-
вая ПП в 2001–2020 гг. (320–536, в среднем 452 г  
С/(м2 · год)) на 63% превышала таковую в 1974–
1976  гг. В  последние годы (2016–2020  гг.) ПП 
в  среднем достигла 480  г С/(м2 · год) – на  74% 
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выше, чем в 1974–1976 гг., свидетельствуя о зна-
чительном эвтрофировании Вислинского залива 
в специфических условиях лагунной экосистемы. 

В условиях интенсивного водообмена с морем 
часть избыточной ПП, не подвергнутой разложе-
нию в Вислинском заливе, выносится через мор-
ской пролив, способствуя загрязнению и  эвтро-
фикации прилегающей акватории Балтийского 
моря. Согласно спутниковым наблюдениям, вы-
нос вод Вислинского залива с  повышенным со-
держанием взвеси и Хл а распространяется в море 
на 20–30 км (Буканова и др., 2022). Гданьский бас-
сейн, куда поступает сток из Вислинского залива, 
относится к наиболее эвтрофированным районам 
Балтийского моря (Кудрявцева и др., 2018).

ЗАКЛЮЧЕНИЕ
Особенности гидрохимической ситуации и ги-

дрологический режим в  лагунной экосистеме 
Вислинского залива обуславливают высокий уро-
вень ПП планктона, соответствующий гипертро-
фному состоянию. Климатические условия ока-
зывают значительное влияние на продуктивность 
и обилие (по концентрации Хл а) фитопланктона, 
в значительной степени определяя летний макси-
мум, а также более раннее начало активной вегета-
ции. Многолетняя динамика ПП характеризуется 
увеличением до  гипертрофного уровня в  2006–
2010 гг. и устойчивостью при значительных эко-
системных изменениях, произошедших в период 
наблюдений. Массовое развитие двустворчатого 
моллюска-фильтратора Rangia cuneata привело 
к существенной перестройке сезонной динамики 
биомассы, концентрации Хл а  и  продукции фи-
топланктона. Уменьшение летом концентрации 
Хл а (“цветения” воды) в  2  раза стало компен-
сироваться увеличением ассимиляционных чи-
сел и  прозрачности воды, а  также интенсивным 
весенним развитием фитопланктона. За  период 
2011–2020 гг. произошла адаптация лагунной эко-
системы для устойчивой реализации ПП на макси-
мальном гипертрофном уровне, соответствующем 
гидрохимическому режиму, несмотря на  значи-
тельные изменения в фитопланктоне. Ввод в г. Ка-
лининграде в 2016 г. современных очистных соору-
жений не оказал значимого влияния на снижение 
ПП в  Вислинском заливе. Средняя годовая ПП 
в 2001–2020 (320–536, в среднем 452 г С/(м2 · год) 
на 60% выше, чем в 1974–1976 гг. Годовая ПП пре-
вышает деструкцию (минерализацию) органиче-
ского вещества в среднем на 60%, что ведет к вто-
ричной эвтрофикации лагуны, а также аутвеллингу 
и загрязнению Балтийского моря. 
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Long-term Changes of the Primary Production of Phytoplankton  
in the Ecosystem of the Vistula Lagoon of the Baltic Sea
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The long-term (2001–2020) data of the primary production and abundance of phytoplankton (according to 
the concentration of chlorophyll a) in the Vistula Lagoon under significant ecosystem changes were analyzed. 
The long-term dynamics was characterized by an increase in primary production to a hypertrophic level 
(>450 g C/(m2 · year) in 2006–2010. After the intensive development of the bivalve filter-feeding mollusk 
Rangia cuneata, primary production in 2011–2020 remained at the hypertrophic level, despite significant 
changes in the structure and abundance of phytoplankton. Average annual primary production in 2001–2020 
was 60% higher than in 1974–1976. Primary production exceeds the mineralization of organic matter in 
water by 60%, which leads to secondary eutrophication of the Vistula Lagoon and pollution of the Baltic Sea.

Keywords: primary production, chlorophyll, trophic status, Vistula Lagoon, lagoon ecosystem
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зоопланктона относится к мезотрофным, но в отдельные годы наблюдаются низкая прозрачность  
и высокие значения биомассы зоопланктона, характерные для эвтрофных водоемов, из-за повыше-
ния уровня воды и возможного роста температуры воды в условиях изменения климата.
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ВВЕДЕНИЕ
Для зоопланктонного сообщества оз. Севан 

имеются ряды постоянных и  периодических на-
блюдений, начиная с  1937  г. (Мешкова, 1952). 
Воды этого водоема в  1938  г. начали использо-
вать для орошения и  выработки электричества, 
что привело к понижению уровня воды (Крылов 
и др., 2016). В результате использования вод озера 
на работу Севано-Разданского каскада ГЭС и ир-
ригационного комплекса к  1981  г. уровень воды 
был снижен на 19.2 м, что привело к перестрой-
кам в экосистеме озера, эвтрофированию, “цвете-
нию” и снижению рыбопродуктивности. Возник-
шие проблемы из-за снижения уровня решались 
путем ограничения работы энергетико-иррига-
ционного комплекса и переброской вод р. Арпа, 
это позволило стабилизировать уровень (1981–
2001  гг.). Далее, с  целью реабилитации водоема, 
с  2002  г. начали плановое повышение уровня 
воды на рекомендованные 6 м, которое к 2011 г. 
достигло ~3.5  м благодаря регулированию попу-
сков в энергетических целях и поступлению вод р. 
Арпа через тоннель Арпа-Севан (Озеро…, 2016). 
В  последние 10  лет запланированного повыше-

ния уровня не  наблюдают, происходят только 
межгодовые колебания за счет разных по водно-
сти лет. Кроме того, текущее десятилетие характе-
ризуется низким уровнем водности, повышенной 
температурой, что не позволяет сохранить поло-
жительный баланс и обеспечить дальнейшее по-
вышение уровня. Многолетние изменения уров-
ня воды не могли не сказаться на всей экосистеме 
водоема и  привели к  значительным изменениям 
и  в  зоопланктоне. Наиболее детально это сооб-
щество изучала в  1937–1969  гг. Т.М. Мешкова 
(1975). Позднее, в 2004–2009 и 2011–2014 гг., ис-
следования проведены сотрудниками Института 
биологии внутренних вод РАН и Научного центра 
зоологии и гидроэкологии НАН Армении (Кры-
лов и др., 2016). Последние данные этими иссле-
довательскими коллективами получены после 
его повышения в период колебания уровня воды 
(2014–2019 гг.), который продолжается и в насто-
ящее время. В современных условиях наблюдается 
рост трофности, фиксируемый по степени разви-
тия фитопланктона и сопровождаемый “цветени-
ями” в летнее и осеннее время (Научные…, 2022). 
Наблюдаемое ускорение эвтрофирования в  на-

АКТУАЛЬНЫЕ ПРОБЛЕМЫ  
ПЛАНКТОНОЛОГИИ

mailto:vezhn47@mail.ru


56

БИОЛОГИЯ ВНУТРЕННИХ ВОД № 1 2024

ВЕЖНОВЕЦ и др.

стоящее время, кроме колебания уровня, может 
быть обусловлено влиянием изменения климата 
и  связанным с  ним потеплением (Крылов и  др., 
2021), на что впервые обратили внимание в 2018 г.

Цель работы ‒ определить состояние сообще-
ства зоопланктона оз. Севан в современных кли-
матических условиях при относительно стабиль-
ном уровне воды.

МАТЕРИАЛ И МЕТОДЫ ИССЛЕДОВАНИЯ
Материалом для работы послужили сборы зо-

опланктона, проведенные 18 июля 2022 г. на пяти 
станциях в северной части Малого Севана, меж-
ду берегом и глубоководной частью с глубинами 
от 78 до 5 м (табл. 1). Нумерация станций в табли-
це  — в  хронологическом порядке. Начало работ 
приурочено к станции с максимальной глубиной.

Глубину измеряли прибором YSI CastAway, 
температуру  — RBR-TD, содержание кислоро-
да — TODO (с оптическим датчиком кислорода). 
Все датчики работали с частотой 2 Гц (два измере-
ния в секунду).

Для сбора зоопланктона использовали замы-
кающуюся планктонную сеть Джеди с диаметром 

входного отверстия 25 см, в фильтрующем кону-
се — сито с ячеей 62 мкм. На всех станциях облов 
проводили фракционно от  поверхности до  дна 
через 5  м глубины. Для фиксации проб исполь-
зовали 40%-ный формалин, доводя его конечную 
концентрацию до 4%.

Материал просматривали под бинокулярным 
микроскопом в  камере Богорова с  уточнением 
морфологических особенностей животных с  по-
мощью микроскопа LeikaMD 1000. Для таксо-
номической идентификации животных исполь-
зовали работы (Кутикова, 1970; Монченко, 1974; 
Определитель…, 2010) и др.

Численность представлена в  экз./м3 в  облав-
ливаемых горизонтах, для столба воды каждой 
станции вычисляли арифметическую среднюю. 
Массу тела у ракообразных рассчитывали по по-
лученным данным длины тела с использованием 
зависимостей массы тела от  длины (Балушкина, 
Винберг, 1979), для коловраток — по геометриче-
скому подобию (Мешкова, 1952).

РЕЗУЛЬТАТЫ И ИХ ОБСУЖДЕНИЕ
Прозрачность озера по  белому диску Сек-

ки была 3.0 м, что значительно ниже показателя 
2013 г. — 11.8 ± 0.7 м (Крылов и др., 2021), а также 
до  начала снижения уровня, когда он  летом до-
стигал ~14 м (Экология…, 2010), и озеро характе-
ризовалось как олиготрофный водоем. Меньшие 
величины прозрачности (2.1 ± 0.8 м) зафикси-
рованы лишь однажды (в июле 2018  г.) (Крылов 
и др., 2021), что близко к полученным нами дан-
ным.

В наблюдаемый период температура у поверх-
ности воды достигала 19.2°C, у дна — 4.3°С, тер-
моклин располагался на  глубинах 14–19  м, где 
температура резко снижалась с 16 до 8°C (рис. 1а). 
Температурный режим не отличался от многолет-
них данных для этого времени года.

Насыщение кислородом убывало от  90–95% 
и выше в верхнем слое до 55–60% у дна в глубо-
ководной части (рис.  1б). Следует отметить, что 
в зоне температурного скачка наблюдали неболь-
шое снижение содержания кислорода по  срав-
нению с  нижележащими горизонтами. Наличие 
этого металимниального минимума часто встре-
чалось нами в мезотрофных и эвтрофных озерах 
Беларуси (Вежновец, Журавлев, 2022). Также его 
отмечали и  другие исследователи (Boyd, 1972). 
Здесь кислород интенсивно потребляется отми-
рающим фитопланктоном, что и  создает проме-
жуточный минимум кислорода, после которого 
следуют слои, более насыщенные кислородом 
и  постепенным снижением его концентрации 
с глубиной.

Наблюдаемое снижение по глубине было при-
урочено в  данном случае к  верхней части мета-
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Рис.  1. Вертикальное изменение температуры (а) 
и  концентрации кислорода (б) в  Малом Севане 
в июле 2022 г.
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лимниона. Согласно последним исследовани-
ям, металимниальный минимум не  был отмечен 
в 2018 г. при низкой прозрачности воды (Крылов 
и др., 2021).

Видовой состав. Число встреченных видов 
было невелико. На всех станциях найдено десять 
видов коловраток и восемь видов ракообразных, 
из которых шесть относятся к веслоногим, два ‒ 
к  ветвистоусым (табл.  2). Изменения в  видовом 
составе на разных глубинах происходят, в основ-
ном, за счет коловраток. Большее видовое богат-
ство наблюдается на  глубоководных станциях, 
что согласуется с  исследованиями, проведенны-
ми в  2007  г., где также с  увеличением глубины 
возрастало число видов коловраток (Экология..., 
2010).

Таблица 1. Координаты, глубина станций и время от-
бора проб в оз. Севан (Малый Севан)

Станция с.ш. в.д. Глубина, 
м

Время, 
ч:мин

1 40.60261° 45.06107° 78 09:50
2 40.60952° 45.04580° 40 11:30
3 40.60876° 45.04702° 20 11:40
4 40.60832° 45.04653° 10 11:48
5 40.60679° 45.04839° 5 12:08

Из  10 видов встреченных коловраток Asco-
morpha ecaudis, Cephalodella catellina и  Collothe-
ca sp. указываются впервые. Состав коловраток 
представлен, в  основном, пелагическими вида-
ми и только несколько относятся к прибрежным 
(Cephalodella catellina, Trichotria pocillum и Euchlanis 
dilatata). Если первые два вида встречаются спо-
радически на разных глубинах, то E. dilatata най-
ден на  четырех из  пяти станций, что считается 
особенностью обитания этого вида в  оз. Севан. 
Из коловраток постоянно на всех глубинах и стан-
циях встречались Keratella quadrata и Polyarthra sp. 
(возможно, двух видов  — P. dolichoptera Idelson, 
1925 и  P.  vulgaris Carlin, 1943). На  третьем месте 
по встречаемости — Filinia longiseta, приуроченная 
к более глубоким слоям воды и не встречающаяся 
на мелководных станциях.

В  работах А.В. Крылова и  др. (2016) для обо-
их плесов и  прибрежья за  периоды 2005‒2009 
и  2011‒2014  гг. указан достаточно обширный 
список коловраток из 43 видов. Однако, если учи-
тывать только пелагический планктон Малого 
Севана, то количество видов коловраток в первый 
период летом достигало шести, во второй ‒ девя-
ти, т.е. сопоставимо с полученными нами данны-
ми. По сравнению с предыдущими исследовани-
ями, из обычных пелагических видов не найдены 
Asplanchna girodi Guerne и Hexarthra mira (Hudson). 

Аспланхну отмечали в  озере только в  начале те-
кущего столетия, ранее она не встречалась (Меш-
кова, 1975), поэтому причина исчезновения этого 
крупного вида из  планктона непонятна. Гексар-
тра была постоянно в планктоне, начиная с 30‑х 
годов прошлого столетия. Указывается, что ра-
нее ее  появление в  планктоне было приуроче-
но ко  второй половине августа, а  исчезновение 
фиксировали в  ноябре (Мешкова, 1975), одна-
ко в XXI в. ее регистрировали и в июле (Крылов 
и др., 2016). Возможно, во время нашего исследо-
вания она перешла на прежний характер воспро-
изводства и поэтому не была обнаружена.

Следует отметить отсутствие в  планктоне 
Brachionus quadridentatus Skorikov, который летом 
2007 г. входил в доминантный комплекс литорали 
и  присутствовал в  пелагическом и  литоральном 
планктоне Малого Севана в  2011–2014  гг. (Озе-
ро…, 2016). Несмотря на снижение прозрачности 
воды до трех метров в период наших наблюдений, 
которое свидетельствует об идущих процессах ин-
тенсивного эвтрофирования, этот характерный 
для эвтрофных вод вид не  получил ожидаемого 
развития, что требует дальнейшего изучения.

Вторая наиболее представленная группа  — 
веслоногие ракообразные (Copepoda), в их состав 
вошло шесть видов: два вида Calanoida и  четы-
ре  — Cyclopoida. В  сводке 2016  г. для этого вре-
мени года указано восемь видов, часть из  них 
относится к прибрежной фауне, для июля 2018 г. 
отмечено шесть видов пелагических копепод 
(Крылов и др., 2021).

Из  ранее зарегистрированных трех пелагиче-
ских видов каланоидных копепод нами не обна-
ружен Arctodiaptomus spinosus (Daday), которого 
ранее отмечала Т.М. Мешкова (1952, 1975) как 
круглогодичную форму с  интенсивным размно-
жением в июне. Позже этот вид определили как 
“периодически исчезающий” из планктона (Кры-
лов и др., 2015), в последующей работе (Крылов 
и др., 2016) его уже не указывали для летнего пе-
лагического планктона 2007, 2012 и 2013 гг.

Относительно двух наиболее встречаемых ви-
дов циклопов Cyclops strenuus (Fischer) и Cyclops 
abyssorum Sars, внесенных в  список отдель-
ными видами, до  сих пор нет единого мнения 
об  их  видовом статусе (Мешкова, 1947; Алек-
сеев, 1988). Этот вопрос может быть предме-
том специального исследования. При сходных 
морфологических признаках, разделение было 
сделано по  длине тела взрослых особей. Одна-
ко наиболее верное определение таксономиче-
ского статуса этих циклопов даст использование 
в  будущем сочетания морфологических и  гене-
тических методов.

Из циклопов не найден Cyclops vicinis Uljanin, 
не указанный Т.М. Мешковой, но широко пред-
ставленный на всех станциях в сборах 2005–2009 
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и  2011–2014  гг. Этот вид схож с  двумя другими 
видами рода Cyclops, но отличается вооружением 
плавательных ног (Монченко, 1974). Морфологи-
ческий анализ похожих экземпляров не дал под-
тверждения его наличия в это время года и в этом 
водоеме. В летний сезон в пелагиали и литорали 
Малого Севана в 2011–2014 гг. впервые отмечен 
и  Thermocyclops crassus (Fischer). Вид обычен для 
пелагиали равнинных мезотрофных и эвтрофных 
озер средней полосы Европы (Вежновец, 2005). 

Возможно, его появление в планктоне было вре-
менным.

При регистрации редких организмов найден ра-
нее не указанный для оз. Севан циклоп Diacyclops 
bicuspidatus (Claus), принадлежащий прибрежной 
фауне, однако яйценосные самки были встречены 
нами на ст. 1 на глубинах 40–45 м и на ст. 3 – на глу-
бинах 10–15 м. Найденные размножающиеся осо-
би свидетельствуют, что этот вид  — постоянный 
компонент фауны этого водоема.

Таблица 2. Встречаемость видов и форм зоопланктона на станциях и горизонтах Малого Севана

Вид
Глубина, м

Ст. 1
(n = 16)

Ст. 2
(n = 11)

Ст. 3
(n = 16)

Ст. 4
(n = 9)

Ст. 5
(n = 8)

Rotifera (8) (4) (9) (3) (2)
Ascomorpha ecaudis Perty, 1850* – – 5–15 – –
Cephalodella catellina (Müller, 1786)* – – 5–15 – –
Collotheca sp.* 10–15 – 5–10 – –
Conochilus hippocrepis (Schrank, 1803) 10–15 – 5–10 – –
Euchlanis dilatata Ehrenberg, 1832 5–10 0–5 0–5 0–5
Filinia longiseta (Ehrenberg, 1834) 15–78 15–40 15–20 – –
Keratella quadrata (Müller, 1786) 0–78 0–40 0–20 0–10 0–5
Polyarthra sp. 0–40 0–40 0–20 5–10 0–5
Synchaeta pectinata Ehrenberg, 1832 0–10 – 0–5 – –
Trichotria pocillum (Müller, 1776) 55–60 – – – –
Copepoda (6) (5) (5) (4) (4)

Acanthodiaptomus denticornis (Wierzejski, 1887) 20–35;
40–78

0–25;
30–35 0–20 0–10 0–5

Arctodiaptomus bасillifer (Koelbel, 1885)
0–10;

45–50;
55–60

0–5;
10–15;
30–40

0–20 0–5 0–5

Diaptomus nauplii 0–78 0–40 0–20 0–10 0–5
Diaptomus copepodit 0–78 0–40 0–20 0–10 0–5

Cyclops abyssorum Sars, 1863
5–35;

50–60;
65–78

0–30 0–20 0–10 0–5

C. strenuus (Fischer, 1851) 0–78 0–40 0–20 0–10 0–5
Diacyclops bicuspidatus (Claus, 1857)* 40–45 – 10–15 – –
Megacyclops gigas (Claus, 1857) 10–15 20–30 – – –
Cyclops nauplii 0–78 0–40 0–20 0–10 0–5
Cyclops copepodit 0–78 0–40 0–20 0–10 0–5
Cladocera (2) (2) (2) (2) (2)
Daphnia longispina O.F. Müller, 1785 0–78 0–40 0–20 0–10 0–5

Diaphanosoma lacustris Korinek, 1981 0–10;
20–25 0–15 0–10 0–10 0–5

Примечание. В скобках дано число видов (n) в группе, “– ”отсутствие вида, * – впервые для оз. Севан.
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Самый крупный из циклопов Megacyclops gigas 
(Claus) редок, найдено лишь три экземпляра яй-
ценосных самок на  самых глубоководных стан-
циях, но относительно неглубоко: в слоях 10–15 
и 20–30 м (табл. 2).

Наиболее бедный видовой состав зарегистри-
рован в  группе ветвистоусых ракообразных, где 
выявлено только два вида: Daphnia longispina, 
занимающая всю толщу воды, и  Diaphanosoma 
lacustris, встреченная, в основном, в эпилимнио-
не. Daphnia magna Straus, феномен вселения ко-
торой широко обсуждался (Крылов и  др., 2016), 
нами не обнаружена. Нахождение ее в пелагиче-
ском планктоне было отмечено в  2011  г. после 
повышения уровня воды, но уже в 2018 г. она ис-
чезла из состава зоопланктона обеих частей озера 
(Крылов и др., 2021).

Таким образом, видовой состав зоопланкто-
на в основном сохраняет черты, характерные для 
этого водоема в течение длительного времени, что 
свидетельствует об устойчивости экосистемы озе-
ра. Найденные новые виды не  относятся к  ярко 
выраженным индикаторам экологического со-
стояния и широко встречаются в озерах. Однако 
отсутствие в  планктоне видов-индикаторов по-
вышенной трофности при наблюдаемых низких, 
фактически минимальных для этого озера вели-
чинах прозрачности требует дальнейших иссле-
дований.

Особенность пелагического зоопланктона Ма-
лого Севана  — относительно высокая встречае-
мость прибрежных видов, что указывает на обмен 
фауной пелагических и  прибрежных участков 
изученной акватории. Подтверждением этого 
предположения может быть специфичность раз-
вития здесь фитопланктона. Указывается, что 
“северо-восточная часть Малого Севана, явля-
ясь сравнительно глубокой и  слабо населенной 
в  прибрежной зоне, возможно, находится под 

воздействием определенных подводных течений, 
которые могут переносить органическое веще-
ство на данный участок” (Научные…, 2022).

Количественное развитие. Численность. Чис-
ленность зоопланктона, рассчитанная по  сред-
ним значениям в горизонтах облова для всех пяти 
станций, была 44.3  тыс. экз./м3. Изученные глу-
бины различались по  средним значениям чис-
ленности в  столбе воды (рис.  2). Минимальная 
численность (27.0 тыс. экз./м3) зарегистрирована 
на  ст. 1  с наибольшей глубиной, максимальная 
(118.3  тыс. экз./м3) – на  ст. 2  с глубиной ~40  м. 
Если вычислить среднюю из  этих показателей 
на всех пяти станциях, то она оказывается боль-
ше приведенной выше величины в  1.5  раза  — 
67.2  тыс. экз./м3. Обе рассчитанные величины 
численности укладываются в межгодовой размах 
колебаний для этого озера. Согласно ранее про-
веденным исследованиям (Крылов и  др., 2016), 
для июля 2013  г. общая численность была 60.0 
± 14.4  тыс. экз./м3. Необходимо отметить, что 
в 2018 г. численность зоопланктона значительно 
выросла до  132.8 ± 41.0  тыс. экз./м3, что выде-
ляет этот год в  ряду наблюдений (Крылов и  др., 
2021). Такое повышение численности и биомассы 
А.В. Крылов и соавт. (2021) считают необычным 
и  предполагают, что определенную роль в  этом 
могла сыграть более высокая температура воды, 
которая в  тот год наблюдений в  июле достигала 
21.4°С.

По  численности в  зоопланктоне доминиро-
вали веслоногие ракообразные  — 67.6% общей 
численности, на втором месте были ветвистоусые 
раки  — 19.7, на  коловраток приходилось лишь 
12.7 (табл.  3). Такое соотношение численности 
основных групп зоопланктона при преобладании 
веслоногих ракообразных сохраняется продол-
жительное время и в разные периоды изменения 
уровня воды, что свидетельствует о высокой сте-
пени устойчивости экосистемы озера.

Считается, что повышение доли коловра-
ток служит показателем роста трофности 
(Крючкова, 1989; Андроникова, 1996). Полу-
ченные нами данные близки к  таковым лета  
2007  г., когда относительная численность ко-
ловраток была 13.4 ± 8.2% (Экология..., 2010). 
В  период “псевдоолиготрофикации” (2013  г.) 
доля коловраток снизилась до  3.4% (Крылов 
и др., 2016), но в 2018 г., когда не было выражен-
ного преобладания той или  иной группы беспо-
звоночных (Крылов и др., 2021), доля коловраток 
выросла до  31.2%. Вероятно, такой рост можно 
объяснить высокой температурой воды этого года 
и активизацией процессов продуцирования.

По  средним величинам относительной чис-
ленности в  доминирующий комплекс (>5%) 
на всех станциях вошли: один вид коловраток — 
Keratella quadrata, циклопы и  диаптомусы на-
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Рис.  2. Средняя численность зоопланктона  
(N, тыс. экз./м3) в  столбе воды на  станциях Малого 
Севана.
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уплиальных и  копеподитных стадий и  Daphnia 
longispina. Из коловраток еще Filinia longiseta вхо-
дила в  доминантный комплекс на  первых двух 
самых глубоких станциях, но  из-за отсутствия 
ее на мелководье в итоге достигла лишь 2.6% чис-
ленности зоопланктона. В  целом, доминантный 
комплекс был бедным и  содержал четыре вида 
и формы. Лидировали по численности диаптоми-
ды науплиальных и копеподитных стадий (37.5% 
общей численности), затем шли циклопы разных 
стадий развития (25.5), далее Daphnia longispina 
(18.6) и замыкала доминирующую группу Keratella 
quadrata (8.4). 

В  относительной численности ракообразных 
закономерных изменений с глубиной не отмечено, 
лишь доля коловраток на глубоководных станциях 
была несколько выше. В целом зоопланктон озера 
сохраняет копеподный характер, что характерно 
для мезотрофных водоемов (Крючкова, 1989).

Вертикальное распределение может служить 
характеристикой не только сообщества зооплан-

ктона, но и экосистемы озера в целом. Установ-
лено, что разные по трофности озера отличаются 
степенью концентрации зоопланктона и его при-
уроченностью к определенным горизонтам (Веж-
новец, Журавлев, 2022).

В  вертикальном распределении по  усреднен-
ным данным для пяти станций выявлено два 
пика — в слое 5–10 м и 25–30 м. Эти максимумы, 
как и все распределение, определялись многочис-
ленными особями доминирующих видов и разно-
возрастных стадий развития копепод (рис. 3).

Из  достаточно хорошо представленных видов 
коловраток вертикальные профили построены 
для Keratella quadrata (рис.  4а) и  Filinia longiseta 
(рис. 4б). Профили этих видов в  Малом Севане 
значительно различались. Максимум плотности 
Keratella quadrata располагался в  эпилимнионе, 
в горизонте 5–10 м, у Filinia longiseta максималь-
ные значения численности были смещены в  на-
чало гиполимниона, до  глубины 15  м животные 
не встречались. В вертикальном пространстве эти 

Таблица 3. Относительная численность (% в столбе воды) основных групп и отдельных видов на разных станциях 
Малого Севана

Вид Ст. 1 Ст. 2 Ст. 3 Ст. 4 Ст. 5 Среднее
Rotifera 12.020 15.853 17.162 8.479 9.929 12.688
Ascomorpha ecaudis 0.000 0.000 0.003 0.000 0.000 0.001
Cephalodella catellina 0.000 0.000 0.003 0.000 0.000 0.001
Collotheca sp. 0.047 0.000 0.145 0.000 0.000 0.038
Conochilus hippocrepis 0.000 0.000 0.015 0.000 0.000 0.003
Euchlanis dilatata 0.019 0.043 0.001 0.242 0.000 0.061
Filinia longiseta 5.640 7.024 0.581 0.000 0.000 2.649
Keratella quadrata 5.109 6.230 12.637 7.994 9.929 8.380
Polyarthra sp. 1.062 2.556 3.631 0.242 0.000 1.498
Synchaeta pectinata 0.141 0.000 0.145 0.000 0.000 0.057
Trichotria pocillum 0.001 0.000 0.000 0.000 0.000 0.000
Copepoda 70.154 67.671 63.374 62.452 74.468 67.624
Acanthodiaptomus denticornis 0.217 0.112 0.055 0.145 0.177 0.141
Arctodiaptomus bасillifer 0.048 0.099 0.363 0.048 0.532 0.218
Diaptomus nauplii 17.598 23.028 14.235 6.056 12.766 14.737
Diaptomus copepodit 11.050 10.139 14.816 38.275 39.716 22.799
Cyclops abyssorum 1.200 1.375 1.453 3.149 1.418 1.719
C. strenuus 2.667 2.500 1.801 1.453 4.255 2.535
Diacyclops bicuspidatus 0.076 0.000 0.001 0.000 0.000 0.016
Megacyclops gigas 0.001 0.001 0.000 0.000 0.000 0.000
Cyclops nauplii 28.093 20.278 17.721 6.541 7.092 15.945
Cyclops copepodit 9.203 10.139 12.928 6.783 8.511 9.513
Cladocera 17.779 16.476 19.464 29.070 15.603 19.678
Daphnia longispina 16.877 16.003 19.029 28.343 12.766 18.604
Diaphanosoma lacustris 0.902 0.473 0.436 0.727 2.837 1.075

Примечание. Жирным шрифтом выделены доминирующие виды и формы.
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виды разделялись; по  характеру распределения 
керателлу можно отнести к теплолюбивым видам, 
филинию  — к  холодолюбивым, что согласуется 
с литературными данными (Вежновец, 2021).

Несмотря на  некоторые различия в  профи-
лях распределения, циклопы Cyclops strenuus и  
C. abyssorum в  Малом Севане занимали глубины 
до  30  м, на  больших глубинах встречались еди-
нично (рис. 4в, 4г). Распределение ветвистоусых 
ракообразных представлено на  рис. 4д, 4е. Кла-
доцера Diaphanosoma lacustris была сосредоточе-
на в  верхнем пятиметровом слое воды (62.7%) 
со  снижением численности в  нижележащих го-
ризонтах и  полным отсутствием в  планктоне 
начиная с  глубины 25  м. В  отличие от  предыду-
щего вида, Daphnia longispina была максимально 
представлена (27.5%) в слое 5–10 м и встречалась 
во всех слоях воды до максимальной глубины.

Исходя из профилей общего распределения и от-
дельных видов, большинство встреченных видов 
и форм заселяют верхние слои воды и зону металим-
ниона, за исключением коловратки Filinia longiseta. 
По  полученным данным, вертикальное распреде-
ление численности зоопланктона соответствует ме-
зотрофным озерам с максимальной концентрацией 
животных ≤20% (Вежновец, Журавлев, 2022).

Биомасса. Для расчета биомассы ракообразных 
использовали собственные данные по  их линей-
ным размерам (табл.  4). Полученные нами дан-
ные по длине тела для Acanthodiaptomus denticornis 
фактически совпадают с  приведенными Т.М. 
Мешковой (1952). У  другого вида диаптомусов 
Arctodiaptomus bасilifer длина тела самок и самцов 
в  наших сборах несколько меньше. Для Cyclops 
abyssorum литературные сведения не приводятся, 
а для другого вида циклопов C. strenuus в цитируе-
мой работе, на наш взгляд, слишком большая раз-
ница между самками и самцами — 1.88 и 1.07 мм, 
соответственно. Если сравнивать самок, то  жи-
вотные в наших сборах мельче (1.65 и 1.88 мм).

В  популяциях ветвистоусых ракообразных 
во  время отбора проб наблюдали партеногене-
тическое размножение, присутствовали только 
самки. Единственный экземпляр самца Daphnia 
longispina был встречен на глубине 65–70 м. При 
достаточно большой выборке средняя длина са-
мок Daphnia longispina была значительно ниже 
(1.15  мм) приводимой ранее для этого озера 
(1.72 мм) (табл. 4).

Снижение длины тела у  некоторых видов ра-
кообразных может быть обусловлено многи-
ми факторами, для планктонных животных это 
эвтрофирование или  повышение температуры 
(Андроникова, 1996; Крючкова, 1989).

В  целом биомасса почти повторяет измене-
ния численности на разных станциях отбора проб 
(рис. 5). Сходное распределение с максимальными 
значениями на  средних глубинах было во  время 
работы совместной армянско-российской экс-
педиции в  2005–2009  гг. (Экология..., 2010). Ми-
нимальные значения (2.4 г/м3) зарегистрированы 
на ст. 1 с максимальной глубиной. На ст. 2 наблю-
дали увеличение биомассы в 4 раза до максималь-
ных значений 9.8 г/м3. Остальные более мелково-
дные станции различались между собой в меньшей 
степени с некоторым снижением биомассы в при-
брежье. Снижение численности и биомассы в при-
брежье может быть связано со слабо выраженной 
литоральной зоной, отсутствием здесь раститель-
ности, а  также с  нестабильностью прибрежных 
вод и возможным наличием прибрежных течений. 
Так, вдоль берега были зафиксированы зоны подъ-
ема воды со скоростями 5 × 10-3 см/с (Экология…, 
2010). Средняя для всех глубин величина биомассы 
зоопланктона достаточно высокая 7.2 г/м3, что ха-
рактеризует водоем как эвтрофный (Андроникова, 
1996) или пограничный между мезо- и эвтрофным 
состоянием (Китаев, 2007).

Согласно Т.М. Мешковой (1952), в Малом Се-
ване среднее значение биомассы в 1937–1938 гг. 
для июля–августа достигало 0.47 г/м3, для июля 
1947–1948 гг. — 0.84 г/м3. За весь период сниже-
ния уровня (1937–1969 гг.) средняя биомасса зо-
опланктона оставалась в  пределах 0.32–0.70 г/м3  

(Мешкова, 1975), что характерно для олиготро-
фных вод (Андроникова, 1996). В  период повы-
шения уровня воды летом 2007 г. величина био-
массы для пелагиали была уже 5.99 ± 2.67 г/м3 

(Экология..., 2010). В дальнейшем (2011–2014 гг.) 
биомасса в Малом Севане увеличилась в 2.3 раза, 
в основном за счет развития Daphnia magna (Кры-
лов и др., 2016). Для исследуемого участка Малого 
Севана в июне 2013 г. приводятся очень широкие 
пределы изменения биомассы: от 0.5 до 25.6 г/м3 

с  максимумом на  глубине 30  м и  средней вели-
чиной 11.9 ± 4.1 г/м3. Необходимо отметить, что 
в “теплом” 2018  г. уже при отсутствии крупной 
дафнии средняя величина биомассы была еще 
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выше и достигала 12.23 ± 4.19 г/м3. Рост биомас-
сы и, соответственно, трофии в 2018 г. может быть 
не только за счет поступления аллохтонной орга-
ники после искусственного повышении уровня 
воды, но  и  под влиянием климата и  повышения 
температуры воды, что показано (Крылов и  др., 
2021) по  зависимости развития фитопланктона 
от поверхностной температуры. 

Таким образом, значения биомассы, начиная 
с  2007  г., растут и  в  настоящее время характери-
зуют озеро как пограничное между мезотрофным 
и  эвтрофным состоянием (Андроникова, 1996). 
Некоторое снижение биомассы при отсутствии 
видов-индикаторов повышенной трофии в насто-
ящее время указывает на относительную стабили-
зацию процессов переработки экзогенной органи-
ки после искусственного повышения уровня воды.

В 2022 г. по относительной биомассе на всех 
станциях и  горизонтах доминировали веслоно-
гие ракообразные, их  доля в  планктоне дости-
гала 73.1%, на втором месте были ветвистоусые 
раки — 26.8%, коловратки имели незначительную 
долю в общей биомассе — лишь 0.06% (табл. 5). 
Закономерных изменений биомассы с глубиной 
не наблюдали, только доля коловраток немного 
возрастала к  самым глубоким станциям. Доми-

нантный комплекс бедный, представлен только 
тремя видами и  формами: копеподитными ста-
диями развития диаптомусов  – 57%, Daphnia 
longispina  — 26, копеподитными стадиями ци-
клопов — 10, на долю всех остальных видов при-
ходится ~8% общей биомассы.

Ничтожно малую долю коловраток в  биомас-
се (0.3–0.6%) отмечали до  начала спуска воды 
(Мешкова, 1975) и  лишь небольшое повышение 
(до  2.2%) в  последние годы спуска воды. Летом 
2007  г. (повышение уровня воды) для пелагиа-
ли были характерны также небольшие значения 
относительной биомассы коловраток 0.1 ± 0.1% 
(Экология..., 2010). На  фоне низких значений 
в  последние годы максимальную относительную 
биомассу коловраток (1.1%) зарегистрировали 
в 2018 г. (Крылов и др., 2021).

В  вертикальном распределении биомассы 
(рис. 6) максимум (13.5 г/м3) наблюдали на глуби-
не 5‒10 м. В отличие от хода численности, после 
этой глубины шло постепенное снижение биомас-
сы с  небольшим возрастанием (3.4 г/м3) в  самых 
придонных горизонтах. Максимальные значения 
биомассы в  эпилимнионе или  начале металим-
ниона обусловлены концентрацией здесь Daphnia 
longispina и копеподитами диаптомусов (рис. 7). 

Таблица 4. Средняя длина тела (L, мм) представителей зоопланктона в Малом Севане

Вид
Самки Самцы

данные авторов Мешкова, 1952 данные авторов Мешкова, 1952
n L, мм n L, мм n L, мм n L, мм

Acanthodiaptomus denticornis 38 1.610 100 1.613 34 1.429 100 1.456
Arctodiaptomus bасilifer 33 1.435 600 1.523 5 1.335 350 1.400
Cyclops abyssorum 42 1.385 – – 36 1.142 – –
C. strenuus 109 1.646 700 1.880 – 1.317 – 1.07
Daphnia longispina 523 1.148 1000 1.721 1 1.757 – –

Примечание. n — количество измеренных особей, “–” – данные отсутствуют.
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Таблица 5. Относительная биомасса (% в столбе воды) основных групп и отдельных видов на разных станциях 
Малого Севана

Вид Ст. 1 Ст. 2 Ст. 3 Ст. 4 Ст. 5 Среднее
Rotifera 0.064 0.077 0.086 0.045 0.035 0.062
Ascomorpha ecaudis 0.000 0.000 0.000 0.000 0.000 0.000
Cephalodella catellina 0.000 0.000 0.000 0.000 0.000 0.000
Collotheca sp. 0.000 0.000 0.000 0.000 0.000 0.000
Conochilus hippocrepis 0.000 0.000 0.000 0.000 0.000 0.000
Euchlanis dilatata 0.000 0.000 0.000 0.002 0.000 0.000
Filinia longiseta 0.014 0.019 0.001 0.000 0.000 0.007
Keratella quadrata 0.036 0.046 0.066 0.043 0.035 0.045
Polyarthra sp. 0.005 0.012 0.012 0.001 0.000 0.006
Synchaeta pectinata 0.009 0.000 0.007 0.000 0.000 0.003
Trichotria pocillum 0.000 0.000 0.000 0.000 0.000 0.000
Copepoda 70.149 70.464 75.208 62.243 87.512 73.115
Acanthodiaptomus denticornis 0.386 0.209 0.073 0.197 0.161 0.205
Arctodiaptomus bасilifer 0.071 0.155 0.404 0.055 0.405 0.218
Diaptomus nauplii 0.807 1.114 0.487 0.212 0.299 0.584
Diaptomus copepodit 50.656 49.046 58.672 50.070 76.529 56.995
Cyclops abyssorum 1.788 2.161 1.616 3.585 1.079 2.046
C. strenuus 4.829 4.778 2.435 2.011 3.935 3.598
Diacyclops bicuspidatus 0.096 0.000 0.001 0.000 0.000 0.019
Megacyclops gigas 0.002 0.003 0.000 0.000 0.000 0.001
Cyclops nauplii 0.966 0.736 0.455 0.172 0.125 0.491
Cyclops copepodit 10.547 12.261 11.063 5.940 4.981 8.959
Cladocera 29.788 29.459 24.706 37.711 12.452 26.823
Daphnia longispina 29.012 29.030 24.426 37.234 11.207 26.182
Diaphanosoma lacustris 0.776 0.429 0.280 0.477 1.245 0.641

Примечание. Относительная биомасса групп и доминантов выделена жирным шрифтом.
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По  сравнению с  предыдущими исследовани-
ями, максимальная величина биомассы в  июле 
2013  г. на  глубоководной станции также была 
на  глубине 10  м, но  формировалась на  93.1% 
за счет вселившейся Daphnia magna при повыше-
нии уровня воды (Крылов и др., 2016). После от-
носительной стабилизации уровня воды этот вид 
постепенно исчез из фауны озера.

ЗАКЛЮЧЕНИЕ
Зоопланктон Малого Севана на современном 

этапе имеет черты мезотрофного озера, в  чис-
ленности и биомассе сохранилась высокая доля 
веслоногих ракообразных. В  видовом составе 
в  2022  г. не  отмечены виды, характерные для 
эвтрофных и  загрязненных вод, которые были 
на  этапах повышения уровня воды и “псевдоо-
лиготрофикации” (2002–2013  гг.). Это свиде-
тельствует о  значительной устойчивости эко-
системы озера к  воздействиям при изменении 
уровня воды и  в  условиях глобального измене-
ния климата.

В  разные периоды наблюдений были выяв-
лены значительные различия в количественном 
развитии зоопланктона, обусловленные изме-
нением уровня воды. В  последнее десятилетие 
при относительно стабильном уровне наблюда-
ли постепенный рост общей численности и био-
массы, что свидетельствует об  увеличении сте-
пени трофии озера. При этом, в отдельные годы 
отмечены низкая прозрачность воды и высокие 
значения биомассы зоопланктона, что дает ос-
нования относить водоем уже к эвтрофным. Эти 
изменения могут провоцировать повышение 
температуры воды и  интенсификация процес-
сов продуцирования.
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Zooplankton Study of Lake Sevan as an Indicator of Ecosystem Stability  
in the Context of Global Climate Change

V. V. Vezhnovets1, *, A. V. Kuraev2, E. Kh. Gukasyan3, B. K. Gabrielyan3 
1Scientific and Practical Centre of the National Academy of Sciences of Belarus on Bioresources, Minsk, Republic of Belarus

*e-mail: vezhn47@mail.ru
2Laboratory of Space Geophysical and Oceanographic Studies, University of Toulouse, Toulouse, France

3Scientific Center of Zoology and HydroecologyNational Academy of Sciences of Armenia,
Yerevan, Armenia

The state of the zooplankton community of Lake Sevan in present-day climatic conditions at a relatively 
stable water level has been studied. The taxonomic composition is poor, but retains the features, which are 
characteristic for this lake even before the beginning of the artificial lowering of water level (1938) in order 
to be used for energy and irrigation purposes. The lake belongs to mesotrophic in zooplankton development 
indicators, but in some years there is low transparency and the high values of zooplankton biomass, which is 
characteristic for eutrophic reservoirs. It is a consequence of an increase in water level and a possible increase 
in water temperature under climate change. 

Keywords: Lake Sevan, zooplankton, abundance, biomass, climate change
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ВВЕДЕНИЕ
Техногенные водоемы, образовавшиеся при 

заполнении грунтовыми водами, водами поверх-
ностного стока и  атмосферными осадками ка-
рьеров, котлованов и  выемок, сформированных 
в  результате деятельности горнопромышленного 
комплекса, представляют собой новые гидро-
ресурсы геотехнических систем (Castro, Moore, 
2000; Filippova, Deryagin, 2005; Blanchette, Lund, 
2016; Seelen et al., 2021). Аккумуляция природных 
вод в котловине, генетически связанной с выра-
ботанными месторождениями минерального сы-
рья, позволяет рассматривать карьерные водоемы 
как вторичные природно-техногенные гидроси-
стемы озерного типа, специфика которых опре-
деляется взаимодействием техногенных и  есте-
ственных факторов (Суховило, Романчук, 2018). 
Несмотря на  различия в  условиях образования, 
контролируемых процессами горнопромышлен-
ного техногенеза, водоемы как аквальные систе-
мы техногенного происхождения имеют общие 
черты с  природными лимническими системами. 
В  частности, это замедленный водообмен, в  ре-
зультате которого формируется водная масса, 
отличающаяся по своим характеристикам от пи-
тающих вод, а  также аккумулируются элементы, 
поступающие в процессе стока, и материал, воз-
никающий в самом водоеме (Удачин и др., 2009). 

Наряду с этим, карьерные водоемы обладают ря-
дом специфических черт: ограниченная площадь 
водосбора, невыработанность ложа и берегов, ма-
лая мощность донных отложений и не сформиро-
ванные продукционные характеристики (Хомич, 
1986).

Морфометрические характеристики техноген-
ных озер отличаются значительным разнообрази-
ем и зависят от типа добываемого сырья, техно-
логии разработки месторождения и особенностей 
горнотехнической рекультивации (Хомич, 1986; 
Gammons et al., 2009; Soni et al., 2014). Антропо-
генные водоемы подразделяются на озера “есте-
ственного” типа, расположенные в  природных 
понижениях рельефа, и “искусственного” типа, 
образованные затоплением карьеров и  отстой-
ников (Юркевич, 2009). Несмотря на  широкое 
распространение этих новообразованных антро-
погенных систем, становление, функционирова-
ние и перспективы существования их мало иссле-
дованы (Derham, 2004; Wołowski et al., 2013; Soni 
et al., 2014; Ferrari et al., 2015; Blanchette, Lund, 
2016; Суховило, Романчук, 2018; Vucic et al., 2019; 
Mondal et al., 2021). Однако карьерные озера мо-
гут применяться как тестовые системы для фунда-
ментальных научных концепций и использовать-
ся как “природные лаборатории” для изучения 

АКТУАЛЬНЫЕ ПРОБЛЕМЫ  
ПЛАНКТОНОЛОГИИ
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АФОНИНА, ТАШЛЫКОВА

экологических процессов (Thomas, John, 2006; 
Blanchette, Lund, 2020).

Цель работы — оценка видового разнообразия 
и структуры фито- и зоопланктона различных во-
допроявлений рудных месторождений в градиен-
те изменения pH.

МАТЕРИАЛ И МЕТОДЫ ИССЛЕДОВАНИЯ
Характеристика района и  объектов исследова-

ний. Гидробиологические исследования прово-
дили в  августе 2022  г. на  техногенных водоемах 
горнорудных объектов Жипкошинского и  Зави-
тинского месторождений, Балейского и Дарасун-
ского рудных полей (рис. 1).

Открытую добычу руды в  Завитинском бе-
риллий-литиевом месторождении проводили 
в 1937–1997 гг., в Жипкошинском сурьмяном — 
в  2006–2018  гг. (Абрамова, 2018). Балейский 
золоторудный узел включает Балейское, Тасе-
евское, Средне-Голготайское и  Андрюшкин-
ское месторождения. Эксплуатацию Балейско-
го месторождения проводили в  1929–1992  гг., 
прекращена из-за приближения контура карье-
ра к  жилой застройке г.  Балей; Тасеевского  — 
с 1948 по 1995 гг. В настоящее время идут подго-
товительные работы по повторному вовлечению 
в  эксплуатацию Тасеевского участка (Замана, 
Усманов, 2009). Дарасунское рудное поле вклю-
чает Дарасунское, Теремкинское, Талатуйское 
золоторудные месторождения. Рудник работает 
нестабильно, поскольку производство перио-
дически то прекращается, то восстанавливается 
(Гораш, 2004).

Всего обследовано 16 водных объектов (семь 
карьерных озер, шесть прудов хвостохранилищ 
и  три мелких водоема), значительно различа-
ющихся по  морфометрическим и  физико-хи-
мическим параметрам (Ташлыкова и  др., 2023) 
(табл. 1).

По  имеющимся данным (Ташлыкова и  др., 
2023), самыми глубоководными были карьеры 
(Бал-10–130  м, Тс-1–72  м, ЗВ-2–33 м). Глуби-
на в  прудах варьировала от  1.8 (Тс-3) до  9.8  м  
(ЗВ-4). В  прочих водоемах глубина не  превы-
шала 1  м. Температура поверхностных вод была 
от  2.5 (Анд) до  21.6°С (ЗВ-4). В  карьерных озе-
рах зарегистрирована температурная страти-
фикация, придонная температура воды опуска-
лась до  4.0–7.8°С. Высокая прозрачность воды  
(5–7 м) отмечена в карьерах ЗВ-1, ЗВ-2, Бал-10, 
Тс-1, низкая — в ЖП-3 и Бал-4 из-за взмучивания 
мелкодисперсной взвеси.

Для техногенных вод регистрировали широ-
кий диапазон рН (2.8–9.4), Eh (89–584 мВ) и EC 
(146–5520 мкСм/см). В  глубоководных карьерах 

наблюдали хемоклин. По  химическому составу 
воды преимущественно сульфатные, реже гидро-
карбонатно-сульфатные с разным соотношением 
магния и кальция (Ташлыкова и др., 2023).

Растительный пояс почти не  развит. Отдель-
ные куртины макрофитов отмечали в хвостохра-
нилищах Тс-3 (тростник) и ЗВ-3 (рдесты, ряска, 
уруть).

Сбор и обработка проб. Фитопланктон соби-
рали в пелагиали с помощью батометра Патала-
са из двух–трех горизонтов (приповерхностный, 
горизонт прозрачности и  придонный), в  ли-
торали  — путем зачерпывания воды. Зооплан-
ктон отбирали тотально сетью Джеди (средняя 
модель, размер ячеи сита 64 мкм) и  процежи-
ванием 100–120 л воды через сеть (размер ячеи 
73 мкм) (интегральная проба). Лабораторную 
обработку зафиксированных в 4%-ном раство-
ре формалина образцов проводили по  обще-
принятым методам (Киселев, 1969; Садчиков, 
2003). Биомассу водорослей определяли по объ-
ему отдельных клеток или колоний водорослей 
(Садчиков, 2003), зоопланктеров — по уравне-
ниям связи длины тела и сырой массы организ-
мов разной таксономической принадлежности 
(Ruttner-Kolisko, 1977; Балушкина, Винберг, 
1979).

Анализ данных. Для определения разнообра-
зия и структуры фито- и зоопланктона исполь-
зовали следующие индексы: неоднородности 
или  Шеннона–Уивера по  численности (Hn), 
доминирования Симпсона (D) и  выравненно-
сти Пиелу (e) (Magurran, 1988). Математическую 
обработку полученных данных проводили с ис-
пользованием пакета программ Microsoft Excel 
v. 2010 и STATISTICA v. 10. Для изучения взаи-
мосвязей показателей разнообразия и структур-
ных характеристик (общее число видов, числен-
ность (N) и биомасса (B) фито- и зоопланктона) 
и  абиотических факторов среды (глубина H, 
прозрачность TR, температура воды T, водород-
ный показатель рН, окислительно-восстанови-
тельный потенциал ОВП или Eh, макрокомпо-
нентный состав) применяли факторный анализ 
методом главных компонент (PCA). Абсолют-
ное значение нагрузки >0.7 принимали за  су-
щественную связь. При анализе использовали 
среднеарифметическое значение (x) и  ошибку 
средней величины (Sx).

РЕЗУЛЬТАТЫ ИСCЛЕДОВАНИЯ
Получена характеристика фито- и зоопланкто-

на в  исследованных водоемах, ранжированных 
по  градиенту рН поверхностных вод. Выделено 
шесть групп водоемов: рН ≤3 – очень кислые (Тс-3),  
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а

б

в

г

Рис. 1. Карта-схема территории обследования: а — Жипкошинское месторождение, б — Завитинское месторождение, 
в — Балейское рудное поле, г — Дарасунское рудное поле. 1‒16 — точки отбора проб (описание в табл. 1).

ПЛАНКТОННЫЕ СООБЩЕСТВА ВОДОЕМОВ РУДНЫХ МЕСТОРОЖДЕНИЙ
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рН 3–5 – кислые (Тс-1), рН 5.1–6.5 – слабокис-
лые (ВД-2), рН 6.5–7.5 – нейтральные (ЗВ-1, Бал-
5, Бал-6, Анд, ВД-1), рН 7.5–8.5 – слабощелочные 
(ЖП-3, ЗВ-2, ЗВ-3, ЗВ-4, Бал-10), рН 8.5–9.5 –  
щелочные (ЖП-1, ЖП-2, Бал-4).

Фитопланктон. Выявлено 74 таксона водорос-
лей рангом ниже рода из 7 отделов: Bacillariophyta 
(24), Chlorophyta (19), Cyanobacteria (14), 
Chrysophyta (5), Dinophyta (4), Charophyta (4) 
и Euglenophyta (4). Число видов изменялось от 2 
(в  очень кислых и  кислых водах) до  27 (в  сла-
бощелочных). Во  второй секции Дарасунско-
го хвостохранилища водоросли не  отмечены 
(рис.  2). Разнообразие водорослей в  литораль-
ной зоне было больше (3–15 таксонов), чем в пе-
лагической (3–9). Представители Bacillariophyta 
(преимущественно бентосные формы) в  кис-
лых водоемах присутствовали единично, в  ней-
тральных водоемах преобладали Bacillariophyta, 
Dinophyta и  Cyanobacteria, в  слабощелоч-
ных и  щелочных  — Cyanobacteria, Chlorophyta 

и  Bacillariophyta. В  состав доминирующего 
комплекса входили: цианобактерии Gloeocap-
sa crepidinum (Thuret) Thuret, 1876, G.  turgida 
(Kützing) Hollerbach, 1936, Aphanothece clathrata 
West & G.S. West, 1906, Dolichospermum solitarium 
(Klebahn) Wacklin, L. Hoffmann & Komárek, 2009, 
Microcystis pulverea (H.C. Wood) Forti, 1907; ди-
атомовые Nitzschia acicularis (Kützing) W. Smith, 
1853, Nitzschia sp., Fragilaria crotonensis Kitton, 
1869, F. radians (Kützing) D.M. Williams & Round, 
1988, Lindavia comta (Kützing) T. Nakov & al., 2015, 
Diatoma vulgaris Bory, 1824, Gomphonema olivaceum 
(Hornemann) Ehrenberg, 1838 и  другие бентос-
ные формы родов Navicula, Gyrosigma, Epithemia, 
Achnanthes; динофитовые  — Apocalathium 
aciculiferum (Lemmermann) Craveiro, Daugbjerg, 
Moestrup & Calado, 2016 и виды рода Peridinium; 
зеленые Ankyra ancora f. issaevi (Kisselev) Fott, 
1974, Pseudopediastrum boryanum (Turpin) E. 
Hegewald, 2005, Scenedesmus obtusus Meyen, 
1829, Oocystis marssonii Lemmermann, 1898. Вид 
Fragilaria crotonensis, виды рода Peridinium и хло-
рококковые водоросли зарегистрированы при 
рН 6.5–9.4, цианобактерии  — при рН 6.5–8.5 
(табл. 2).

Общие значения N и B изменялись в широких 
пределах: от 1.65 ± 0.92 до 2986.68 ± 2616.47 тыс. кл./л  
и от 0.33 ± 0.19 до 494.65 ± 178.86 мг/м3, соответ-
ственно. Наименьшую плотность водорослей от-
мечали при рН <3, наибольшую — при рН 8.5–9.4 
(рис. 2).

Значения индекса Hn варьировали от 1.09 ± 1.13  
до 1.67 ± 0.75 бит, D — от 0.68 ± 0.34 до 0.47 ± 0.30, 
e  — от  0.37 ± 0.32 до  0.71 ± 0.24. Значения ин-
дексов видового разнообразия, полученные для 
фитопланктона Балейского карьера, указывают 
на  сложность структуры, высокое разнообразие 
и  полидоминантность сообщества. Для осталь-
ных водоемов отмечены монодоминантные 
альгоценозы с  низким видовым разнообразием 
(рис. 2).

Зоопланктон. Видовой состав включал 66 так-
сонов рангом ниже рода (30 видов и  подвидов 
Rotifera, 20 – Cladocera и 16 – Copepoda). Встре-
чались также ювенильные Cyclopoida, видовую 
принадлежность которых не  определяли. Все-
го в сильнокислых водоемах обнаружено 2 вида 
организмов, в  кислых  — 5, в  нейтральных  —  
20 (при варьировании от  2 до  11 видов), в  сла-
бощелочных  — 51 (от  4 до  22), в  щелочных  —  
29 (от  7 до  17) (рис.  2). В  пробах из  Дарасун-
ского хвостохранилища представители зоо-
планктона не  обнаружены. Видовой состав  
зоопланктона в литорали богаче, чем в пелагиали 
(2–18 и 1–12 видов соответственно). Коловрат- 
ка Keratella quadrata (O.F. Müller, 1786) обнару- 
жена во  всем диапазоне рН (2.8–9.4). Виды 
Lecane luna (O.F. Müller, 1776) и  Bosmina 
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Рис.  2. Диаграмма вариабельности индексов разно-
образия и структурных показателей фито- (а) и зоо
планктона (б) в  техногенных водоемах в  градиенте 
рН. n — число видов, N — численность, B — биомасса, 
Hn — индекс Шеннона–Уивера, e — индекс Пиелу.
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longirostris (O.F.  Müller, 1785) не  встречались 
в  очень кислых водах. Виды Polyarthra vulgaris 
Carlin, 1943, Keratella cochlearis (Gosse, 1851), 
Kellicottia longispina (Kellicott, 1879), Simocephalus 
vetulus (O.F. Müller, 1776), Daphnia galeata Sars, 
1864, Neutrodiaptomus incongruens (Poppe, 1888), 
Cyclops vicinus Uljanin, 1875, Microcyclops rubellus 
(Lilljeborg, 1901) отсутствовали в  очень кислых 
и  кислых водах. Brachionus sericus Rousselet, 1907 
отмечен только в  сильнокислой и  кислой сре-
де, Bdelloidea, Cephalodella sp., Polyarthra remata 
Skorikov. 1896, Daphnia magna Straus, 1820, Alona 
quadrangularis (O.F. Müller, 1776), Megacyclops 
viridis (Jurine, 1920)  – в  щелочной, Attheyella 
nordenskioldii nordenskioldii (Lilljeborg, 1902) – 
в нейтральной.

Численность и биомасса зоопланктона варьи-
ровали в широких пределах — от 37.20 ± 7.21 тыс. 
экз./м3 и  42.16 ± 19.21  мг/м3 в  кислых водах 
до 344.42 ± 140.15 тыс. экз./м3 и 602.61 ± 196.56 мг/м3  
в  щелочных (рис.  2). При крайних значениях  
pH (2.8–3.3 и  8.4–8.6) в  сообществе развивался 
монодоминантный ротаториоценоз  — Brachionus 
sericus (98–100% всей численности) и  Keratella 
quadrata (99%), соответственно. Доминирую-
щий комплекс зоопланктона в  разных услови-
ях формировали 4–10 таксонов (1–4 в водоеме): 
Asplanchna priodonta Gosse, 1850, Filinia longiseta 
(Ehrenberg, 1834), Hexarthra mira (Hudson, 1871), 
Lecane luna, Euchlanis dilatata Ehrenberg, 1832, 
Keratella quadrata, K. cochlearis, Kellicottia longispina, 
Synchaeta pectinata Ehrenberg, 1832, Simocephalus 
vetulus, Daphnia longispina s. lat. (O.F. Müller, 
1785), D. curvirostris Eylmann, 1887, Coronatella 
rectangula (G.O. Sars, 1862), Flavalona costata (Sars, 
1962), Acantodiaptomus denticornis (Wierzejski, 
1887), Neutrodiaptomus incongruens, Cyclops vicinus, 
Cyclopoida, Atheyella nordenskioldii nordenskioldii. 
Основу численности формировал в  основном 
ротаторный комплекс, биомассы  — рачковый 
(табл. 3).

Показатели индексов разнообразия варьиро-
вали в  широком диапазоне: Hn  — от  0.03 ± 0.01 
до 2.74 ± 0.28 бит, Ds — от 0.21 ± 0.0 до 0.99 ± 0.0, 
e — от 0.04 ± 0.02 до 0.93 ± 0.03, соответственно. 
По  условному разделению значений индексов 
водоемы классифицировали от  олиго-мезотроф
ного типа с  высоким видовым разнообразием 
и  выравненностью сообщества зоопланктона 
(водоемы Балейского месторождения) до  харак-
теристик, указывающих на экстремальные эколо-
гические условия (водоемы Тасеевского и  Жип-
кошинского месторождений) (рис. 2).

Влияние факторов среды. Анализ главных ком-
понент (PCA) выявил корреляцию между пока-
зателями разнообразия и  структуры фито- и  зоо-
планктона и численности массовых видов в разных 
по  экологическим условиям водоемах. Выделено 

две главные компоненты, определяющие 63.24% 
вариаций набора данных с собственными значени-
ями >1. Первый фактор (F1: 37.76%) определял ги-
дрохимические показатели. Факторные нагрузки 
переменных (pH, CO2, HCO3

-) демонстрировали 
положительную корреляцию с  индексами разно-
образия фито- и  зоопланктона, переменные (Eh, 
Mg2+, Na+, TDS) определяли численность коловра-
ток Brachionus sericus. Второй фактор (F2: 25.84%) 
интегрирует информацию о  положительной свя-
зи физико-химических параметров (Н, Cl-, F-, K+, 
NO3

–, NO2
–) с числом видов альгофлоры, численно-

стью некоторых водорослей (Gloeocapsa сrepidinum, 
Microcystis pulverea) и  беспозвоночных (Filinia 
longiseta и Neutrodiaptomus incongruens). Анализ дан-
ных показал положительную корреляцию домини-
рующих видов диатомовых с  Si, сине-зеленых  — 
с T, большинства гидробионтов — с P (рис. 3).

ОБСУЖДЕНИЕ РЕЗУЛЬТАТОВ
Планктонные сообщества обследованных 

водоемов горнорудной территории характери-
зуются ограниченным набором видов водорос-
лей (от 1 до 27 таксонов) и беспозвоночных (от 2 
до  22) и  массовым развитием Bacillariophyta, 
Chlorophyta, Dinophyta, Cyanobacteria, Rotifera 
и ювенильных Cyclopoida, что считается отличи-
тельной особенностью карьерных озер (Wollmann 
et al., 2000; Derham, 2004; Tavernini et al., 2009; Ро-
манов и др., 2011; Sienkiewicz, Gąsiorowski, 2016; 
Marszelewski et al., 2017; Goździejewska et al., 2021; 
Mondal et al., 2022). Экосистемы этих водоемов 
относятся к “молодым” и  уязвимым с  упрощен-
ными и  формирующимися экологическими свя-
зями (Derham, 2004; Nixdorf et al., 2005; Soni et 
al., 2014; Blanchette, Lund, 2016). Бедность фито- 
и зоопланктона обусловлена низким содержани-
ем биогенов (Gammons et al., 2009), ограниченно-
стью водосбора, крутизной берегов, отсутствием 
мелководий (Blanchette, Lund, 2016), что сдержи-
вает развитие макрофитов как среды обитания 
для гидробионтов (Scheffer, 1999).

Наши результаты по влиянию факторов среды 
на  развитие гидробионтов подтверждаются ана-
логичными исследованиями других авторов (El-
Bassat, Taylor, 2007; Moser, Weisse, 2011; Ferrari et 
al., 2015; Pociecha et al., 2018; Снитько, Снитько, 
2019; Vucic et al., 2019; Mondal et al., 2021, 2022), 
показавшими, что состав и  структура планктон-
ных биоценозов в техногенных водоемах опреде-
ляются совокупностью комплекса абиотических 
параметров. Происхождение, возраст и  текущее 
использование водоемов также относятся к клю-
чевым факторам, которые обеспечивают направ-
ление и темп биологической сукцессии антропо-
генной экосистемы, и  влияют на  разнообразие 
гидробионтов (Tavernini et al., 2009; Goździejewska 
et al., 2021).
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 Рис. 3. Распределение физико-химических показателей вод и основных характеристик и массовых таксонов фито- 
и зоопланктона в пространстве двух компонент. ph — фитопланктон, z — зоопланктон, n — число видов/таксонов, N — 
численность, B — биомасса, H — индекс Шеннона–Уивера, D — индекс Симпсона, е — индекс Пиелу, H — глубина, 
TR — прозрачность, T — температура воды, рН — водородный показатель, Eh — окислительно-восстановительный 
потенциал. Фитопланктон: Aa — Ankyra ancora, Ac — Aphanothece clathrata, As — Anabaena sp., Bac — Bacillariophyta, 
Cya — Cyanobacteria, Ds — Dolichospermum solitarium, Fc — Fragilaria crotonensis, Fr — Fragilaria radians, Gc — Gloeocapsa 
crepidinum, Gt — Gloeocapsa turgida, Mp — Microcystis pulverea, Na — Nitzschia acicularis, Nsp — Nitzschia sp., Om — Oocystis 
marssonii, Psp — Peridinium sp., So — Scenedesmus obtusus; зоопланктон: Ad — Acantodiaptomus denticornis, An — Attheyella 
nordenskioldii, Bs — Brachionus sericus, Cv — Cyclops vicinus, Cycl — Cyclopoida, Dc — Daphnia curvirostris, Dl — D. longispina, 
Ed — Euchlanis dilatata, Fl — Filinia longiseta, Hm — Hexarthra mira, Kc — Keratella cochlearis, Kl — Kellicottia longispina, 
Kq — Keratella quadrata, Ll — Lecane luna, Ni — Neutrodiaptmus incongruens, Sp — Synchaeta pectinata, Sv — Simocephalus 
vetulus.

ПЛАНКТОННЫЕ СООБЩЕСТВА ВОДОЕМОВ РУДНЫХ МЕСТОРОЖДЕНИЙ

В  водоемах техногенного происхождения ак-
тивная реакция среды служит наиболее важным 
фактором, поскольку от pH зависит подвижность 
металлов и металлоидов (Soni et al., 2014; Снить-
ко, Снитько, 2019), доступность биогенных эле-
ментов для первичных продуцентов (Nixdorf et 
al., 2003) и, соответственно, состав планктона 
(Wollmann et al., 2000; Marszelewski et al., 2017). 
Большинство гидробионтов имеет относительно 
узкий диапазон толерантности к показателю pH, 

оптимум которого расположен в пределах от сла-
бокислой до слабощелочной реакции среды (Ива-
нова, Казанцева, 2006). Предыдущими исследо-
ваниями (Deneke, 2000; Kalin et al., 2001; Nixdorf 
et al., 2001; Derham, 2004; Tavernini et al., 2009; 
Weithoff et al., 2010; Sienkiewicz, Gąsiorowski, 2018) 
показано, что при очень кислых условиях в план-
ктоне развиваются фитофлагеляты (Ochromonas, 
Chlamydomonas), Rotifera (Cephalodella hoodi (Gosse, 
1886), Elosa worallii Lord, 1891, Brachionus sericus, 
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Bdelloidae) и мелкие Cladocera (Chydorus sphaericus 
(O.F. Müller, 1785)), в  кислых  — Peridinium, 
Cryptophyta, кокковые формы Chlorophyta, мел-
кие Cyclopoida и Сalanoida, Rotifera, в слабокис-
лых  — Cryptophyta, Chlorophyta, Bacillariophyta, 
Rotifera (Kellicottia, Keratella, Polyarthra), крупные 
Crustacea. В нейтральных и слабощелочных водах 
разнообразие фито- и  зоопланктона увеличива-
ется. Наши данные дополняют этот ряд, пока-
зывая, что в водоемах при рН >8.5 разнообразие 
харовых, динофитовых и эвгленовых водорослей 
и ракообразных снижается и усиливается роль ко-
ловраток и зеленых водорослей.

Основу фитопланктона в  обследованных во-
доемах формируют Bacillariophyta, Dinophyta, 
Chlorophyta и  Cyanobacteria. Диатомеи наиболее 
устойчивы к подкисленным водам (Thomas, John, 
2006; Sienkiewicz, Gąsiorowski, 2018). Представите-
ли зеленых и хризофитовых водорослей характе-
ризуются широкой экологической валентностью 
(Nixdorf et al., 2001) и предпочитают мезотрофные 
водоемы с повышенной щелочностью (Tavernini et 
al., 2009). Виды рода Peridinium, как представите-
ли флагеллят, по данным ряда авторов (Gammons 
et al., 2009; Sienkiewicz, Gasiorowski, 2018), отно-
сятся к “пионерам” молодых и  подкисленных 
карьерных озер. Цианобактерии активно разви-
ваются в  богатых органикой водоемах (Hindák, 
Hindáková, 2003; El-Bassat, Taylor, 2007).

В  зоопланктоне из  коловраток доминиру-
ют преимущественно представители Keratella 
и  Brachionus. Keratella quadrata  — широко толе-
рантный вид к изменениям ионного состава воды 
(Калинкина, 2003). Ацидобионт Brachionus sericus 
обитает в сильнокислых водоемах (Deneke, 2000). 
Коловратки Euchlanis dilatata, Lecana luna, Keratella 
cochlearis и  другие виды Brachionus предпочита-
ют эвтрофные и  загрязненные воды (El-Bassat, 
Taylor, 2007; Ejsmont-Karabin, 2012; Mondal et al., 
2022); Hexarthra и Polyarthra — мезотрофные воды 
с широкой вариабельностью физико-химических 
показателей среды (Perreira et al., 2002). Среди 
Cladocera преобладают виды-убиквисты Bosmina 
longirostris и  Chydorus sphaericus, обладающие по-
вышенной устойчивостью к  воздействию шахт-
ных вод (Leppänen, 2018), Ch. sphaericus — эврии-
онный вид и может достигать высокой плотности 
в  кислых водах (Deneke, 2000). Представители 
рода Bosmina адаптированы к  водам различного 
химического состава и хорошо переносят загряз-
нение (Sienkiewicz, Gąsiorowski, 2018). Однако 
в  наших водоемах этих и  других ветвистоусых 
(кроме Daphnia) отмечали спорадически и редко. 
Низкую плотность или отсутствие Cladocera свя-
зывают либо с прессом хищников (рыб) (Hobaek 
et al., 2002), либо с “цветением” водорослей 
(Hakanson, Boulion, 2003; El-Bassat, Taylor, 2007). 
Однако в  обследованных водоемах доминируют 
рыбы-бентофаги (карась, гольяны) (Горлачева, 

2014), и  массового развития водорослей не  на-
блюдали. Заметный вклад в численность (5–22%) 
и биомассу (21–62%) зоопланктона вносили виды 
рода Daphnia (D. magna в ЖП-1, ЖП-2, D. curvirostris 
Acantodiaptomus в  ЖП-3, D. galeata в  ЗВ-4,  
Бал-4, Бал-5, D. cucculata Sars, 1862 в  ЗВ-4, 
D.  longispina в ЗВ-2), предпочитающие нейтраль-
ную и/или щелочную среду обитания (Коровчин-
ский и др., 2021).

Низкое видовое разнообразие планктонных 
сообществ (Hn ≤1) при низких значениях рН от-
мечено в  карьерных озерах Австралии (Derham, 
2004; Moser, Weisse, 2011), Бразилии (Ferrari et 
al., 2015), Польши (Pociecha et al., 2018), Индии 
(Mondal et al., 2021). Разнообразные и полидоми-
нантные планктоценозы со  структурообразую-
щими таксонами из Cyanobacteria, Bacillariophyta, 
Chlorophyta, Cyclopoida, Cladocera характерны 
для эвтрофных водоемов с рН 6.8–8.5 (El-Bassat, 
Taylor, 2007; Sienkiewicz, Gasiorowski, 2015; 
Goździejewska et al., 2021).

Для карьерных озер рудных месторождений 
Юго-Восточного Забайкалья (Шерловогорско-
го олово-полиметаллического, Спокойнинского 
вольфрамового, Жипкошинского сурьмяного, 
Малокулундинского и Орловского редкометалль-
ных), отличительная особенность которых — ши-
рокий диапазон значений рН среды, установлено, 
что уровень развития водорослей и беспозвоноч-
ных планктона зависит от гидрохимических фак-
торов (общая минерализация вод, микро- и  ма-
крокомпонентный состав, органическое вещество 
и рН). Так, видовое богатство водорослей в неа-
грессивных и  нейтрально-слабощелочных водах 
(рН 7–8.8) значительно выше, чем в  водоемах 
с низким значением рН. В кислых и слабокислых 
условиях (рН 3–6) водоросли и  беспозвоноч-
ные не  встречались. В  слабощелочных водоемах  
(рН 7.5–7.8) Шерловогорского и  Орловского  
горно-обогатительных комбинатов видовое богат-
ство гидробионтов выше по  сравнению с  другими 
обследованными водоемами (Афонина и др., 2022).

Снижение и/или прекращение техногенной 
нагрузки на  водоем приводит к  формированию 
более разнообразной альгофлоры (в  основном 
за  счет криптофитовых, динофитовых, эвглено-
вых) вследствие накопления доступных для мик-
сотрофных организмов органических веществ 
(Кривина, Тарасова, 2018). По  мере увеличения 
возраста озер доминирование переходит к рачко-
вому комплексу (представителям рода Daphnia, на-
уплиям и копеподитам Cyclopoida) (Gołdyn et al., 
2006). Более “старые” водоемы характеризуются 
устойчивой экосистемой, в которой развиваются 
сообщества с  высоким видовым разнообразием 
(Soni et al., 2014; Marszelewski et al., 2017; Mondal 
et al., 2022). Так, планктонные сообщества более 
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“старых” водоемов Балейского месторождения 
(Бал-4, Бал-6, Бал-10) характеризовались бóль-
шим биоразнообразием по сравнению с другими.

ЗАКЛЮЧЕНИЕ
Видовой состав альгофлоры исследованных 

техногенных водоемов слагался из  74 таксонов 
водорослей, планктофауны — из 66. Фито- и зо-
опланктон характеризовались широкой вари-
ацией показателей разнообразия и  структуры. 
Планктоценозы наиболее разнообразны в  сла-
бощелочных водоемах, обильны  — в  щелоч-
ных. Изменения основных структурообразую-
щих таксонов в  градиенте рН в  фитопланктоне 
происходят следующим образом: Bacillariophyta 
(Nitzschia sp.) – Bacillariophyta  — Bacillariophyta 
(Flagilaria crotonensis) и  Cyanobacteria (Groeocap-
sa crepidinum)  – Bacillariophyta и  Cyanobacteria 
(Anabaena). Состав зоопланктона в  этих  же ус-
ловиях изменяется следующим образом: Rotifera 
(Brachionus sericus) – Rotifera (Keratella quadrata) 
и  Cyclopoida  — Rotifera (K. quadrata, Euchlanis 
dilatata) и  Crustacea (Daphnia, Cyclopoida, 
Calanoida) – Rotifera (K. quadrata). Структурные 
характеристики фито- и  зоопланктона зависят 
от  химического состава воды (рН, окислитель-
но-восстановительный потенциал и  концентра-
ции основных катионов (Mg2+, Na+, K+), анионов 
(HCO3

-, Cl-) и биогенных элементов (NO3
-, NO2

-,  
P)), а  также физических параметров водоемов 
(глубины и  температуры воды). Таким образом, 
в Забайкальском крае в аквальных системах тех-
ногенного происхождения активная реакция 
среды служит наиболее важным фактором. Для 
водоемов подобного типа характерна смена раз-
нообразия гидробионтов в  градиенте рН, по-
скольку большинство организмов имеет оптимум 
pH в пределах от слабокислой — слабощелочной 
реакции среды. Снижение и/или прекращение 
техногенной нагрузки на карьерные озера приво-
дит к формированию устойчивых экосистем с бо-
лее разнообразной флорой и фауной. 
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The results of summer studies of phyto- and zooplankton in aquatic systems of the technogenic origin are 
presented. There are low species richness and a significant range of the quantitative indicators of aquatic 
organisms. The change of the main structure-forming taxa in the pH gradient is shown. Environmental 
factors that determine the composition and structure of plankton communities have been identified.
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Приведено описание нового для науки вида Mallomonas limbata sp. nov. Чешуйки M.  lim-
bata были обнаружены в 26 водоемах в 9 провинциях Вьетнама. Таксон описан на основе 
морфологии кремнеземных чешуек, изученных с использованием трансмиссионного элек-
тронного микроскопа (ТЭМ) и сканирующего электронного микроскопа (СЭМ). Вид от-
носится к секции Planae и имеет сходную морфологию с видами из комплекса Mallomonas 
matvienkoae. Новый вид характеризуется яйцевидной формой чешуек, суженных в дисталь-
ной части, развитым вторичным кремнеземным слоем, занимающим до  4/5 поверхно-
сти чешуйки, ретикуляцией с  округлыми ячейками и  многочисленными папиллами  
на поверхности. Приведены данные о распространении и условиях обитания нового вида.

Ключевые слова: Synurales, Mallomonas, новый вид, морфологическое строение, СЭМ, ТЭМ, Вьетнам
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Золотистые водоросли  — широко распро-
страненная группа водорослей, включающая 
~1200 описанных видов (Kristiansen, Škaloud, 
2017). Среди золотистых водорослей преоб-
ладают монады, неподвижные формы встре-
чаются реже.  Отмечены одноклеточные и ко-
лониальные формы. Клетки большинства 
хризофитовых покрыты уплотненным слоем 
цитоплазмы или  перипластом, однако мно-
гие виды имеют экстрацеллюлярные струк-
туры. Клетки водорослей порядка Synurales 
покрыты кремнеземными чешуйками, часто 
снабженными щетинками, отростками и греб-
нями. Чешуйки играют роль опорных элемен-
тов, поддерживают форму клетки и защищают 
ее  от  воздействий внешней среды. Чешуйки 
обычно плотно расположены и образуют пан-
цирь. Форма и  расположение кремнеземных 
чешуек видоспецифичны и  имеют диагности-

Сокращения: СЭМ  — сканирующая электронная микро-
скопия (SEM  — scanning electron microscopy), ТЭМ  — 
трансмиссионная электронная микроскопия (TEM  — 
transmission electron microscopy).

ческое значение (Kristiansen, 2005; Skaloud et 
al., 2013).

К  роду Mallomonas Perty (1852: 170), вклю-
чающему  >200 таксонов, относятся однокле-
точные планктонные организмы (Siver, 1991). 
Виды этого рода широко распространены в раз-
личных пресноводных местообитаниях от  по-
лярных регионов до  тропиков (Kristiansen 2001, 
2002; Kristiansen, Preisig, 2007), многие виды 
относятся к  эндемикам (Kristiansen, Lind, 2005; 
Kristiansen 2008). Согласно последним фило-
генетическим исследованиям (Siver et al., 2015; 
Čertnerová et al., 2019), род Mallomonas делит-
ся на  две основные линии, характеризующиеся 
наличием или  отсутствием V-образного ребра 
в  орнаментации чешуйки. Виды без V-ребра 
сгруппированы в секцию Planae Momeu et Péterfi 
(Momeu, Péterfi, 1979), имеют более простую 
орнаментацию чешуек, и, как следствие, мень-
ше потенциальных диагностических признаков 
для разграничения видов. Недавно проведенные 
молекулярно-генетические исследования ком-
плекса видов M. matvienkoae (Jo et al., 2011, 2013) 
выявили, что разнообразие видов в этой группе 

АКТУАЛЬНЫЕ ПРОБЛЕМЫ  
ПЛАНКТОНОЛОГИИ
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велико. По  результатам исследований авторы 
описали несколько новых видов рода Mallomonas 
этого комплекса. Для разграничения таксонов 
они использовали следующие признаки: перфо-
рация базальной пластинки чешуйки, строение 
вторичного кремнеземного слоя, орнаментация, 
образованная папиллами, и  строение щетинок. 
Молекулярно-генетические данные подтверди-
ли важность этих структур для разграничения 
таксонов на  уровне вида (Jo  et al., 2013). Позд-
нее из  тропических местообитаний были опи-
саны еще три вида из  комплекса M.  matvienkoae 
(Гусев, 2015; Gusev et al., 2019, 2021). Недавние 
подробные исследования чешуйчатых хризо-
фитовых в  различных районах Вьетнама выя-

вили богатую флору рода Mallomonas (Doan et 
al., 2021; Gusev et al., 2022a, 2023). В частности, 
были обнаружены некоторые ранее неизвестные 
таксоны из секции Planae (Gusev, Nguyen, 2011; 
Gusev, 2013; Gusev et al., 2017, 2019, 2020, 2021, 
2022b; Gusev, Martynenko, 2022). Изучение но-
вых регионов Вьетнама позволило выделить еще 
один новый вид из этой секции, который описан 
в данной работе. 

Новый вид обнаружен в  девяти провинциях 
Вьетнама. Пробы для настоящего исследования 
были отобраны в 26 водоемах (табл. 1, рис. 1). 

Два водоема на  о-ве Фукуок, водохранили-
ще Куанг Чунг и  два пруда для аквакультуры 
на острове Кон Сон изучены в 2015 г., водохрани-
лище Эа Кноп в провинции Дак Лак — в 2010 г., 
оз. Бау Ба и болото в провинции Бинь Динь и че-
тыре водоема в  провинции Фу Йен  — в  2018  г., 
четыре водоема в  провинции Нинь Бинь, три 
водных объекта в провинции Тхань Хоа, три во-
доема в  провинции Куанг Чи и  пять водоемов 
в провинции Тхыа Тхиен Хюэ — в 2019 г. (табл. 1). 
Более подробные данные о географическом поло-
жении и  климатических особенностях регионов 
можно найти в работах (Gusev et al., 2021, 2022b; 
Gusev, Martynenko, 2022). Сбор проб осущест-
влен в рамках международной программы “Эко-
лан  3.2” Совместного Российско-Вьетнамского 
Тропического научно-исследовательского и  тех-
нологического центра.

Количественные пробы фитопланктона со-
бирали в  поверхностном слое водоемов сачком 
из мельничного газа с размером ячеи 20 мкм. Про-
бы фиксировали раствором Люголя. Для изуче-
ния водорослей при помощи ТЭМ и СЭМ пробы 
концентрировали и  отмывали в  дистиллирован-
ной воде. При изучении водорослей на ТЭМ оса-
док помещали на сетки, покрытые формваровой 
пленкой (EMS FF200‑Cu-50, Electron Microscopy 
Sciences) и исследовали на микроскопе JEM-1011. 
Для исследований с помощью СЭМ образцы вы-
сушивали на алюминиевых столиках, покрывали 
золотом в течение 10 мин с помощью устройства 
для нанесения покрытий JEE-4X (JEOL). Образ-
цы изучали с  помощью микроскопа JEOL 6510 
LV. Удельную электропроводность, pH и  темпе-
ратуру измеряли с  помощью прибора Hanna HI 
9828 (Hanna Instruments, Inc., США).

В  результате исследований водоемов девяти 
провинций Вьетнама был обнаружен новый для 
науки вид рода Mallomonas. Ниже приведено его 
формальное описание.

Mallomonas limbata Safronova & Gusev sp. nov. 
(рис. 2).

Scales ovoid, 4.0–5.1 × 2.4–3.2 µm, narrowed dis-
tally. A posterior rim encircled about one half of the 
scale perimeter in the posterior part. The anterior part 
of the scale is surrounded by a narrow hyaline belt on 
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Рис. 1. Карта-схема изученных провинций Вьетнама. 
Стрелками отмечены исследованные провинции.
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САФРОНОВА и др.

Таблица 1. Основные параметры исследованных водных объектов 

№
пробы Водный объект Координаты pH Cond T Chl aс.ш. в.д.

о. Фу Куок
 пров. Кьен Зянг

1 Пруд 1 10°19.856’ 103°51.538’ 5.95 117 33 86
2 Пруд 2 10°19.834’ 103°51.537’ 6.3 186 32 87

о. Кон Шон
 пров. Ба Риа-Вунг Тау

3 Водохранилище Куанг Чунг 8°41.516’ 106°36.364’ – – – –
4 Пруд с аквакультурой 1 8°41.558’ 106°36.332’ – – – –
5 Пруд с аквакультурой 2 8°41.550’ 106°36.323’ – – – –

пров. Дак Лак
6 Водохранилище Эа Кноп 12°48.405’ 108°31.616’ 6.1 119 29 76

пров.Бинь Динь
7 оз. Бау Ба 14°29.331’ 109°01.455’ 6.3 91 36 13
8 Болото 13°55.576’ 109°04.821’ 6.6 382 30 8

пров. Фу Йен
9 р. Эа Бар 12°59.202’ 108°47.064’ 6.6 248 32 77
10 Водохранилище б/н 12°56.723’ 108°48.693’ 6.4 22 35 18
11 Водохранилище Ба Во 13°05.618’ 108°58.062’ 8.6 293 33 64
12 Болото около Хо Хао Сон 12°53.857’ 109°23.069’ 6.4 119 30 10

пров. Нинь Бинь

13 Водоем б/н 1 на рисовом поле, коммуна 
Гия Ван, район Гия Вьен 20°21.704’ 105°52.918’ 7.1 333 33 16

14 Водоем б/н 2 на рисовом поле, коммуна 
Гия Ван, район Гия Вьен 20°21.703’ 105°52.910’ 7.0 335 34 18

15 Водоем б/н 3 на рисовом поле, коммуна 
Гия Ван, район Гия Вьен 20°21.705’ 05°52.917’ 6.9 382 34 27

пров. Тхань Хоа

16
Водоем б/н 1, болотистая местность у 
небольшой реки, коммуна Куанг Йен, 
район Куанг Сюонг 19°44.108’ 105°44.496’ 7.0 263 31 18

17 Водоем б/н 2, коммуна Куанг Йен, рай-
он Куанг Сюонг 19°44.173’ 105°44.489’ 7.4 360 37 111

18 р. Хоанг Зианг 19°43.337’ 105°42.762’ 7.0 154 31 12
пров. Куанг Чи

19 р. Бан Хай 17°02.876’ 106°56.949’ 7.2 62 33 23
20 Озеро б/н в городе Хай Ланг 16°41.949’ 107°14.928’ 7.2 67 35 49
21 Пруд рядом с г. Хай Ланг 16°41.939’ 107°14.921’ 6.6 76 35 78

пров. Тхыа Тхьен Хюэ
22 Пруд 1, около оз. Бау Сен 16°34.177’ 107°26.608’ 5.5 33 30 52
23 Пруд 2 около оз. Бау Сен 16°34.153’ 107°26.659’ 5.9 74 31 68
24 Водохранилище б/н 1 16°39.695’ 107°21.747’ 6.9 36 34 147
25 Водохранилище б/н 2 16°39.776’ 107°21.906’ 5.3 28 33 173
26 Пруд 3 16°37.401’ 107°23.190’ 6.0 63 33 160

Примечание. pH – водородный показатель; Cond – удельная электропроводность, мкС/см – 1; T – температура, °C; Chl a – 
хлорофилл a, мкг/л), “–” – измерения не проводили, б/н – без названия.
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(а)

(д) (е)

(ж) (з) (и) (к)

(б) (в) (г)

Рис.  2. Изображения чешуек Mallomonas limbata sp. nov., иллюстрирующие диагностические признаки, изученные 
с помощью ТЭМ, СЭМ: а — СЭМ, стрелкой обозначена утолщенная антериальная кромка; б — СЭМ, стрелкой обо-
значена гиалиновая область вдоль антериальной кромки; в — ТЭМ; г — ТЭМ; д — ТЭМ; е — ТЭМ, стрелкой обозна-
чена центральная пора, окруженная “облаком” мелких пор; ж — СЭМ; з — ТЭМ, стрелкой обозначена центральная 
пора, окруженная “облаком” мелких пор; и — ТЭМ; к — ТЭМ. Масштабная линейка: а, б — 1 мкм; в–е, з–к —  
2 мкм, ж — 0.5 мкм.

НОВЫЙ ВИД Mallomonas limbata sp. nov. (Synurales, Chrysophyceae)
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the shield along the narrow thickened edge. A thick 
secondary layer with internal reticulation in form of 
rounded meshes covers the distal 3/4–4/5 of the scale. 
This area is covered with papillae that are surround the 
meshes. One rounded mesh is usually surrounded by 
3–4 papillae, rarely 2 or up to 6. One large rimmed 
pore is situated in the proximal part of the scale lack-
ing the secondary silica layer and is surrounded by a 
cluster of smaller pores. Evenly spaced small base plate 
pores cover the whole scale surface, as visible in the 
TEM. Some or all base plate pores on the proximal 
part of the scale, which is lacking the secondary layer, 
are covered with thin silicа layer at the surface and do 
not penetrate the scale, as visible in the SEM. 

Cysts and bristles unknown. 
H o l o t y p e : Portion of a single gathering of 

cells on SEM stub No. PQ7 (holotype designated here 
in Fig. 2a) is deposited at the herbarium of the Papa-
nin Institute for Biology of Inland Waters RAS, Borok 
(IBIW). Material from unnamed pond in the north-
west part of Phú Quốc Island, Kiên Giang Province, 
Vietnam, collected by E.S. Gusev on the 25th of April, 
2015. Рис. 2a is a representative scale from the speci-
men.

T y p e  l o c a l i t y:  Pond in the northwest part 
of Phú Quốc Island, Kiên Giang Province, Vietnam. 
Latitude/Longitude: 10°19.856′ N, 103°51.538′ E.

E t y m o l o g y : the species epithet limbata 
means bordered and reflects the presence of a narrow 
hyaline belt on the shield along the narrow thickened 
edge.

D i s t r i b u t i o n : In addition to the type lo-
cality, this species has been observed in 25 other local-
ities in nine provinces of Vietnam (Табл. 1). 

Mallomonas limbata was found at wide ranges of 
environmental parameters: pH 5.3–8.6 (6.6  ± 0.2), 
specific conductance 22–382 (167 ± 27) µS/cm, chlo-
rophyll a values 8–173 (60 ± 11) µg/1, and tempera-
ture 29–37 (33 ± 0.4) ºC (Табл. 1).

Новый вид Mallomonas limbata sp. nov. отно-
сится к секции Planae, комплексу видов M. mat-
vienkoae. Mallomonas limbata имеет яйцевидные 
чешуйки 4.0–5.1 мкм длиной и 2.4–3.2 мкм шири-
ной, суженные в дистальной части (рис. 2а–2к).  
Проксимальный ободок окружает приблизи-
тельно половину периметра чешуйки (рис. 2в–2е,  
2з–2к (ТЭМ) и рис. 2а, 2б, 2ж (СЭМ)). Дисталь-
ную часть базальной пластинки чешуйки (при-
близительно от  3/4 до  4/5) покрывает плотный 
вторичный кремнеземный слой в виде округлых 
ячеек, образующих сплошную сеть (рис. 2в–2е, 
рис. 2з–2к (ТЭМ)), и  папилл. Папиллы распо-
лагаются вокруг ячеек, одну ячейку окружают 
от двух до шести папилл, чаще три–четыре па-
пиллы (рис. 2а, 2б, 2ж (СЭМ)). Узкая антериаль-

ная кромка чешуек гладкая, утолщенная (рис. 
2а, отмечена стрелкой). Вдоль кромки тянет-
ся тонкий пояс без вторичного кремнеземного 
слоя (рис. 2б, отмечено стрелкой). В  прокси-
мальной части базальной пластинки без вторич-
ного кремнеземного слоя располагается круп-
ная пора c ободком, окруженная облаком более 
мелких пор (рис. 2е, 2з, отмечено стрелками). 
Проксимальная часть чешуйки покрыта порами 
разного диаметра  — мелкими вокруг крупной 
поры “облаком” и  чуть крупнее на  остальной 
площади без вторичного слоя. Эти поры могут 
быть покрыты тонким слоем кремнезема (тог-
да их  можно считать углублениями с  обратной 
стороны чешуйки, а  не  порами). В  этом слу-
чае на изображениях СЭМ этот участок выгля-
дит как ровная пластинка без пор (рис. 2б, 2ж), 
на изображениях ТЭМ такие “поры” затемнены 
(рис. 2и).

Чешуйки Mallomonas limbata sp. nov. находят-
ся в  диапазоне размеров M. pseudomatvienkoae 
Jo, Shin, Kim, Siver et Andersen (3–5 × 2–3 мкм), 
с  которым этот морфотип сходен по  орнамен-
тации вторичного кремнеземного слоя. Однако 
M. limbata четко отличается яйцевидной фор-
мой чешуек с  более узкой дистальной частью 
от широкоовальной и обратнояйцевидной форм 
чешуйки у M. pseudomatvienkoae (Jo et al., 2013). 
Также, для M. pseudomatvienkoae характерна ре-
тикуляция с  более крупными и  малочислен-
ными ячейками, различными по  размеру и  не-
регулярно рассеянными на  центральном поле, 
у M. limbata ретикуляция с округлыми ячейками 
сходных размеров, более–менее равномерно 
расположенными на  центральном поле. Цен-
тральное поле M. limbata покрыто многочис-
ленными папиллами, у  M. pseudomatvienkoae 
они отсутствуют. Еще одно отличие M.  limbata 
от  M. pseudomatvienkoae заключается в  строе-
нии проксимальной части чешуек в  области, 
где расположена окаймленная пора. У  M. lim-
bata окаймленная пора окружена “облаком” 
мелких пор, на  остальной части присутству-
ют более крупные поры, видимые в  том числе 
и  на  СЭМ, хотя в  ряде случаев эта область по-
крыта тонким кремнеземным слоем, закрываю-
щем большую часть пор. У M. pseudomatvienkoae, 
согласно описанию и  изображениям типового 
экземпляра, эта область чешуйки не  содержит 
пор (Jo et al., 2013). Следует отметить, что изо-
бражения ТЭМ отсутствуют при первоописании 
M.  pseudomatvienkoae. Однако сравнение, осно-
ванное на структурах, изученных только с помо-
щью СЭМ, позволяет четко различить эти два 
вида по указанным выше признакам.

По  морфологическому строению чешу-
ек у  M.  limbata имеется ряд сходных признаков 

САФРОНОВА и др.
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с  M.  paragrandis Gusev, M. sorohexareticulata Jo, 
Shin, Kim, Siver et Andersen, M. hexareticulata. Jo, 
Shin, Kim, Siver et Andersen. Новый вид и  пере-
численные таксоны отличаются от  остальных 
таксонов группы M. matvienkoae овальной, оваль-
но-яйцевидной или яйцевидной формой чешуек 
с широкой проксимальной и зауженной дисталь-
ной частью. Проксимальная часть чешуек этих 
видов ограничена ободком и не имеет вторично-
го кремнеземного слоя, дистальная часть чешуек 
всех перечисленных таксонов покрыта вторич-
ным кремнеземным слоем. Поры, расположен-
ные на базальной пластинке, присутствуют у всех 
этих видов, однако размер пор, их форма и коли-
чество специфичны для каждого отдельного пред-
ставителя.

По  сравнению с  обозначенными выше ви-
дами, чешуйки M. limbata правильной яйцевид-
ной или  широкояйцевидной формы с  явным 
и  постепенным сужением к  дистальному концу. 
У  M.  paragrandis, M. sorohexareticulata и  M. hex-
areticulata чешуйки имеют иную, овальную, фор-
му с  более широкой проксимальной половиной 
и более узкой дистальной с широкоовальным за-
круглением на концах (Гусев, 2015; Jo et al., 2013). 

При сравнении нового вида с  M. paragrandis 
и  M. sorohexareticulata следует отметить, что эти 
таксоны имеют схожее строение вторично-
го кремнеземного слоя в  виде округлых ячеек, 
с  порой в  центре, образующих сплошную сеть, 
и  папиллы на  поверхности. Чешуйки M. limbata 
несколько меньше (4.0–5.1 × 2.4–3.2 мкм), чем 
у M. paragrandis (4.8–6.0 × 2.7–4.0 мкм) и M. soro-
hexareticulata (5–6.3 × 2–4 мкм), хотя их размеры 
частично перекрываются. У этих таксонов в прок-
симальной части базальной пластинки чешуйки 
имеется центральная крупная пора, окруженная 
ободком. Основные различия между видами за-
ключаются в следующем. У чешуек M. paragrandis 
и  M. sorohexareticulata вторичный кремнеземный 
слой занимает ~ 1/2 площади чешуйки, у M. lim-
bata  — ≥3/4. Кроме того, размер пор на  чешуй-
ках M. paragrandis и M. sorohexareticulata различен 
в  дистальной (они более крупные) и  прокси-
мальной (более мелкие) областях, у  M. limbata 
поры базальной пластинки мелкие и  не  разли-
чаются по  размеру. В  проксимальной части без 
вторичного кремнеземного слоя у  M. paragrandis  
и  M. sorohexareticulata поры базальной пластин-
ки более крупные и  многочисленные, по  срав-
нению с  таковыми у  M. limbata. На  чешуйках  
M. sorohexareticulata такие крупные поры по-
крывают большую часть чешуйки. Центральная 
окаймленная пора в дистальной части также более 
крупная у  чешуек M.  paragrandis (0.15–0.2 мкм)  
и  M. sorohexareticulata (0.12–0.17 мкм), чем у  че-
шуек M. limbata (0.04–0.11 мкм). 

Чешуйки M. limbata имеют сходство с M. hexa
reticulata в  размерах (4.0–4.9 × 2.4–3.0 мкм про-
тив 2.0–5.0 × 2.0–3.0 мкм) и большой площадью 
покрытия чешуйки вторичным кремнеземным 
слоем. У  M. hexareticulata он  покрывает до  2/3 
площади, у  M. limbata до  4/5, т.е. у  нового вида 
отмечается бо́льшая степень развития вторично-
го кремнеземного слоя. Есть различия и в форме 
ячей ретикуляции  — у  M. hexareticulata ячейки 
гексагональные (шестиугольные) разного разме-
ра — от 0.04 до 0.13 мкм в диаметре, у M. limbata 
ячейки округлые, сходных размеров  — от  0.056 
до 0.098 мкм в диаметре. У M. limbata вся область 
распространения вторичного кремнеземного 
слоя покрыта равномерно расположенными па-
пиллами, а на чешуйках M. hexareticulata папиллы 
отсутствуют. В проксимальной части без вторич-
ного кремнеземного слоя на чешуйках M. hexare-
ticulata расположена большая овальная или  не-
правильной формы окаймленная пора в  центре, 
окруженная “облаком” мелких пор. У M. limbata 
в этой области расположена округлая окаймлен-
ная пора меньшего размера. В этой части чешуй-
ки у  M. hexareticulata рассеяны довольно круп-
ные поры неправильной формы, на  остальной 
площади базальной пластинки редко рассеяны 
поры значительно меньшего размера. У M. limbata 
поры базальной пластинки одинакового размера 
на всей площади базальной пластинки. 

Виды M. paragrandis, M. sorohexareticulata 
и  M.  hexareticulata, как и  M. limbata, известны 
только из субтропических и тропических районов 
и найдены пока только в Азиатском регионе. 

Другие виды и  внутривидовые таксоны 
из  комплекса M. matvienkoae,  — M. matvienkoae 
Asmund et Kristiansen, M. loricata Gusev, Shkurina 
et Kulikovskiy, M. lamii Gusev, Kulizin, Guseva, 
Shkurina et Kulikovskiy, M. matvienkoae Asmund 
et Kristiansen var. grandis Dürrschmidt et Cronberg 
и  M. matvienkoae Asmund et Kristiansen var. siveri 
Wujek et Saha — существенно отличаются от ново-
го вида размерами, формой и ультраструктурны-
ми признаками чешуек (Asmund, Kristiansen,1986; 
Dürrschmidt, Cronberg, 1989; Wujek, Saha, 1996; 
Gusev et al., 2019, 2021).

ЗАКЛЮЧЕНИЕ
Вид M. limbata имеет достаточно широкое рас-

пространение во Вьетнаме, что предполагает его 
возможные находки и в других странах Юго-Вос-
точной Азии. Следует отметить важность до-
кументирования всех найденных морфотипов 
группы. В литературе по изучению тропиков под 
названием M. matvienkoae приведены разные так-
соны, описанные в  последнее время как другие 
виды. Например, в  работе (Neustupa, Rezacova,  

НОВЫЙ ВИД Mallomonas limbata sp. nov. (Synurales, Chrysophyceae)
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2007) приведен M. loricata, в (Wei et al., 2014) – 
M. sorohexareticulata, в  работе (Hansen, 1996) – 
M. paragrandis. Таким образом, требуется продол-
жение исследования этого комплекса в тропиках. 
Следует отметить, что для различения таксонов 
комплекса M. matvienkoae крайне важными диа-
гностическими признаками служат размер и фор-
ма чешуек, степень перфорированности базаль-
ной пластинки, форма, размеры пор и  строение 
вторичного кремнеземного слоя. Также необхо-
димо учитывать, что в  некоторых случаях поры 
базальной пластинки могут быть покрыты тон-
ким кремнеземным слоем, что делает их  “неви-
димыми” на СЭМ, однако эти углубления хоро-
шо видны на изображениях ТЭМ. В то же время, 
на  изображениях ТЭМ часто плохо заметны па-
пиллы, располагающиеся в углах ячей ретикуля-
ции. Поэтому изучение чешуек данной группы 
следует проводить с помощью и ТЭМ, и СЭМ. 
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ВВЕДЕНИЕ
Байкал  — одно из  величайших озер мира 

с наибольшим объемом массы пресной воды. Пе-
лагиаль оз. Байкал занимает ~93% акватории, по-
этому именно в  ней >90% всего потока энергии 
и круговорота вещества, обеспечивающих жизнь 
населения озера, что роднит организацию эко-
системы с  таковой Мирового Океана (Байкало-
ведение, 2012). Будучи первичным продуцентом 
органического вещества, фитопланктон служит 
энергетической и материальной базой всех форм 
жизни и лежит в основе процесса биологическо-
го продуцирования в  озере. Длительные много-
летние исследования фитопланктона важны для 
объективной оценки состояния озера. 

Фитопланктон оз. Байкал достаточно хорошо 
изучен. В течение года он, как и фитопланктон по-
давляющего большинства димиктических озер уме-
ренных широт, массово развивается дважды в сезо-
ны стратификации подо льдом и в период позднего 
лета (Яснитский, 1930; Кожов, 1955, 1962). В много-
летних исследованиях установлены видовой состав, 
сезонная и межгодовая изменчивость численности 
и  биомассы фитопланктона на  постоянных стан-
циях в  Южном Байкале (Яснитский, 1930; Анти-
пова и  Кожов, 1953; Яснитский и  Скабичевский, 

1957; Кожова, 1956, 1959; Антипова, 1963, 1974; 
Кожова и Загоренко, 1982; Kozhova, 1987; Kozhova, 
Izmest’yeva, 1998; Изместьева и др., 2006; Shimaraeva 
et al., 2010; Izmest’eva et al., 2011; Зилов и др., 2016). 
Однако особенности пространственного распре-
деления фитопланктона по  всей акватории озера 
выявлены, главным образом, для весеннего перио-
да года (Поповская, 1977, 1978, 1987а, 1987б, 1991; 
Popovskaya, 2000, Поповская и др., 2015). Сведения 
о качественном и количественном развитии фито-
планктона во  всех трех котловинах (южной, сред-
ней и северной) озера в другие сезоны года, в том 
числе — во время его массового развития, немного-
численны (Кожова, Шастина, 1985; Кобанова и др., 
2006; Belykh et al., 2007; Бондаренко 2022, Бондарен-
ко и др., 2022). В предыдущей статье (Кращук и др., 
2020) авторы обсуждали особенности изменчивости 
численности фитопланктона по всей акватории оз. 
Байкал в позднелетний период.

Цель настоящей работы  — дать анализ про-
странственного распределения и  межгодовой 
изменчивости общей биомассы фитопланктона 
во всех котловинах оз. Байкал в период позднего 
лета с 1994 по 2013 гг. В последующих публикаци-
ях планируется рассмотреть изменчивость струк-
туры фитопланктона в пелагиали озера.

УДК 574.5
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Приведены результаты изучения биомассы фитопланктона в разных районах оз. Байкал по данным 
пятнадцати экспедиций, проводившихся в период позднего лета с 1994 по 2013 гг. Проанализирова-
ны пространственное распределение и межгодовая динамика биомассы фитопланктона в пелагиали 
озера. Показано, что общая биомасса фитопланктона в период позднего лета невысока. Ее среднее 
многолетнее значение для всей открытой части озера достигает 169 ± 5 мг/м3. В Южной котловине  
оз. Байкал биомасса фитопланктона распределена относительно равномерно, в средней и северной 
котловинах более высокая — у восточного берега. Не выявлено значительных различий по биомассе 
позднелетнего фитопланктона в южной и средней котловинах озера. В северной котловине средняя 
многолетняя биомасса фитопланктона достоверно ниже, чем в двух других котловинах. В многолет-
ней динамике не установлено достоверного повышения биомассы позднелетнего фитопланктона  
ни в одном из районов озера. Связь общей биомассы фитопланктона с температурой воды слабая.
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МАТЕРИАЛ И МЕТОДЫ ИССЛЕДОВАНИЯ
Сотрудники Научно-исследовательского ин-

ститута биологии Иркутского государственного 
университета проводят многолетние исследова-
ния фитопланктона оз.  Байкал, которые вклю-
чают регулярные круглогодичные наблюдения 
за планктоном на стационарной станции “Точка 
№ 1” в районе пос. Большие Коты и периодиче-
ские съемки по  всей акватории озера в  период 
позднего лета. Схема отбора проб по всему озеру 
разработана М.М. Кожовым в 1948 г. и откоррек-
тирована О.М. Кожовой в  1994  г. Она включает 
20 стандартных разрезов и  69 станций в  южной, 
средней и северной котловинах озера. 

Материал для настоящей работы получен в 15 
экспедициях, проходивших в конце августа–сен-
тябре 1994–1998, 2000–2006, 2009, 2012 и 2013 гг. 
Работы проводили на научно-исследовательском 
судне “Профессор М.М. Кожов” на стандартных 
разрезах, охватывающих все озеро. Станции рас-
полагались на середине разреза и на расстоянии 
1.5–2 км от берега (рис. 1). Следует отметить, что 
станции в 1.5–2 км от берега также пелагические 
и глубоководные, расположены по направлению 

от  центра к  западному и  восточному берегам. 
Для удобства районирования они обозначены 
как “станции у  западного берега (побережья)” и 
“станции у восточного берега (побережья)”.

Пробы фитопланктона отбирали батометром 
Молчанова из поверхностного слоя воды и на глу-
бине 10 м, фиксировали раствором Утермеля и об-
рабатывали счетным методом (Кожова, Мельник, 
1978). Для идентификации водорослей и  оценки 
их  численности использовали методы световой 
микроскопии. Биомассу подсчитывали с  учетом 
объемов клеток отдельных видов, принимая удель-
ный вес водорослей равным единице. Объемы кле-
ток вычисляли по известным для данного водоема 
размерам клеток и по приравниванию их к опреде-
ленным геометрическим фигурам. Всего собрано 
~1900 проб. Их обрабатывали сотрудники институ-
та Н.А. Заусаева, Т.И. Романенко, Г.С. Святенко, 
С.В. Александрова, Г.И. Кобанова. Одновременно 
с отбором проб фитопланктона измеряли темпе-
ратуру воды встроенным в батометр ртутным тер-
мометром. 

Впадина озера разделена на  три хорошо раз-
граниченные друг от  друга части: южную, сред-
нюю и северную. Южная часть, начинаясь от юж-
ной оконечности озера, простирается до  дельты 
р. Селенга. Максимальная глубина южной впа-
дины  >1400  м. Средняя впадина озера наиболее 
глубокая, ограничена с  юга Селенгинско-Бугу-
дельской подводной возвышенностью, с севера — 
подводным Академическим хребтом. Максималь-
ные глубины средней впадины достигают >1600 м. 
К северу от Академического хребта расположена 
северная часть впадины с глубинами ≤890 м, она 
простирается до  северной оконечности озера. 
Байкальская впадина ассиметрична  — склоны 
восточного сектора относительно пологие, запад-
ного — очень крутые (Кожов, 1972).

Для каждой станции рассчитаны средние зна-
чения температуры воды и  биомассы фитоплан-
ктона в  слое 0–10  м. Во  всех котловинах озера 
выделено по  три района  — середина пелагиали, 
у западного и у восточного берегов. Для каждого 
района также рассчитаны средние значения био-
массы фитопланктона по всем входящим в район 
станциям. 

Достоверность различий между средними зна-
чениями выборок оценивали с помощью t-крите-
рия на  5%-ном уровне значимости (Закс, 1976). 
Для проверки временного ряда на наличие тренда 
использовали знаковый критерий Кокса и  Стю-
арта и фазочастотный критерий Валлиса и Мура 
(Закс, 1976).

Поповская Г.И. (1977) по уровню развития весен-
него фитопланктона годы исследований разделила 
на  три градации: высокопродуктивные (биомасса 
фитопланктона в продуцирующем слое >1000 мг/м3),  
среднепродуктивные (500–1000  мг/м3) и  мало-

р. Верхняя
Ангара

р. Ангара

Северная
котловина

Средняя
котловина

Южная
котловина

р. Селенга

Рис. 1. Карта-схема расположения станций по аква-
тории оз. Байкал. Пунктирными линиями обозначе-
ны границы котловин. ●– станция.
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продуктивные (<500  мг/м3). Поскольку биомасса 
фитопланктона в  позднелетний период невысока 
и обычно не достигает значений, характерных для 
весеннего периода года, применение градации лет 
по  уровню развития весеннего фитопланктона, 
предложенной Г.И. Поповской, не  позволило  бы 
достаточно точно оценивать межгодовую измен-
чивость биомассы в  позднелетний период. Нами 
предложена градация продуктивности вод оз. Бай-
кал по биомассе фитопланктона для позднелетнего 
периода.

Для идентификации биомассы фитопланктона 
в озере в позднелетний период разных лет приме-
няли такой же подход, как при анализе численно-
сти. Водные массы в период позднего лета отнесе-
ны к высокопродуктивным, если средняя годовая 
биомасса фитопланктона значимо выше (р ≤ 0.05) 
средней многолетней для данного района, мало-
продуктивным — значимо ниже (р ≤ 0.05) средней 
многолетней, среднепродуктивным — достоверно 
не отличается (р > 0.05) от средней многолетней. 
Выделенные градации вод в каждый год наблюде-
ния оценили в единицах биомассы. Средняя био-
масса для каждой градации колебалась в  разных 
котловинах озера в сравнимых пределах (табл. 1). 
Ориентируясь на средние значения, можно пред-
ставить градацию вод по биомассе фитопланкто-
на в  слое воды 0–10  м в  позднелетний период 
в  следующем виде: наиболее продуктивные – 
>250, среднепродуктивные — от 130 до 250, мало-
продуктивные – <130 мг/м3. 

РЕЗУЛЬТАТЫ ИССЛЕДОВАНИЯ
В период позднего лета биомасса фитопланкто-

на в слое 0–10 м на отдельных станциях колеблет-
ся от 4 до 1026 мг/м3. Среднее значение для всей 
акватории озера за 15 лет достигает 169 ± 5 мг/м3  
(коэффициент вариации Cv 84%). Простран-
ственное распределение биомассы фитоплан-
ктона в  разных котловинах различно. В  Южном 
Байкале оно наиболее равномерное. По средним 
многолетним данным (табл.  2), биомасса фито-
планктона у западного берега немного выше, чем 
в пелагиали и у восточного берега, статистически 
эти различия незначимы.

В  распределении фитопланктона в  южной 
котловине встречаются различные варианты. 

Наиболее типично распределение с максимумом 
биомассы у западного берега, у восточного берега 
биомасса может быть такой  же, как в  пелагиали 
(в 1995, 1997, 2000 гг.), либо ниже (в 2001, 2009), 
либо выше (в 2012 г.), чем в пелагиали. Достаточ-
но часто биомасса фитопланктона максимальна 
в  пелагиали (в  1996, 1998, 2002, 2003 и  2006  гг.) 
и  убывает к  берегам. Реже наибольшие значе-
ния наблюдаются у  восточного берега (в  2005, 
2013 гг.), либо водоросли распределяются по ак-
ватории котловины равномерно (в 1994 и 2004 гг.).

В  Среднем Байкале повышенной биомассой 
фитопланктона выделяется район у  восточного 
берега, включающий обширное Селенгинское 
мелководье, образованное при впадении самого 
крупного притока оз. Байкал — р. Селенга. Сред-
няя многолетняя биомасса в  1.2–1.3  раза убы-
вает от  восточного берега к  середине пелагиали 
и  западному берегу (табл.  2), при этом различие 
средних при сравнении прибрежных районов 
достоверно. Подобное распределение водорос-
лей в средней котловине — типичное, отмечает-
ся наиболее часто (1995–1998, 2002, 2005, 2012 
и 2013 гг.). Возможно также убывание биомассы 
от берегов к середине пелагиали, при этом у вос-
точного берега биомасса выше, чем у  западного 
(в  1994 и  2003  гг.). Редко максимальные значе-
ния биомассы регистрируют в  пелагиали (2000, 
2001 и  2009  гг.) или  у  западного берега (в  2004 
и 2006 гг.).

В  Северном Байкале средняя многолет-
няя биомасса максимальна у  восточного берега 
и  в  1.2  раза уменьшается к  середине пелагиали 
и к западному берегу. Различия средних значений 
у восточного берега и в центре пелагиали, а также 
у восточного и западного берегов достоверны. Се-
редина пелагиали и западный прибережный рай-
он по средней биомассе фитопланктона наименее 
продуктивны не  только в  северной котловине, 
но и во всем озере.

Пространственное распределение фитоплан-
ктона по  акватории северной котловины в  годы 
исследований различается. Наиболее часто био-
масса убывает от  восточного к  западному берегу 
(в  1995, 1997, 2001, 2003, 2006 и  2013  гг.), реже 
(в  1996, 2000, 2002 и  2009  гг.) от  берегов к  цен-
тру пелагиали, при этом у восточного берега она 
выше, чем у западного. Максимум биомассы ре-

Таблица 1. Средняя биомасса фитопланктона (мг/ м3) в слое 0–10 м в водах разной продуктивности отдельных 
котловин оз. Байкал в период позднего лета

Продуктивность вод
Район

Южный Байкал Средний Байкал Северный Байкал
Высокопродуктивные 273–619 208–539 204–512
Среднепродуктивные 133–270 111–332 108–223
Малопродуктивные 46–154 51–152 59–125
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гистрировали и  у  западного берега (1994, 1998, 
2004 и  2012  гг.), в  единичном случае (2005  г.) – 
в центре пелагиали. 

Таким образом, пространственное распределе-
ние биомассы фитопланктона в Южном Байкале 
относительно равномерное, в  Среднем и  Север-
ном Байкале повышенная биомасса фитоплан-
ктона характерна для районов восточного берега.

Сравнение котловин озера показывает, что 
средняя многолетняя биомасса фитопланктона 
в Южном Байкале (191 мг/м3) выше, чем в Сред-
нем Байкале (177), но эти различия недостоверны. 
В  период наших исследований Южный и  Сред-
ний Байкал по  биомассе фитопланктона не  раз-
личались. Обе котловины были более продуктив-
ны, чем северная котловина. В Северном Байкале 
средняя многолетняя биомасса фитопланкто-
на (147  мг/м3) достоверно ниже, чем в  Южном 
(в 1.3 раза) и Среднем Байкале (в 1.2 раза).

Межгодовые изменения биомассы фито-
планктона в разных районах оз. Байкал (рис. 2) 
имеют как черты сходства, так и  различия. 
В  Южном и  Среднем Байкале эти изменения 
в  общих чертах похожи как в  разных районах 
котловин, так и между котловинами. Диапазон 
изменений биомассы этих котловин чаще всего 
различен, в разных районах северной котлови-
ны различия в межгодовой динамике более за-
метны.

В  южной котловине высокая продуктивность 
фитопланктона отмечена в 1996 и 1998 гг. в пела-
гиали, в 1998, 2005 и 2009 гг. — у западного берега, 
в 1996, 1998, 2005 и 2013 гг. — у восточного бере-
га. Самое интенсивное развитие фитопланктона 
было в 1998 г., когда средняя биомасса достигала 
619 ± 130 мг/м3 в середине пелагиали, 536 ± 125 
у западного берега и 450 ± 25 мг/м3 у восточного 
берега.

Таблица 2. Биомасса фитопланктона в слое 0–10 м в разных районах оз. Байкал в 1994–1998, 2000–2006, 2009, 
2012 и 2013 гг.

Показатель
Район

середина  
пелагиали

у западного 
берега 

у восточного  
берега

вся  
котловина

Южная котловина

Число проб 176 176 210 562
Средняя биомасса, мг/м3 191 ± 18 196 ± 18 185 ± 15 191 ± 10
Min–max 23–1026 23–960 25–790 23–1026
Cv, % 91 84 82 85

Средняя котловина

Число проб 176 146 240 562
Средняя биомасса, мг/м3 172 ± 15 151 ± 12 198 ± 15 177 ± 9
Min–max 21–952 22–481 26–875 21–952
Cv, % 84 67 81 80

Северная котловина

Число проб 238 294 244 776
Средняя биомасса, мг/м3 137 ± 11 137 ± 9 168 ± 12 147 ± 7
Min–max 22–567 4–585 19–746 4–746
Cv, % 81 78 82 81

Все озеро

Число проб 590 616 694 1900
Средняя биомасса, мг/м3 163 ± 8 157 ± 7 183 ± 8 169 ± 5
Min–max 21–1026 4–960 19–875 4–1026
Cv, % 88 81 82 84

Примечание. Cv — коэффициент вариации.

ПРОСТРАНСТВЕННО-ВРЕМЕННЫЕ ИЗМЕНЕНИЯ ФИТОПЛАНКТОНА
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Низкую продуктивность чаще наблюдали 
у  восточного берега южной котловины. Воды 
этого района характеризовались как малопро-
дуктивные в  1994, 1995, 1997, 2000–2002, 2004 
и  2006  гг. Центральная часть пелагиали имела 
низкую продуктивность в 1994, 1995, 1997, 2000, 
2004, 2006  гг., районы у  западного берега отне-
сены к  малопродуктивным только в  1994, 1995, 
2002, 2004. В остальные годы все районы южной 
котловины были среднепродуктивными. Таким 
образом, в  Южном Байкале в  центре пелагиали 
и у западного берега общая биомасса фитоплан-
ктона в  половине лет наблюдений соответствует 
среднему уровню продуктивности, у  восточного 
берега — низкому уровню. 

Все районы средней котловины были наиболее 
продуктивными в 1998 г. и 2009 г., а также в 1996 г. 
у западного берега и в 2005 г. в пелагиали и у вос-
точного берега. Самая высокая средняя биомасса 
фитопланктона, как и  в  южной котловине, за-
регистрирована в 1998 г. Она достигала 539 ± 66 
у восточного берега, 494 ± 110 в середине пелагиа-
ли, 412 ± 42 мг/м3 у западного берега. Низкая про-
дуктивность вод в двух районах средней котлови-

ны отмечена чаще, чем средняя продуктивность. 
Воды характеризовались как малопродуктивные 
в пелагиали в 1994, 1995, 2000, 2002, 2004, 2012, 
2013 гг. и у западного берега в 1994, 1995, 1997, 
2000–2002, 2012, 2013  гг. В  остальные годы эти 
районы были среднепродуктивными. У  восточ-
ного берега и  в  Селенгинском мелководье оди-
наково часто регистрировали как низкий, так 
и  средний уровень продуктивности фитоплан-
ктона, но низкая биомасса в этом районе отме-
чена только в  2000‑е  гг. (2000, 2001, 2002, 2004, 
2006, 2013). Таким образом, в средней котловине 
в  центре пелагиали и  у  западного берега общая 
биомасса фитопланктона в половине случав со-
ответствовала низкому уровню, у восточного бе-
рега до двухтысячных годов — среднему уровню 
продуктивности, с двухтысячного года — низко-
му уровню. 

В северной котловине озера наиболее высокую 
продуктивность вод наблюдали в  1998 и  2009  гг. 
Максимальная средняя биомасса фитопланктона, 
зафиксированная в 1998 г., изменялась от 428 ± 23 
у западного берега до 384 ± 34 мг/м3 в середине пе-
лагиали и 390 ± 19 мг/м3 у восточного берега. Она 
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Рис. 2. Межгодовая динамика температуры воды (1) и общей биомассы фитопланктона (2) в слое воды 0–10 м в Юж-
ном Байкале: в пелагиали (а), у западного (б) и восточного (в) берегов; в Среднем Байкале: в пелагиали (г), у западного 
(д) и восточного (е) берегов; в Северном Байкале: в пелагиали (ж), у западного (з) и восточного (и) берегов в период 
позднего лета. (R2 – достоверность аппроксимации).

КРАЩУК и др.



93

БИОЛОГИЯ ВНУТРЕННИХ ВОД № 1 2024

была в 1.2–1.6 раза ниже, чем в южной и средней 
котловинах, за исключением района у западного 
берега, где средняя биомасса фитопланктона в се-
верной и средней котловинах одинакова.

Низкую продуктивность северной котловины 
отмечали чаще в  прибрежных районах: в  1995–
1997, 2001, 2002, 2004, 2006, 2013 гг. — у западного 
берега, в  1994, 1996, 2000–2002, 2004, 2005  гг.  — 
у восточного берега. В остальные годы эти районы 
были среднепродуктивными. Середина пелагиали 
характеризовалась как малопродуктивная в 1995–
1997, 2000, 2002, 2004  гг., как среднепродуктив-
ная — в 1994, 2001, 2003, 2005, 2006, 2012, 2013 гг. 
Таким образом, в  Северном Байкале в  центре 
пелагиали общая биомасса фитопланктона в по-
ловине случаев соответствовала среднему уровню 
продуктивности, у берегов — низкому уровню. 

В период с 1994 по 2013 гг. во всех трех котло-
винах оз. Байкал низкую и среднюю биомассу фи-
топланктона регистрировали намного чаще, чем 
высокую. Воды озера характеризовались или как 
мало-, или как среднепродуктивные. Одинаковый 
уровень развития фитопланктона одновременно 
во всех котловинах оз. Байкал встречался редко. 
В  рассматриваемый период по  всей акватории 
озера высокая биомасса фитопланктона отмечена 
только в 1998 г., средняя — только в 2003 г., низ-
кая — ни разу.

В  многолетней динамике фитопланктона 
с 1994 г. по 2013 г. ни в одном из районов озера 
не  обнаружены отчетливые тренды повышения 
средней биомассы. Тенденция к повышению био-
массы прослеживается у берегов Южного Байка-
ла, однако проверка с использованием критерия 
Кокса и Стюарта (Закс, 1976) показывает, что она 
статистически незначима. 

Не  выявлено зависимости биомассы фито-
планктона от  температуры воды. В  большинстве 
районов озера коэффициенты корреляции (r) 
между этими параметрами ниже 0.30 и  только 
у западного берега Северного Байкала установле-
но умеренное влияние температуры на биомассу 
фитопланктона (r = 0.45, p < 0.05).

ОБСУЖДЕНИЕ РЕЗУЛЬТАТОВ
Биомасса позднелетнего фитопланктона 

оз. Байкал невелика, за 15 лет исследований она 
была в среднем 169 ± 5 мг/м3 и в 2–4 раза ниже та-
ковой весной. По данным сотрудников Лимноло-
гического института СО РАН среднегодовая био-
масса весеннего фитопланктона в  1964–1990  гг. 
достигала 736, в 2007–2011 гг. — 718 мг/м3 (Попо-
вская и др., 2015), максимальная биомасса обыч-
но была 2000, иногда 4000  мг/м3 (Popovskaya et 
al., 2006). В период наших исследований поздним 
летом на  отдельных станциях биомасса не  пре-
вышала 1000 мг/м3 и только единожды достигала 

этого значения в Южном Байкале. Следует отме-
тить, что в  количественном отношении поздне-
летний фитопланктон довольно обилен и по чис-
ленности не  уступает весеннему (Кращук и  др., 
2020). Невысокие значения общей биомассы свя-
заны с тем, что в позднелетний период возрастает 
количество водорослей с мелкими клетками и со-
кращается количество крупноклеточных форм.

Фитопланктон по  акватории оз. Байкал рас-
пределяется неравномерно. Главным фактором 
его пространственной изменчивости выступают 
термические условия, которые в  свою очередь 
на общем фоне климатических межгодовых коле-
баний определяются гидрологическими и синоп-
тическими условиями. Комплекс теплолюбивых 
видов распространяется за  пределы мелководий 
за  счет постоянных и  ветровых течений, в  том 
числе сгонно-нагонных перемещений водных 
масс. Гомогенному распределению фитоплан-
ктона препятствуют различия в  сроках прогрева 
озера (особенно в меридиональном направлении) 
и его гидродинамическая подвижность, обуслав-
ливающая контакт литоральных и  пелагических 
зон, а также прибрежно-соровой зоны и открыто-
го оз. Байкал (Кожова, 1991). 

В период наших исследований пространствен-
ная неоднородность фитопланктона прослежи-
валась и для численности, и для биомассы. Про-
странственная изменчивость биомассы менее 
значительна, чем численности. По  данным для 
всего оз. Байкал коэффициент вариации биомас-
сы (Cv = 84%) ниже, чем коэффициент вариации 
численности (Cv = 99). Полного совпадения про-
странственного распределения биомассы и  чис-
ленности фитопланктона в разные годы не обна-
ружено, но  средние значения этих показателей 
изменяются одинаково во  всех котловинах. От-
дельные районы открытого оз. Байкал характе-
ризуются более высокими показателями и  чис-
ленности, и биомассы. К ним относятся районы 
у восточного берега Среднего и Северного Байка-
ла, где средние численность и биомасса достовер-
но (в 1.2–1.5 раза) выше, чем у западного берега. 
В Южном Байкале, напротив, численность и био-
масса у  западного берега незначительно выше, 
чем у  восточного, но  разница средних значений 
достоверна для численности и  недостоверна для 
биомассы. Более обильное развитие водорослей 
у  восточного берега озера в  значительной мере 
обусловлено обширными мелководьями, сорами, 
заливами и  поступлением вод самого крупного 
притока озера — р. Селенга (Вотинцев и др., 1975). 
Средняя температура воды у  восточного берега 
на 0.3–0.7°С выше, чем у западного. В весенний 
период восточное побережье озера по  числен-
ности и  биомассе водорослей богаче западного 
во всех котловинах (Поповская, 1977). В поздне-
летний период эта закономерность подтвержда-
ется данными и  по  численности, и  по  биомассе 
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фитопланктона в  Среднем и  Северном Байкале. 
В разных районах Южного Байкала достоверных 
различий биомассы фитопланктона не выявлено, 
однако численность у западного берега достовер-
но выше, чем у  восточного. Это обстоятельство 
может быть связано с  более высокой рекреаци-
онной нагрузкой на  западное побережье Южно-
го Байкала. При этом биомасса водорослей более 
стабильна, чем их численность. Запаздывание от-
клика биомассы водорослей на усиление антропо-
генной нагрузки отмечено в Рыбинском вдхр., где 
стабилизации биомассы способствует увеличение 
числа мелкоклеточных водорослей и сокращение 
числа крупноклеточных (Корнева, 1993).

Сравнение котловин озера показывает, что 
биомасса фитопланктона в  Южном и  Среднем 
Байкале не  различалась, и  обе котловины были 
более продуктивны, чем северная. Средняя мно-
голетняя биомасса в  Северном Байкале досто-
верно ниже, чем в  Южном и  Среднем Байкале. 
В  позднелетний период различия биомассы фи-
топланктона в разных котловинах озера не столь 
значительны, как весной, когда Южный и Сред-
ний Байкал по биомассе в три раза богаче, чем Се-
верный (Поповская, 1991). 

В  некоторые годы различия биомассы фи-
топланктона в  котловинах озера не  прослежи-
вались. Так, поздним летом 2009  г. в  Южном 
и  Среднем Байкале биомасса была одинаковой 
и  в  1.7–2.3  раза ниже, чем в  весенний период 
в этих же котловинах (табл. 3). В Северном Бай-
кале максимальная биомасса фитопланктона 
оказалась выше, чем в  Южном и  Среднем Бай-
кале, и  почти в  пять раз превышала весеннюю 
биомассу в  этой котловине. Средние значения 
позднелетней биомассы в  2009  г. были одина-
ковы во всех трех котловинах. Наибольшие зна-
чения биомассы (741  мг/м3) зарегистрированы 
у восточного берега Северного Байкала у м. Ха-
кусы. В этом районе и ранее (в 1967, 1968, 1973–
1976 гг.) отмечали максимальную встречаемость 
и  максимальную численность водорослей (Ко-
жова, Шастина, 1985). Таким образом, в 2009 г. 
в  весенний период Северный Байкал был тра-
диционно беднее фитопланктоном, чем Юж-
ный и Средний, а поздним летом он не уступал 
по биомассе фитопланктона двум другим котло-
винам. 

Высокую биомассу фитопланктона на протяже-
нии 15 лет наших наблюдений регистрировали ред-
ко. В Южном Байкале ее отмечали только дважды 
в центральной части, трижды — у западного берега 
и четыре раза — у восточного. В центре пелагиали 
и  у  западного берега общая биомасса фитоплан-
ктона в половине случаев соответствовала средне-
му уровню продуктивности, у восточного берега — 
низкому уровню. Воды всех районов Среднего 
Байкала отнесены к высокопродуктивным только 
в трех случаях. В центре пелагиали и у западного 
берега общая биомасса фитопланктона в половине 
случаев соответствовала низкому уровню продук-
тивности, у восточного берега до 2000 г. — средне-
му уровню, позже — низкому. В Северном Байкале 
воды всех районов характеризовались как высоко-
продуктивные дважды. В центре пелагиали общая 
биомасса фитопланктона в  половине случаев со-
ответствовала среднему уровню продуктивности, 
а у берегов — низкому уровню. 

В итоге, за весь период наблюдения 11–13 лет 
характеризовались как мало- или  среднепро-
дуктивные и  только два–четыре года  — как вы-
сокопродуктивные. “Урожайные” годы наблю-
дали в  1990‑е и  2000‑е  гг. Полного совпадения 
продуктивности вод, оцененной по  биомассе 
и  по  численности фитопланктона, нет. Продук-
тивность по биомассе может быть выше и ниже, 
чем по численности.

В настоящее время обсуждаются две проблемы 
состояния оз. Байкал  — влияние климатических 
изменений, в частности повышения температуры 
воды, на биоту озера и эвтрофикация вод в отдель-
ных районах литоральной зоны озера в результате 
интенсификации антропогенного влияния (Ти-
мошкин и др., 2014а, 2014б; Izmest’eva et al., 2016; 
Бондаренко, 2022; Малашенков и др., 2022). На ос-
нове палеолимнологических исследований, анали-
за долговременных рядов наблюдений, в экспери-
ментах с мезокосмами убедительно показано, что 
изменения пресноводных экосистем (в том числе 
показателей фитопланктона) в  результате гло-
бального потепления и эвтрофирования фактиче-
ски идентичны. Они, в  частности, проявляются 
в  росте биомассы фитопланктона (Jeppesen et al., 
2010, 2014; Касаткина и др., 2021). Фитопланктон 
озер и прудов северных регионов Аляски, Канады, 
Гренландии и  Скандинавии реагирует на  посту-
пление фосфора и  на  климатические изменения 

Таблица 3. Общая биомасса фитопланктона (мг/м3) в разных районах оз. Байкал в 2009 г.

Район Конец мая — начало июня
(по: Поповская и др., 2015)

Конец августа — сентябрь
(данные авторов)

Южный Байкал 220–950 129–411 (256)
Средний Байкал 255–753 141–443 (259)
Северный Байкал 10–151 120–741 (256)

Примечание. В скобках — средние значения биомассы.

КРАЩУК и др.
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ростом первичной продукции и биомассы (Rautio 
et al., 2011; Lehnherr et al., 2018). Для водохрани-
лищ р. Волга также показано изменение трофи-
ческого статуса под действием потепления кли-
мата и эвтрофирования (Сахарова, Корнева, 2018; 
Mineeva, 2022). В  свое время произошла “смена 
парадигмы” лимнологии. До  этого было приня-
то, что каждая лимноэкосистема индивидуально 
отвечает на  конкретные свои условия существо-
вания. Было предположено, что есть всеобщий 
однонаправленный тренд показателей, обуслов-
ленный глобальными изменениями условий среды 
(изменения климата и загрязнение) (Gerten, 2008; 
Livingstone, 2008). Именно тогда и была провозгла-
шена почти обязательность роста биомассы фито-
планктона (Winder, Sommer, 2012). 

По  результатам наблюдений в  байкальских 
экспедициях с  1977  г. по  2003  г. выявлено по-
вышение температуры воды у  поверхности 
в  августе–сентябре в  среднем на  2.0°С по  всей 
акватории озера, но  значимое только в  сред-
ней и  северной котловинах озера. Содержание 
хлорофилла a на  протяжении 27  лет увеличи-
лось на  46%, однако его повышение было зна-
чимым только в  южной котловине (Izmest’eva 
et al., 2016). По нашим данным, в период с 1994 
по 2013 гг. не выявлено статистически значимых 
трендов повышения биомассы фитопланктона 
ни в одном из районов озера, хотя в Южном Бай-
кале у обоих берегов отмечена тенденция к повы-
шению ее среднегодовых значений. Зависимость 
общей биомассы фитопланктона от  температу-
ры воды также не выявлена. В рассматриваемый 
период не  установлено устойчивое достоверное 
повышение численности и биомассы фитоплан-
ктона в пелагиали оз. Байкал. 

Это согласуется с  наблюдаемыми на  обшир-
ном статистическом материале несоответствия-
ми ожидаемым проявлениям воздействия роста 
температуры воды на параметры лимноэкосистем 
(Winslow et al., 2018), нелинейностям ответа эко-
систем озер на рост температуры воды и концен-
траций биогенных элементов (Merz et al., 2023; 
Rose et al., 2023), иногда заставляющим лимноло-
гов искать другие факторы (до астрономических), 
способные воздействовать на  гидробиоценозы 
(Kasatkina et al., 2023). По  нашему мнению, на-
блюдаемая для фитопланктона оз. Байкал кар-
тина вполне объяснима в  рамках высказанной 
на  основе анализа фитопланктона двух десятков 
озер средних широт (24–58° с. ш.) гипотезы — для 
олиготрофных экосистем биомасса фитопланкто-
на определяется в первую очередь биоразнообра-
зием сообщества, в более продуктивных и теплых 
водоемах именно приток биогенов диктует рост 
биомассы (Chang et al., 2022).

Таким образом, нет оснований утверждать, 
что в  открытых глубоководных районах озера 

в  период позднего лета происходит эвтрофиро-
вание вод, по крайней мере, до 2014 г. Хотя тен-
денция к  увеличению численности и  биомассы 
фитопланктона прослеживается в  пелагических 
районах Южного Байкала, прилегающих к бере-
гам. Желательно возобновить проведение бай-
кальских экспедиций в настоящее время с целью 
оценки состояния планктона в пелагиали озера.

ЗАКЛЮЧЕНИЕ
В  позднелетний период 1994–2013  гг. во  всех 

исследованных районах оз. Байкал средняя мно-
голетняя биомасса фитопланктона невысока  — 
169 ± 5  мг/м3. Пространственное распределение 
биомассы фитопланктона в Южном Байкале от-
носительно равномерное. В этой котловине сред-
няя биомасса у  западного берега немного выше, 
чем у восточного, но разница средних недостовер-
на. В  Среднем и  Северном Байкале повышенной 
биомассой фитопланктона характеризуются райо-
ны у восточного берега, где средняя биомасса до-
стоверно выше, чем у  западного берега. В  период 
наших исследований Южный и  Средний Байкал 
по  биомассе фитопланктона не  различались. Обе 
котловины более продуктивны, чем северная кот-
ловина. В Северном Байкале средняя многолетняя 
биомасса фитопланктона достоверно ниже, чем 
в  Южном и  Среднем Байкале. В  межгодовой ди-
намике биомассы фитопланктона в  пелагиали оз. 
Байкал на протяжении двух десятилетий не выяв-
лено однонаправленных изменений и не обнаруже-
но значимого повышения биомассы позднелетнего 
фитопланктона. Среднегодовая биомасса фито-
планктона колеблется вокруг среднемноголетнего 
уровня. Количественные характеристики фито-
планктона позволяют оценить его состояние как 
стабильное без достоверных признаков эвтрофиро-
вания вод, однако угроза эвтрофирования пелагиа-
ли у берегов Южного Байкала существует.
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Spatio-temporal Changes in the Phytoplankton in Lake Baikal  
during Late Summer. II. Biomass

L. S. Krashchuk1,*, E. A. Silow1, O.O. Rusanovskaya1, S. V. Shimaraeva1

1Research Institute of Biology of Irkutsk State University, Irkutsk, Russia
*e-mail: Krashchuk@gmail.com

The results of phytoplankton biomass study in different regions of the Lake Baikal according to data of 15 
expeditions from 1994 to 2013 are presented in the paper. Spatial distribution and interannual dynamics of 
biomass of phytoplankton in all three throughs of the lake are analyzed. The general biomass of phytoplankton 
during late Summer is not high. The multiyear average phytoplankton biomass equals 169 ± 5 mg/m3 for open 
waters of the lake. It is distributed relatively uniformly around the Southern Baikal. Higher multiyear average 
values are along Eastern shore in the Middle and Northern Baikal. The late summer phytoplankton biomass 
in Southern and Middle throughs does not differ. Average multiyear biomass of phytoplankton of Northern 
through is accurately lower than one for two other throws. There is no increase of biomass for any region of 
the lake demonstrated. The relations of general biomass of phytoplankton with water temperatures are very 
slight. 

Keywords: phytoplankton, biomass long-term dynamics, Baikal
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Рассмотрена структура фитопланктона в подледный период в северных олиготрофных озерах  
(оз. Кривое и оз. Круглое) и оценен его уровень развития при сходе льда. В зимний период (2019– 
2021 гг.) в фитопланктоне отмечены цианобактерии, диатомовые и криптофитовые водоросли. 
Весеннее увеличение фитопланктона в оз. Кривое было за счет развития динофитовых Peridinium 
aciculiferum, в оз. Круглое – диатомовых Aulacoseira subarctica. Биомасса варьировала от 0.003  
до 0.083 мг/л зимой и до 0.65 мг/л весной. Весенний пик (апрель–май) фитопланктона связан  
с развитием динофитовых водорослей и превышает летние значения. Средняя концентрация Хл а  
в планктоне достигала 0.3–0.4 мкг/л. В криофлоре присутствовали вмерзшие в лед водоросли  
в неактивном состоянии (0.003–0.04 мг/л). Массовое развитие фитопланктона подо льдом вносит 
важный вклад в продуктивность северных озер.

Ключевые слова: ледовая альгофлора, фитопланктон, криофлора, доминанты, биомасса, хлорофилл
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ВВЕДЕНИЕ
В последние два десятилетия во  многих ис-

следованиях все больше внимания уделялось из-
менению климата, особенно потеплению, как 
основной движущей силе повышения доступ-
ности питательных веществ для продуцентов 
и  увеличения продуктивности водоемов (Paerl, 
Huisman, 2009; Hamilton at al., 2016). Олиготроф-
ные и мезотрофные озера, которые преобладают 
в  северных регионах России, в  том числе субар-
ктическом, наиболее уязвимы к  действию это-
го фактора. Потепление климата в  этом регионе 
привело к уменьшению периода зимнего ледоста-
ва на  озерах и  увеличению продолжительности 
“биологического лета”, т.е. наиболее продуктив-
ного периода для развития фитопланктона и био-
ты (Sharov et  al., 2014; Maximov, 2021). Вместе 
с этим увеличился и приток в озера питательных 
веществ в  составе гумусовых соединений из  во-
досбора (Kalinkina et al., 2020). Понижение осве-
щенности и увеличение количества питательных 
веществ, связанных с  растворенной органикой, 

Сокращения п/; Хл а – хлорофилл а.

например, азота, фосфора и железа, — типичные 
черты озер при гумификации (Senar et al., 2021). 

Потепление климата и  гумификация в  север-
ных регионах могут способствовать структурной 
перестройке сообществ фитопланктона и преоб-
ладанию специфических групп, в том числе, ви-
дов с миксотрофным типом питания и цианобак-
терий. Так, в  последние годы в  фитопланктоне 
озер Кольского полуострова и северной Карелии 
отмечено увеличение доли цианобактерий (Sha-
rov, Denisov, 2021; Никулина, 2016).

Сезонная сукцессия фитопланктона север-
ных озер подробно изучена (Duthie, Hart, 1987; 
Forsström et al., 2005; Никулина, 2016). Как пра-
вило, для нее характерны два пика его развития — 
в начале температурной стратификации и во вре-
мя осеннего перемешивания. При этом считается, 
что зимой, в условиях низких температур и дефи-
цита света, продуктивность фитопланктона близ-
ка к нулю (Öterler, 2017). Это устоявшееся мнение 
стало причиной того, что среди огромного числа 
работ, посвященных сезонной динамике разви-
тия фитопланктона в замерзающих озерах, лишь 
немногие включали зимние наблюдения (Petrova, 

АКТУАЛЬНЫЕ ПРОБЛЕМЫ  
ПЛАНКТОНОЛОГИИ
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1987; Suarez et al., 2019). Вместе с тем, зимний фи-
топланктон может быть богат видами. Так, в про-
бах подледной воды и  льда из  малых водоемов 
Карелии определено 97 видов и  разновидностей 
диатомовых водорослей (Генкал, Комулайнен, 
2020). Одна из особенностей функционирования 
фитопланктона северных озер  — быстрое на-
растание биомассы в период таяния льда (Suarez 
et al., 2019), поэтому изучение показателей фито-
планктона подо льдом и при сходе льда приобре-
тает особую актуальность.

Цель работы — определение структуры и уров-
ня развития фитопланктона подо льдом и  в  пе-
риод весенней вспышки при вскрытии северных 
олиготрофных озер. 

МАТЕРИАЛ И МЕТОДЫ ИССЛЕДОВАНИЯ 
Исследования проводили в  2019–2021  гг. 

на двух модельных озерах Кривое и Круглое, рас-
положенных субарктическом регионе за предела-
ми густонаселенных и  промышленных районов. 
Они служат хорошими моделями для изучения 
сукцессии ненарушенных сообществ планктона. 
Изучение экосистемы этих озер начато в  1968–
1969 гг. в рамках Международной Биологической 

Программы (Winberg et  al., 1973). Впоследствии 
с 2002 г. на озерах организован мониторинг, ко-
торый проводят ежегодно по  настоящее вре-
мя. До 2019 г. эти озера исследовали в основном 
в летне-осенний период, спустя несколько недель 
после схода льда и завершали за несколько недель 
до его установления.

Изученные озера. Малые озера: глубокое Кри-
вое (66.3435° с.ш., 33.6375° в.д.) и мелкое Круглое 
(66.3429° с.ш., 33.6119° в.д.) расположены в север-
ной Карелии (Россия) вблизи побережья Кан-
далакшского залива Белого моря в  30  км к  югу 
от  Полярного круга (рис.  1). Глубокое оз. Кри-
вое находится на высоте ~7 м над уровнем моря. 
В  юго-западной части оно через эфемерный ру-
чей соединяется с  мелководным оз. Круглое 
(рис.  1). Оба озера олиготрофные, но  мелково-
дное оз. Круглое имеет признаки дистрофии и ха-
рактеризуется гумифицированной водой (Терен-
тьев, Березина, 2022).

Отбор и  анализ проб. Основное внимание ис-
следований было сосредоточено на периоде с ок-
тября по июнь. Для анализа фитопланктона и фи-
топигментов пробы воды отбирали двухлитровым 
батометром Руттнера на  трех станциях (рис.  1) 
интегрально (из  каждого метра по  вертикали) 

33° 36' 33° 38' 33° 40'

66° 21'

66° 20'

Рис. 1. Карта-схема расположения озер и станций отбора проб.
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из слоя 0–5 м в оз. Кривое и 0–3 м — в оз. Круг
лое. Интегральную пробу воды помещали в ведро, 
перемешивали; затем из  этого объема отбирали 
0.5 л для анализа состава фитопланктона и 1–3 л 
для определения состава фитопигментов. Про-
бу фитопланктона консервировали несколькими 
каплями раствора Люголя с добавлением форма-
лина, ледяной уксусной и хромовой кислот, затем 
отстаивали в  течение 10 сут и  концентрировали 
сифоном до объема 10 мл.

Для содержания Хл а и других фитопигментов 
пробы фильтровали через мембранный фильтр 
с диаметром пор 1 мкм. Фитопигменты измеряли 
спектрофотометрически по стандартной методи-
ке (UNESCO, 1966). 

Для изучения криофлоры выпиливали бло-
ки льда размером 20×20  см и  отделяли нижний 
(кристаллический) и верхний (белый) слои с та-
ким расчетом, чтобы объем пробы достигал ~2 л. 
Нижний слой был толщиной 30‒40  см, а  верх-
ний  — 50‒60  см. После таяния льда при темпе-
ратуре 10°C пробы фиксировали и обрабатывали, 
как и планктонные.

Определение видов и  подсчет клеток прово-
дили в камере Нажотта объемом 0.02 мл под уве-
личением 4×20 и ×600 оптического микроскопа 
Биоптик В-200 (Биомед, Санкт-Петербург, Рос-
сия). Биомассу рассчитывали по  объему клеток, 
принимая, что 109 мкм3 соответствует 1 мг влаж-
ной биомассы фитопланктона (Hillebrand et  al., 
1999). Доминантами считали виды, которые до-
стигали 5% общей численности и 10% общей био-
массы (Okhapkin et al., 2022).

Температуру воды и  освещенность измеря-
ли каждые 2 ч с  помощью регистраторов тем-
пературы/освещенности HOBO Pendant (Onset 
Computer Corporation, США), установленных 
на  глубине 0.5  м от  поверхности воды или  ниж-
ней границы льда. При переводе единиц осве-
щенности принимали, что 1 люкс соответствует  
1.464·10-3 ватт/м2. 

Рассчитывали среднее значение и  стандарт-
ное отклонение. Для выявления взаимосвязей 
между переменными применяли ранговую кор-
реляцию Спирмена. Значимые различия меж-
ду двумя группами переменных принимали при 
p <0.05. Использовали статистическую программу 
STATISTICA 10.

РЕЗУЛЬТАТЫ ИССЛЕДОВАНИЯ
В  табл.  1 приведены основные физико-хими-

ческие характеристики озер. Безледный период 
на оз. Кривое длится с середины мая–начала июня 
до  ноября, в  остальное время оно покрыто льдом 
толщиной до  0.8  м. Лед на  оз. Круглое образует-
ся в  конце октября, на  10–20 сут раньше, чем на  
оз. Кривое. Температура воды в  зимний пери-
од опускалась до  0.8°С в  оз. Круглое и  до  0.3°С  
в оз. Кривое. Осеннее охлаждение происходит мед-
леннее в оз. Кривое, чем в оз. Круглое. В послед-
нем минимальные температуры воды отмечали уже 
в ноябре. Весенний прогрев воды оз. Круглое начи-
нается в начале апреля, на ~ 10–20 суток раньше, 
чем в оз. Кривое. Гомотермия (4–5°С) бывает вес-
ной после схода льда (начало июня) и в сентябре– 
октябре. 

Таблица 1. Основные физико-химические параметры исследованных озер 

Показатель оз. Кривое оз. Круглое
Площадь, км2 0.5 0.1
Средняя (максимальная) глубина, м 12 (32) 2 (4)
Прозрачность воды, м 4–8 0.9-1.8
Цветность воды, Pt-Co 25–30 150–160
Минерализация, мг/л 72–88 27–50
Ca2+ 5.8–7.4 2.4–3.9
HCO3

- 28.6–31.2 11.6–25.5
О2 поверхность 8.6–12.1 7.8–11.2
О2 дно, мг/л 0–12.0 0–14.2
рН 6.6–7.7 5.9–6.7
Гуминовые кислоты, мг/л* 0.028 0.15–0.21
Собщ, мг/л* 6.4 22.6
Nобщ, мкг/л* 1860–4110 1620–4430
Pобщ, мкг/л* 14−74 18–162
Fe, мкг/л* 4–280 76–500

* По: (De Hoyos, 1998).

ОСОБЕННОСТИ ПОДЛЕДНОГО РАЗВИТИЯ ФИТОПЛАНКТОНА 
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Освещенность на глубине 1 м в зимний пери-
од в  обоих озерах была близка к  нулю. Низкие 
значения, когда свет лимитирует развитие фито-
планктона (<1.6 ватт/м2), зарегистрированы с се-
редины октября до начала апреля. Максимальное 
количество света подо льдом в оз. Кривое дости-
гало 8 ватт/м2, в  оз. Круглое  — 4 ватт/м2. Зимой 
в  придонных слоях воды присутствовала гипок-
сия. 

В  подледном фитопланктоне обоих озер 
в  зимний период доминировали цианобактерии 
(10‒25%), диатомовые (10‒15%) и  криптофито-
вые (10‒40%) водоросли (табл.  2). Биомасса ва-
рьировала от 0.003 до 0.083 мг/л зимой и возрас-
тала весной до 0.65 мг/л.

Весной биомасса фитопланктона в  оз. Кри-
вое увеличивалась за счет развития динофитовых 
Peridinium aciculiferum Lemmerm. (рис.  2, рис. 3), 
в  оз. Круглое  — диатомовых Aulacoseira subarcti-
ca (O.Müll.) E.Y.Haw., рост которых начинался 
непосредственно перед сходом льда. В  оз. Кри-
вое подо льдом (30 марта 2020 г.) в массе отмече-
ны цианобактерии Coelosphaerium kuetzingianum 
Nägeli и  Phormidium irriguum (Kütz. ex Gomont) 
Anagn. & Komárek. Колонии этих цианобактерий 
формировали крупные (до  7  мм) комочки свет-
ло-коричневого цвета. 

Зимой (декабрь–февраль) средняя концентра-
ция хлорофилла (Хл) а в фитопланктоне оз. Кри-
вое была 0.43 мкг/л (табл. 2). Доля вспомогатель-
ных пигментов сравнительно невысока, достигая 
30% для Хл в и 68% — Хл с относительно Хл а. Со-
отношение каротиноидов и Хл а было 1.45. Содер-
жание Хл а  в  подледной воде было наибольшим 

в  начале апреля (2.74 мкг/л). После схода льда  
Хл а многократно возрос — с 0.29 до 4.10 мкг/л. 

В  оз. Круглое в  зимне-весенний период кон-
центрация Хл а  в  среднем составляя 0.3 мкг/л. 
Содержание вспомогательных пигментов относи-
тельно Хл а было высоким: 100% для Хл в и 287% 
для Хл с, при этом соотношение каротиноидов 
и Хл а достигало 4.06. 

Состав водорослей льда сходен с  их  соста-
вом в  подледной воде. Биомасса криофлоры 
оз. Кривое на порядок выше в нижнем слое льда 
(0.04 мг/л), по сравнению с верхним (0.003 мг/л). 
В оз. Круглое биомасса криофлоры была 0.01 мг/л 
в нижнем слое льда, и в 10 раз меньше в верхнем 
слое. Цианобактерии Phormidium sp. и  зеленые 
водоросли Botryococcus braunii доминировали 
в обоих озерах, в оз. Круглое к ним присоедини-
лись диатомовые Asterionella formosa и жгутиковые 
Katablepharis ovalis. 

Содержание Хл а  в  нижнем слое льда было 
в два раза выше, чем верхнем слое 0.05–0.67 мкг/л 
и  0.01–0.26 мкг/л соответственно. Соотношение 
содержания каротиноидов и  Хл а  в  криофлоре 
достигало в белом льду 4.0 мкг/л, в кристалличе-
ском — 2.8 мкг/л. Концентрация Хл а  в нижних 
слоях льда (~0.3 мкг/л) почти совпадала с  его 
содержанием в  озерной воде в  декабре в  период 
формирования ледового покрова.

Корреляции общей биомассы фитопланктона 
и  его основных групп с  содержанием фитопиг-
ментов, уровнем освещенности и  температурой 
воды приведены в  табл.  3. Биомасса фитоплан-
ктона в оз. Круглое и все фитопигменты положи-
тельно связаны с температурой и освещенностью. 

Таблица 2. Доминирующие виды, средняя биомасса (B, мг/л) и содержание хлорофилла а (Хл а, мкг/л) фито-
планктона  озер в различные сезоны исследования 2019–2021 гг.

оз. Кривое оз. Круглое
Доминанты В, мг/л Хл а, мкг/л Доминанты В, мг/л Хл а, мкг/л

Зима (декабрь–февраль)
Phormidium, Cryptomonas 0.078 ± 0.018 0.43 ± 0.05 Komma caudata, Cryptomonas 0.0015 ± 0.0003 0.29 ± 0.03

Весна (март–май)
Peridinium aciculiferum, 
Gymnodinium, Phormidium 
sp., Komma caudatа (Geitler) 
Hill, Cryptomonas sрp.

0.23 ± 0.074 1.18 ± 0.25
Komma caudata, Katablepharis 
ovalis Skuja, Botryococcus 
braunii Kützing, Aulacoseira 
subarctica

0.027 ± 0.026 0.55 ± 0.06

Лето (июнь–август)
Asterionella formosa Hassall, 
Peridinium sp., Phormidium 
sp., Cryptomonas spp., 
Dolichospermum sp.

0.156 ± 0.026 1.57 ± 0.15
Dinobryon divergens (O.E.Im-
hof), Botryococcus braunii, 
Cryptomonas spp., Aulacoseira 
subarctica

0.118 ± 0.039 2.30 ± 0.36

Ocень (сентябрь–ноябрь)
Dolichospermum sp., Phor-
midium sp., Cryptomonas 
sрp., Aulacoseira subarctica, 
Botryococcus braunii

0.099 ± 0.038 1.77 ± 0.26
Cryptomonas ssp., Aulacoseira 
subarctica, Botryococcus brau-
nii, Dolichospermum sp.

0.051 ± 0.007 2.13 ± 0.45

ШАРОВ и др.
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Биомасса отдельных групп в этом озере не корре-
лировала с какими-либо показателями. В оз. Кри-
вое биомассы криптофитовых водорослей обрат-
но пропорционально связаны с  освещенностью 
и  биомассой цианобактерий и  диатомовых  
(R = –0.59). При этом биомассы цианобактерий 
обратно пропорциональны температуре, осве-
щенности и  содержанию Хл a и  каротиноидов. 
Биомассы золотистых положительно связаны 
с температурой и Хл b (табл. 3).

ОБСУЖДЕНИЕ РЕЗУЛЬТАТОВ
Проведенное исследование выявило, что ве-

сенний фитопланктон сформирован в  основном 
несколькими видами жгутиковых форм крипто-
фитовых, золотистых и динофитовых водорослей. 
По своей величине эти биомассы превышают лет-
ние величины (табл. 2). Сходный состав и весен-
ний (после таяния льда) максимум фитопланкто-
на отмечали и в прежние годы (Никулина, 2016), 
однако из-за недоучета фитопланктона в  апре-
ле–начале мая (подо льдом) сделан ошибочный 
вывод, что весенний максимум развития водорос-
лей планктона (0.14–0.29 мг/л (Никулина, 2016)), 
как правило, ниже летнего. Полученные новые 
данные по  подледному весеннему периоду в  оз. 
Кривое выявили в  несколько раз более высокие 
величины (0.65  мг/л) биомасс фитопланктона, 
что позволяет считать весенний подледный пери-
од важнейшим в  формировании общей продук-
тивности озера, именно в это время наблюдается 
максимальное развитие водорослей (рис. 2). 

Цианобактерии Phormidium sp. и зеленые водо-
росли Botryococcus braunii на этапе зимней сукцес-

сии определяют структуру планктона в обоих озе-
рах. Ранней весной на смену зимним доминантам 
приходили динофитовые Peridinium aciculiferum 
в  оз. Кривое и  диатомовые Aulacoseira subarctica 
в оз. Круглое. Диатомовые водоросли A. baicalensis 
(дать автора вида), A. islandica (дать автора вида), 
Stephanodiscus meyeri (дать автора вида) и Synedra 
sp. могут вносить важный вклад в  биомассу ве-
сеннего фитопланктона во многих олиготрофных 
водоемах, например, в  оз. Байкал, Ладожское, 
Онежское и  других (Petrova, 1987; Popovskaya 
et  al., 2015; Sharov, Denisov, 2021). Однако, в  оз. 
Кривое диатомовые были слабо развиты (≤10% 
по  биомассе). Бедность разнообразия диатомо-
вых и  их  низкие биомассы  — характерная черта 
изученных озер, они обратно пропорционально 
связаны с количеством динофитовых.

В  конце весны–начале лета (июнь) в  обилии 
развивались золотистые водоросли (Dinobryon 
и Uroglena). Гидрологические условия изученных 
озер (низкое содержание минеральных солей, рН 
и олиготрофный статус) благоприятны для роста 
и размножения золотистых водорослей (De Hoyos 
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Рис. 2. Сезонная динамика биомассы фитопланктона 
с октября по июнь в оз. Кривое (1) и оз. Круглое (2). 
Серым цветом обозначен период ледостава. Приведе-
ны средние данные 2019–2021 гг.
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Рис.  3. Структура биомассы фитопланктона 
оз.  Кривое (а) и  оз. Круглое (б). 1 – Cyanobacteria, 
2 – Cryptophyta, 3 – Chrysophyta, 4 – Dynophyta,  
5 – Bacillariophyta, 6 – Chlorophyta, 7 – Charophyta.
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et al., 1998). Биомасса золотистых положительно 
коррелировала с  температурой воды (R = 0.56), 
что подтверждает их важную роль в биомассе фи-
топланктона по мере роста температуры весной. 

Сходная сукцессия и  доминирование тако-
го же комплекса видов — характерная черта дру-
гих субарктических озер (Eloranta et  al., 1995). 
Например, в  озерах финской Лапландии основу 
фитопланктона часто представляли золотистые 
Uroglena sp., Chrysococcus spp., Dinobryon spp. и ди-
атомовые Cyclotella spp. (Forsström et al., 2005). 

Считается, что активность подледного фито-
планктона в континентальных водоемах невысока 
из-за низкой освещенности (Öterler, 2017). Осве-
щенность лимитирует фитопланктон при темпе-
ратуре воды 5˚C и <0.9–0.2 моль фотонов/(м2 · сут) 
(Reynolds, 2006) или 7.0–1.6 Вт/м2 соответствен-
но. Доминирование цианобактерий в темное вре-

мя (зимой) связано с их способностью адаптиро-
ваться к  низкой освещенности. Это происходит 
благодаря наличию особых пигментов — фикоби-
липротеинов (Oliver, Ganf, 2000). Криптофитовые 
и динофитовые водоросли, которые также доми-
нировали в подледном фитопланктоне, получают 
преимущество перед автотрофами при низкой ос-
вещенности в силу способности к миксотрофии. 

Освещенность в подледный период была низ-
кой в изученных озерах, что связано с наличием 
снега на льду. При отсутствии снега свет прони-
кает до  глубины  >30  м, и  стимулирует развитие 
фитопланктона оз. Байкал (Popovskaya et al., 2015) 
и  водорослевых матов на  дне озер Антарктиды 
(Sharov et al., 2015). 

В изученных озерах и в большинстве водоемов 
Карелии подледный фитопланктон в  видовом 
отношении был богаче сообществ льда (Генкал, 

Таблица 3. Ранговая корреляция Спирмена 

Показа-
тель

Биомасса основных групп фитопланктона Общая 
биомассаCyanophyta Cryptophyta Chrysophyta Dynophyta Bacillariophyta Chlorоphyta Charophyta

оз. Круглое
Хл a 0.51 –0.34 0.13 –0.42 0.37 0.11 –0.40 0.85
Хл b 0.29 –0.54 –0.04 –0.29 0.63 –0.17 –0.13 0.74
Хл c 0.11 –0.41 –0.05 –0.02 0.61 –0.11 –0.28 0.65
кароти-
ны 0.36 –0.36 –0.06 –0.30 0.53 –0.08 –0.42 0.81

k/a –0.46 0.26 –0.41 0.45 –0.15 –0.25 0.39 –0.80
Т, °С 0.41 –0.37 0.38 –0.47 0.35 –0.05 –0.08 0.72
Свет 0.24 –0.33 0.16 –0.30 0.32 –0.11 –0.26 0.61

оз. Кривое. ст. 1
Хл a –0.51 –0.14 0.49 0.10 0.45 –0.06 0.17 0.13
Хл b –0.45 –0.08 0.52 0.04 0.42 0.12 0.40 –0.23
Хл c –0.28 0.15 0.45 –0.09 0.17 0.10 0.22 –0.10
кароти-
ны –0.60 –0.19 0.50 0.24 0.33 –0.10 0.23 0.10

k/a 0.24 0.16 –0.42 0.07 –0.52 –0.04 0.01 –0.20
Т, °С –0.40 –0.41 0.56 0.13 0.43 –0.22 0.19 0.03
Свет –0.37 –0.50 0.33 0.26 0.18 –0.31 0.03 0.12

оз. Кривое, ст. 2
Хл a –0.93 0.45 0.23 0.23 0.35 0.28 –0.02 0.01
Хл b –0.59 0.05 0.17 0.22 0.13 0.20 –0.01 0.05
Хл c –0.36 0.10 0.15 –0.15 0.27 0.41 0.12 –0.05
кароти-
ны –0.75 0.31 0.19 0.33 –0.01 0.05 –0.15 0.17

k/a 0.91 –0.49 –0.21 –0.33 –0.36 –0.23 0.19 –0.15
Т, °С –0.78 0.30 0.50 0.40 0.07 –0.02 –0.15 0.18
Свет –0.83 0.32 0.53 0.52 –0.03 –0.11 –0.26 0.27

Примечание. k/а — пигментный индекс (отношение концентрации каротиноидов к концентрации Хл а). Жирным шрифтом 
отмечены корреляции, значимые при р < 0.05.
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Комулайнен, 2020). Пресноводный лед существу-
ет значительно более короткое время, чем мор-
ской, а  система пор и  каналов возникает только 
весной при его таянии (Salonen et al., 2009), поэ-
тому зимой в плотном льду присутствуют только 
вмерзшие в него водоросли в неактивном состоя-
нии. Они сохраняют жизнеспособность и возвра-
щаются к активной жизни при таянии льда (Afon-
ina et  al., 2017). В  отдельных случаях водоросли 
во  льду сохраняют высокую активность (Bonda-
renko et al., 2012) и их обилие в нижнем слое льда 
может быть даже выше, чем в  подледной воде 
(Баженова, Коржова, 2014). Обилие ледовых во-
дорослей определяется совокупностью факторов, 
основные из  которых  — условия освещенности, 
зависящие от толщины льда и снежного покрова 
(Riedel et al., 2008), концентрация биогенных эле-
ментов (Smith et  al., 1997), морфология нижней 
поверхности льда (Mundy et al., 2007).

Увеличение доли вспомогательных пигмен-
тов в  фитопланктоне и  концентрации кароти-
ноидов (значения пигментного индекса k/a  >1) 
свидетельствует о  структурно-функциональных 
перестройках в  фитопланктоне и  снижении его 
функциональной активности при неблагоприят-
ном воздействии факторов окружающей среды, 
как естественных, так и  техногенных (Минеева, 
2004). Фитопланктон в указанный период иссле-
дования имел низкую фотосинтетическую актив-
ность. Наиболее высокое отношение концентра-
ции каротиноидов к концентрации Хл а (1.7–19.4) 
отмечено во льду, особенно в его верхних слоях, 
что свидетельствует об  отсутствии фотосинтети-
ческой активности водорослей.

Освещенность, температура и уровень содержа-
ния фитопигментов определяют продуктивность 
системы, но в изученный период они не лимити-
руют динамику тех или  иных групп водорослей 
в  этих озерах, кроме цианобактерий. Цианобак-
терии обратно пропорционально связаны с  тем-
пературой и  освещенностью. По-видимому, они 
более адаптированы к условиям истощения пище-
вых ресурсов (поскольку способны фиксировать 
азот) и в осенний, и в зимний период (пример —  
оз. Кривое) и получают преимущество в это время. 

ЗАКЛЮЧЕНИЕ
Полученные результаты свидетельствуют 

о  несущественном различии в  составе зимних 
доминирующих видов и динамике биомассы фи-
топланктона между светлым глубоководным и гу-
мифицированным мелководном озером. В гуми-
фицированном оз. Круглое подледное развития 
фитопланктона было слабее, чем в  оз. Кривое. 
В обоих озерах динамика фитопланктона характе-
ризуется ранневесенним пиком, который может 
превышать летний пик и вносить вклад в форми-

рование общей продуктивности северных озер. 
Этот период должен учитываться при изучении 
сукцессии планктона озер. В оз. Кривое с неокра-
шенной гумусом водой количественное развитие 
фитопланктона в конце подледного периода было 
сравнимо или выше, чем в период открытой воды. 
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Features of the under Ice Development of Phytoplankton in Northern Lakes
A. N. Sharov1*, N. A. Berezina2, A. A. Maximov2, O. B.  Maximova3

1Papanin Institute for Biology of Inland Waters, Russian Academy of Sciences,  
Borok, Nekouzskii raion, Yaroslavl oblast, Russia

2Zoological Institute of the Russian Academy of Sciences, Saint Petersburg, Russia
3Russian Federal Research Institute of Fisheries and Oceanography, Saint Petersburg branch, Saint Petersburg, Russia

*e-mail:sharov@ibiw.ru

The structure of phytoplankton during the under ice period in northern oligotrophic lakes (Lake Krivoe and 
Lake Krugloe) is considered and its level of development during ice melt is assessed. In winter (2019–2021), 
cyanobacteria, diatoms and cryptophyte algae were noted in phytoplankton. The phytoplankton spring 
increase in Lake Krivoe was due to the development of the dinophyte Peridinium aciculiferum, and in Lake 
Krugloe - the diatom Aulacoseira subarctica. Biomass varied from 0.003 to 0.083 mg/L in winter and up to 
0.65 mg/L in spring. The spring peak (April–May) of phytoplankton is associated with the development of  
dinophyte algae and exceeds summer values. The average Chl a concentration in plankton reached  
0.3–0.4 μg/L. The cryoflora contained algae frozen into the ice in an inactive state (0.003–0.04 mg/L).  
The development of phytoplankton under the ice makes an important contribution to the productivity of 
northern lakes.

Keywords: ice algal flora, phytoplankton, cryoflora, dominants, biomass, chlorophyll
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Впервые изучено изменение показателей фитопланктона по длине р. Урал от г. Верхнеуральск  
до г. Оренбург (на участке >1000 км). Выявлено мощное эвтрофирующее воздействие г. Магнито-
горск на реку на протяжении >150 км. Биомасса фитопланктона на данном участке сильно возраста-
ет, составляя в среднем ~15 мг/л (при доминировании цианобактерий Microcystis aeruginosa (Kützing) 
Kützing, показатель видового разнообразия (индекс Шеннона), наоборот, снижается до экстремаль-
но низкого значения 0.25. Это свидетельствует о существенном угнетении планктонного сообщества  
и ухудшении качества воды. В р. Урал выше данного участка (от г. Верхнеуральск до Магнитогорского 
водохранилища), а также ниже его (от г. Орск до г. Оренбург) биомасса составляет 1.6–1.7 мг/л, индекс 
Шеннона – 3.3–3.5 (в среднем для каждого участка), т.е. условия существования планктона на верхнем 
и нижнем участках благоприятны. При этом участки различаются по составу водорослей: на верхнем 
участке доминируют диатомовые, на нижнем – преимущественно зеленые. Возможно, это связано  
с географическими факторами: на севере р. Урал протекает в лесостепной зоне, к югу переходит  
в степную.

Ключевые слова: цветение воды, цианобактерии, загрязнение реки, Магнитогорское водохранили-
ще, видовое разнообразие, индекс Шеннона, сапробность
DOI: 10.31857/S0320965224010094 EDN: zacjwc 

ВВЕДЕНИЕ
Урал  — одна из  наиболее крупных рек Евро-

пы, по протяженности — третья после рек Волга 
и Дунай. Однако по своей водности она находит-
ся примерно на сороковом месте. Физико-геогра-
фические условия формирования стока таковы, 
что средний годовой расход воды в р. Урал поч-
ти в 20 раз меньше, чем в р. Волга (Вода…, 2000). 
Кроме того, сток реки распределен крайне нерав-
номерно — 70–80% его приходится на весенний 
период (Магрицкий и др., 2018). Это создает про-
блемы для экономики и проживающего здесь на-
селения (Eremkina et al., 2022).

Верховья р. Урал расположены в лесостепной 
зоне, основная часть — в степной, т.е. в районах 
с разными природно-климатическими условиями 
(Чибилев, 2008). На  реке расположены крупные 
города — Магнитогорск, Орск, Оренбург. Имеют-
ся крупнейшие предприятия горнодобывающей 
и  перерабатывающей промышленности. Поэто-
му можно ожидать, что сравнительно маловодная 

река в  условиях сильного техногенного воздей-
ствия может сильно загрязняться. Значительное 
влияние на фитопланктон могут оказать и доста-
точно крупные водохранилища  — Верхнеураль-
ское, Магнитогорское, Ириклинское.

Гидробиологическому изучению р. Урал уде-
ляли мало внимания (Гареев, Фатхутдинова, 
2017). Если по  р. Волга совершаются ежегодные 
экспедиции Института биологии внутренних вод 
РАН (Минеева и др., 2016; Минеева и др., 2022), 
то  по  р. Урал имеются лишь отдельные работы, 
где в разные периоды времени рассмотрен план-
ктон некоторых участков: Орск–Оренбург–Илек 
(Гидробиология …, 1971; Алехина и  др., 2019), 
в  районе Ириклинского водохранилища (Соло-
вых, 2003; Джаяни, 2020). 

Цель работы  — исследовать состояние фито-
планктона по  длине р. Урал от  г.  Верхнеуральск 
до г. Оренбург (>1000 км) в условиях антропоген-
ного воздействия.

АКТУАЛЬНЫЕ ПРОБЛЕМЫ  
ПЛАНКТОНОЛОГИИ

mailto:mama15333@mail.ru
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МАТЕРИАЛ И МЕТОДЫ ИССЛЕДОВАНИЯ
Материал собирали в  межень 16–24  августа 

2022  г. в  пределах российской части бассейна р. 
Урал (рис. 1, табл. 1). Ширина реки в местах сбора 
изменялась от 15–20 м в районе г. Верхнеуральск 
до  100  м ниже г.  Оренбург (у  пос. Шуваловка). 
Скорость течения — от 0.1 м/с до 0.6 м/c (в сред-
нем 0.3 м/с). Донные отложения, преимуществен-
но, гравийно-галечно-песчаные. Обследование 
проводили при одинаковых гидрометеорологи-
ческих условиях, характеризующихся теплой по-
годой и  отсутствием осадков. Температура воды 
была в пределах 19–25°C (в разное время суток); 
ниже Ириклинского водохранилища  — 15°C 
(влияние донного водоспуска). 

Участки обследования выбирали выше и ниже 
основных источников антропогенного воздей-
ствия. Пробы воды для определения фитоплан-
ктона отбирали батометром из  поверхностного 
горизонта (0.3 м) в одной точке (для каждой стан-
ции) посередине реки, фиксировали раствором 
Люголя с добавлением формалина и ледяной ук-
сусной кислоты.

Фитопланктон концентрировали прямой 
фильтрацией под слабым давлением последо-
вательно через мембранные фильтры “Влади-
пор” с  диаметром пор 5 и  1.2 мкм. Далее пробы 
сгущали до  объема 5  мл и  повторно фиксирова-
ли. Водоросли подсчитывали в  камере Нажотта, 
биомассу фитопланктона определяли с помощью 
счетно-объемного метода (Методика…, 1975). Для 
получения линейных размеров измеряли клетки 
каждого встреченного организма. Видовое раз-
нообразие фитопланктона оценивали с помощью 
индексов Шеннона и Пиелу (Одум, 1986), сапроб-
ность — по Пантле и Букку в модификации Сла-

дечека (Sladecek, 1973). Отнесение видов к зонам 
сапробности проводили по Р. Веглу (Wegl, 1983).

РЕЗУЛЬТАТЫ ИССЛЕДОВАНИЯ
Состав и  количественные характеристики фи-

топланктона. В  составе фитопланктона р. Урал 
выявлено 150 видов и  форм водорослей. Наи-
большим видовым богатством характеризовал-
ся отдел зеленых водорослей (Chlorophyta) – 79 
видов, 36 видов относилось к отделу диатомовых 
водорослей (Bacillariophyta), 16 – цианобактерий 
(Cyanophyta), шесть — золотистых (Chrysophyta), 
пять  — криптофитовых (Cryptophyta), по  три 
вида — к отделам эвгленовых (Euglenophyta) и ди-
нофитовых (Dinophyta), два  — желто-зеленых 
(Xantophyta) водорослей.

г. Верхнеуральск

г. Магнитогорск

г. Орск

Река Город

1
2

34

5 6
7

8

9

10

11
12

13

14

30 км

С

Ю

Водохранилище Станция обследования
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Рис. 1. Схема расположения пунктов обследования (1-14)  
р. Урал в августе 2022 г.

Таблица 1. Расположение пунктов обследования р. Урал в августе 2022 г. 

Станция Местонахождение Координаты: с.ш., в.д.
1 Выше г. Верхнеуральск 53.88978455, 59.18213798
2 Выше пос. Кожанов 53.798839995, 59.119796005
3 Верхнеуральское вдхр. 53.592291995, 59.14991198
4 Выше моста к пос. Верхнекизильское 53.536177962, 59.077050995
5 Магнитогорское вдхр. 53.327256940, 59.049577995
6 1.5 км ниже Магнитогорского вдхр. 53.310446967, 59.089695011
7 пос. Янгельский 53.128301973, 58.993038005
8 Ниже пос. Пролетарка 52.763030984, 58.912224005
9 Выше пос. Урал 52.276300984, 58.904526984
10 Ниже Ириклинского вдхр. 51.632637962, 58.609624016
11 Выше г. Орск 51.344527951, 58.748571005
12 Ниже г. Орск 51.239299962, 57.342448016
13 Выше г. Оренбург 51.718526038, 55.288837016
14 Ниже г. Оренбург (ниже пос. Шуваловка) 51.729849984, 54.649127005

ОСОБЕННОСТИ ИЗМЕНЕНИЯ ФИТОПЛАНКТОНА ПО ДЛИНЕ р. УРАЛ
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ГОНЧАРОВ и др.

Наиболее выраженное развитие микроводо-
рослей зарегистрировано в  верхнем бьефе Маг-
нитогорского вдхр. (особенно в его приплотин-
ной части) и на участке протяженностью ~150 км 
ниже по  течению реки (рис.  2), где биомасса 
фитопланктона изменялась от 10.9 мг/л на ст. 6 
(в 1.5 км ниже плотины Магнитогорского вдхр.) 
до  23  мг/л на  ст. 7 (у  пос. Янгельский). Полу-
ченные значения соответствуют гипертрофному 
состоянию водных объектов, что неблагопри-
ятным образом сказывается на  качестве воды 
и  условиях существования водных организмов. 
Анализ соотношения основных групп водоро-
слей показал, что на  рассматриваемом участке 
реки цветение вызвано цианобактериями, сре-
ди которых доминирует один вид  — Microcystis 
aeruginosa (рис. 3). 

Для р. Урал в  целом прослеживается про-
странственная неоднородность в  составе фито-
планктона. Это видно по доминирующим видам, 
представленным в  табл.  2. Выше участка между 
Магнитогорским и  Ириклинским водохранили-
щами (где получили массовое развитие циано-
бактерии), преобладали диатомовые водоросли, 
ниже распространены преимущественно, зеле-
ные (рис. 3). И в том, и в другом случае биомасса 
фитопланктона была невелика — в пределах 0.2–
4.2 мг/л (рис. 2).

Видовое разнообразие фитопланктона и сапроб-
ность. Один из наиболее важных показателей эко-
логического состояния водных объектов  — ин-
декс видового разнообразия (индекс Шеннона). 
Считается, что видовое разнообразие увеличива-

ется при улучшении условий существования ор-
ганизмов. На рис. 4a видно, что в средней части 
р.  Урал наблюдаются чрезвычайно низкие зна-
чения этого показателя, свидетельствующее, что 
фитопланктон находится здесь в угнетенном со-
стоянии из-за эвтрофирования реки, начинаю-
щегося от Магнитогорского вдхр.

Индекс Шеннона, по  существу, включает 
в  себя две характеристики: число видов (видо-
вое богатство) и  выровненность сообщества, 
определяемую индексом Пиелу, который при-
нимает наибольшее значение, если все особи 
сообщества относятся к  разным видам, наи-
меньшее — когда все особи принадлежат одному 
виду (Magurran, 1988). Число видов, найденных 
на отдельных участках р. Урал, сильно снижает-
ся в  Магнитогорском вдхр. и  затем постепенно 
восстанавливается до первоначальных значений 
вплоть до пос. Пролетарка (рис. 4б). Наблюдае-
мое снижение числа видов не  столь значитель-
ное, как у индекса Шеннона. Между тем, вторая 
составляющая этого показателя  — индекс Пие-
лу  –почти повторяет изменения индекса Шен-
нона (рис. 4в) и, таким образом, вносит основ-
ной вклад в  его величину. Следует учитывать, 
что малые значения индекса Пиелу обусловлены 
подавляющим доминированием одного вида  — 
Microcystis aeruginosa.

Низкое значение индекса Шеннона ниже Ири-
клинского вдхр. (1.1) – (рис. 4а) обусловлено низ-
кой выровненностью сообщества  — индекс Пи-
елу 0.21 (рис. 4в). Это вызвано доминированием 
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Рис. 2. Биомасса (а) и численность (б) фитопланкто-
на в воде р. Урал (август 2022 г.).
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тона р. Урал (август 2022 г.).
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цианобактерий, поступающих из водохранилища 
(в самом водоеме пробы мы не отбирали). 

Индекс сапробности изменяется в  р. Урал 
в небольшом диапазоне — от 1.9 до 2.2 (рис. 4г). 
Вопреки ожиданиям, сапробность в  Магни-
тогорском вдхр. и  ниже него не  увеличивает-
ся. Наибольшие значения (>2.0) наблюдают-
ся выше Магнитогорского вдхр. и  затем ниже 
г. Оренбург.

ОБСУЖДЕНИЕ РЕЗУЛЬТАТОВ
Анализ полученных результатов позволяет 

выделить на  р. Урал три участка: от  г. Верхне
уральск до  Магнитогорского вдхр.; между 
г. Магнитогорск и Ириклинским вдхр.; от стан-
ции выше г. Орск до г. Оренбург. Исключение — 
ст. 10, ниже Ириклинского вдхр., где очень мал 
индекс Шеннона (1.1), здесь планктон транс-
формирован, поскольку поступает через донный 
водоспуск с  большой глубины водоема ~30  м 
(Чибилев и др., 2006).

Для выделенных участков получены средние 
значения основных показателей  — биомассы 
и  видового разнообразия фитопланктона. Пред-
ставленные на  рис.  5 результаты отражают ос-
новную особенность изменения фитопланктона 
по  длине р. Урал  — в  средней части на  расстоя-

нии  >150  км распространяется мощное эвтро-
фирующее воздействие г.  Магнитогорска. Ярко 
проявляется известная экологическая закономер-
ность, что при эвтрофировании водных объектов 
биомасса в них возрастает, а видовое разнообра-
зие снижается (Алимов, 2000, Begon et al., 1986).

Биомасса фитопланктона на  среднем участке 
составила ~15 мг/л, индекс видового разнообра-
зия Шеннона принимал экстремально низкие 
значения  — в  среднем 0.  25, что свидетельству-
ет о  неблагополучном состоянии фитопланкто-
на. Водоросли на  данном участке поступают 
из  Магнитогорского вдхр. и  испытывают допол-
нительное развитие в реке под влиянием биоген-
ных веществ, приходящих со  сточными водами 
г. Магнитогорск. Сходная ситуация наблюдалась 
нами в 2015 г. на р. Дон ниже Воронежского во-
дохранилища, когда биомасса фитопланкто-
на в  реке достигала 30–40  мг/л; основную часть 
водорослей тогда тоже представлял Microcystis 
aeruginosa (Киреева и др., 2018). Метаболиты этой 
широко распространенной водоросли способны 
оказывать токсичное воздействие на  клетки пе-
чени и представляют серьезную угрозу для здоро-
вья животных и человека (Kuiper-Goodman et al., 
1999; Microalgae…, 2018).

Сходные результаты получены А.Г. Охапки-
ным по  данным многолетних исследований рек 

Таблица 2. Список доминирующих видов фитопланктона (≥10% общей биомассы) различных участков р. Урал

Таксон
Станция

1 2 3 4 5 6 7 8 9 10 11 12 13 14
Cyanophyta                            
Microcystis aeruginosa (Kützing) Kützing – – – – + + + + + – – – – –
Bacillariophyta                            
Aulacoseira granulata (Ehrenberg) Simonsen – – + – – – – – – – – – – –
Cocconeis placentula Ehrenberg + – – + – – – – – – + – – +
Cyclotella meneghiniana Kützing – + – – – – – – – – – – – –
Fragilaria crotonensis Kitton – – + – – – – – – – – – – –
Gyrosigma acuminatum (Kützing) Rabenhorst – + – – – – – – + – – – + –
Navicula capitatoradiata H. Germain ex Gasse – + – – – – – – – – – – – –
Cryptophyta                            
Chroomonas acuta Utermöhl – – – + – – – – – – – – – –
Cryptomonas curvata Ehrenberg – – – + – – – – – – – – – –
Dinophyta                            
Peridiniopsis sp. + – – – – – – – – – – + + –
Chlorophyta                            
Chlamydomonas sp. – – – – – – – – – – – – + +
Dictyosphaerium pulchellum H.C. Wood – – – – – – – – – – – – + –
Mougeotia sp. – – – – – – – – – – + + – –
Spyrogira sp. – – – – – – – – + – – – –

Примечание. “+” – присутствие вида, “–” – отсутствие.

ОСОБЕННОСТИ ИЗМЕНЕНИЯ ФИТОПЛАНКТОНА ПО ДЛИНЕ р. УРАЛ
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Средней Волги: “при зарегулировании стока рек 
плотинами ГЭС, видовое разнообразие фито-
планктона закономерно снижается, отражая про-
цесс упрощения структуры фитопланктона…” 
(Охапкин, 1997, стр.43).

Насколько обычна для р. Урал рассматривае-
мая ситуация  — сказать трудно, поскольку дан-
ные по  фитопланктону эвтрофируемого участка 
в  литературе не  обнаружены. Вместе с  тем, река 
здесь маловодная и  испытывает очень сильное 
воздействие г.  Магнитогорск. Сброс с  очистных 
сооружений города составляет ~2  м3/с, а  расход 
воды в р. Урал на рассматриваемом участке в пе-
риод обследования – ~3 м3/с. При таком соотно-
шении очевидно, что самоочищения реки недо-
статочно, чтобы справиться с  потоком сточных 
вод. Содержащиеся в  них биогенные вещества 
вызывают эвтрофирование. Примерно полови-
на сточных вод сбрасывается в  водохранилище, 
часть  — в  реку. Вследствие этого, в  Магнито-

горском вдхр. и  в  р. Урал ниже его (у  г. Богда-
новское) вода характеризуются как “грязная” 
(4 класс разрядов “а” и “б” по  индексу УКИЗВ 
(удельный комбинаторный индекс загрязнен-
ности воды). Превышения отмечены по  меди  
(3–6 ПДК), цинку (2–6 ПДК), марганцу (6–13 
ПДК), нитритам (до 15 ПДК). (Качество…, 2022).

Сильное развитие цианобактерий в Магнито-
горском вдхр. с  высокой вероятностью опреде-
ляется совокупностью факторов антропогенно-
го воздействия, среди которых можно выделить 
наличие крупнейшего промышленного центра, 
сбросы сточных вод хозяйственно-бытовой кана-
лизации г. Магнитогорск и диффузное загрязне-
ние в виде выпусков ливневых и дренажных вод 
с городской территории. Механизм поступления 
в  водоем загрязняющих (в  т.ч. биогенных) ве-
ществ, вызывающих эвтрофирование, а  также 
оценка их количества требуют дальнейшего уточ-
нения.

Рассматривая состав фитопланктона на  раз-
ных участках, можно обратить внимание на  то, 
что верхний участок реки характеризуется пре-
обладанием по  биомассе диатомовых водорос-
лей (Aulacoseira granulata, Gyrosigma acuminatum, 
Fragilaria crotonensis, Cyclotella meneghiniana). 
На  втором участке доминируют цианобактерии 
Microcystis aeruginosa. На  третьем развиты зеле-
ные (Mougeotia sp., Dictyosphaerium pulchellum, 
Chlamydomonas sp.) и  в  меньшей степени  — диа-
томовые. 

Можно предположить, что различия в составе 
фитопланктона верхнего участка реки и  нижне-
го связаны с природными условиями, поскольку 
первый из них располагается в лесостепной зоне, 
второй  — в  степной; расстояние между ними – 
>550 км (от г. Верхнеуральск до г. Орск по руслу 
реки). То, что в реках северных районов обычно 
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Рис. 4. Индекс Шеннона (а), число видов (б), индекс 
Пиелу (в) и индекс сапробности (г) по фитопланкто-
ну р. Урал (август 2022 г.).
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ток III — ниже Ириклинского вдхр.

ГОНЧАРОВ и др.
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преобладают диатомовые водоросли, а южных — 
зеленые, отмечал А. С. Константинов (1986).

Кроме того, число видов на  нижнем участке 
больше, чем на  верхнем (в  среднем 50.3 против 
36.5), что соответствует известной закономерности 
увеличения числа видов при увеличении площади 
водосборного бассейна реки (Алимов, 2000). 

Все полученные значения индексов сапроб-
ности (рис.4г) укладываются в рамки одной зоны 
сапробности (1.5–2.5) – характеризуя водные 
объекты, как умеренно загрязненные. Это можно 
рассматривать как свидетельство того, что источ-
ников бытовых сточных вод здесь немного, а те, 
что есть, проходят очистку.

ЗАКЛЮЧЕНИЕ
Результаты проведенного в  августе 2022  г. ис-

следования позволяют выделить на  р.  Урал три 
участка: от  г. Верхнеуральск до  Магнитогорско-
го вдхр., между Магнитогорским и Ириклинским 
водохранилищами, от  пункта выше г.  Орск до  
г. Оренбург. Средняя часть р. Урал (от  Магнито-
горского до  Ириклинского вдхр.) находится под 
мощным эвтрофирующим воздействием г. Магни-
тогорск. Биомасса фитопланктона здесь достигала 
в среднем ~15 мг/л (доминируют цианобактерии). 
Индекс видового разнообразия Шеннона прини-
мал очень низкие значения — 0.25 (в среднем), что 
свидетельствовало о  неблагополучном состоянии 
фитопланктона. Условия развития фитопланкто-
на на верхнем (выше г. Магнитогорск) и нижнем 
(Орск–Оренбург) участках в  целом благоприят-
ны. Об этом свидетельствует биомасса фитоплан-
ктона 1.6–1.7  мг/л и  индекс Шеннона 3.3–3.5. 
На верхнем участке реки преобладают диатомовые 
водоросли, на  нижнем  — зеленые. Такое распре-
деление, по-видимому, определяется физико- 
географическими особенностями р. Урал, проте-
кающей в  субмеридиональном направлении, при 
этом первый (более северный) участок находится 
в лесостепной зоне, а второй — в степной. Индек-
сы сапробности по фитопланктону для всей реки 
варьируют в  узком диапазоне 1.90–2.16 (в  сред-
нем  — 2.01), что соответствует “умеренному за-
грязнению”. 
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Phytoplankton Change Along the Length of the Ural River  
under Conditions of Eutrophication

A. V. Goncharov1, *, E. G. Sakharova2, N. L. Frolova1, V. O. Polyanin3

1Lomonosov Moscow State University, Moscow, Russia
2Papanin Institute for Biology of Inland Waters, Russian Academy of Sciences,

Borok, Nekouzskii raion, Yaroslavl oblast, Russia
3Institute of Water Problems of the Russian Academy of Sciences, Moscow, Russia

*e-mail:mama15333@mail.ru

For the first time, the change of phytoplankton along the length of the Ural River from Verkhneuralsk to 
Orenburg (on a site of more than 1000 km) was studied. A powerful eutrophying effect of Magnitogorsk on 
the river for more than 150 km has been revealed. It manifests itself in the fact that the phytoplankton biomass 
in this area increases greatly, averaging about 15 mg/ l (with the dominance of cyanobacteria Microcystis 
aeruginosa), and the species diversity index (Shannon index), on the contrary, reaches extremely low values of 
0.25. This indicates a significant oppression of the plankton community and deterioration of water quality. In 
the Ural River above this site (from Verkhneuralsk to Magnitogorsk reservoir), as well as below it (from Orsk 
to Orenburg), phytoplankton indicators correspond to the usual values: biomass is 1.6–1.7 mg/l, Shannon 
index is 3.3–3.5 (on average for each site). This suggests that the conditions for the existence of plankton in 
the upper and lower areas are favorable. At the same time, the sites differ in the composition of algae: the first 
is dominated by diatoms, the second is predominantly green. Perhaps this is due to geographical factors: in 
the north, the Urals flows in the forest-steppe zone, and in the south it passes into the steppe.

Keywords: water blooming, cyanobacteria, river pollution, Magnitogorsk reservoir, species diversity, Shannon 
index, saprobity

ГОНЧАРОВ и др.

https://doi.org/10.31857/S0320965222040210
https://openlibrary.org/publishers/Elsevier_Science_&_Technology
mailto:mama15333@mail.ru


115

УДК 581.526.325.(261.24)

ПРОСТРАНСТВЕННОЕ РАСПРЕДЕЛЕНИЕ ДИАТОМЕЙ  
Dactyliosolen fragilissimus И Cerataulina pelagica  

В ОСЕННЕМ ФИТОПЛАНКТОНЕ ЮГО-ВОСТОЧНОЙ ЧАСТИ  
БАЛТИЙСКОГО МОРЯ В 2020–2021 ГГ.
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В середине октября 2020 г. вдоль побережья Самбийского п-ова было зарегистрировано цветение 
воды нетипичными для акватории юго-восточной части Балтийского моря диатомовыми водоросля-
ми Dactyliosolen fragilissimus и Cerataulina pelagica. Оба вида обнаружены в прибрежной зоне западного  
и северного побережий п-ова Самбийский до глубин 32 м, от Балтийского пролива до порта Пи-
онерский. В начале ноября 2021 г. зарегистрирована массовая вегетация C. pelagica как в мелко-
водной прибрежной зоне северного побережья п-ова Самбийский, так и в глубоководной зоне 
юго-восточной части Балтийского моря. Биомасса этого вида достигала 2.8 г/м3. Оба вида диатомей 
вегетировали в пределах всей исключительной экономической зоны России. Сложившаяся в пери-
од исследования гидрологическая ситуация могла способствовать проникновению видов в район 
исследования путем поверхностного переноса из Арконского бассейна.

Ключевые слова: Балтийское море, фитопланктон, цветение воды диатомовыми водорослями, 
Dactyliosolen fragilissimus, Cerataulina pelagica
DOI: 10.31857/S0320965224010104 EDN: zaaleu  

ВВЕДЕНИЕ
Исследования фитопланктона Балтийского моря 

имеют длительную историю. К настоящему времени 
хорошо известно, что сезонная динамика развития 
фитопланктона в Балтийском море характеризуется 
тремя основными максимумами биомассы, приво-
дящими к  цветению воды: весенним, формирую-
щимся в марте — апреле и обусловленным, главным 
образом, массовой вегетацией диатомовых водорос-
лей и динофлагеллят (Kahru, Elmgren, 2014); летним, 
возникающий в  июне  — июле  — в  период, когда 
преимущество в  развитии получают цианобакте-
рии (Nodularia spumigena Mertens ex Bornet & Flahault 
1888, Aphanizomenon spp., Dolichospermum spp.); осен-
ним, наблюдающимся, как правило, в сентябре–ок-
тябре, когда процессы выравнивания температуры 
водных масс по  вертикали и  перемешивания вод 

Сокращения: ЮВБ — Юго-Восточная Балтика; ВКС — верх-
ний квазиоднородный слой; ИЭЗ — исключительно экономи-
ческая зона; ФЦГ 1–ФЦГ 4 – фитоценотические группиров-
ки 1–4; ANOSIM — Analysis of similarities (анализ сходства); 
SIMPER — Similarity Percentages (процент сходства).

приводят к  развитию третьего годового максиму-
ма фитопланктона. В  осенний период доминиру-
ют диатомовые водоросли, например, Coscinodiscus 
granii (Gough, 1905) (Thamm et al., 2004; Евтушенко 
и др., 2016). В настоящее время акватория Балтий-
ского моря подвержена различным видам антропо-
генного воздействия, связанного с дноуглублением, 
рыболовством и судоходством. На изменение усло-
вий среды в  первую очередь реагируют фитоплан-
ктонные сообщества, в которых могут происходить 
структурные перестройки. Поэтому выявление при-
чин их возникновения — естественных (изменение 
гидрологической ситуации) или из-за эвтрофирова-
ния и  загрязнения вод  — актуальная задача гидро-
биологических исследований. Исследованию рас-
пространения нетипичных диатомей в  литовских 
и  польских водах Балтийского моря посвящен ряд 
работ (Żmijewska et al., 2000; Łotocka, 2006; Olenina, 
Kownacka, 2010; Система ..., 2017). Подобные сведе-
ния для Российского сектора юго-восточной части 
Балтийского моря отсутствуют. 
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Цель работы  — оценка пространственного 
распределения биомассы фитопланктона, ди-
атомей Dactyliosolen fragilissimus (Bergon, 1903) 
и Cerataulina pelagica (Cleve) Hendey, 1937 и сооб-
ществ фитопланктона в  акватории юго-восточ-
ной части Балтийского моря.

МАТЕРИАЛ И МЕТОДЫ ИССЛЕДОВАНИЯ
Материалом для работы послужили пробы 

фитопланктона, отобранные 17  октября 2020  г. 
в  мелководной прибрежной зоне Самбийского 
п-ова на судне “Норд-3” и 29 октября — 12 ноя-
бря 2021  г. в  48‑м рейсе НИС “Академик Борис 
Петров” в границах территориальных вод России 
в  Юго-Восточной Балтике (далее ЮВБ). Рай-
он исследования охватывал Гданьскую впадину, 
южный склон Восточно-Готландской впадины, 
Самбийско-Куршское плато, а  также мелковод-
ную прибрежную зону Самбийского п-ова и Кур-
шской косы (рис. 1).

Пробы фитопланктона объемом 1 дм3 отбирали 
из  поверхностного горизонта (0–1 м). Материал 
фиксировали раствором Кузьмина. Сгущение про-
водили методом осаждения. Для подсчета организ-
мов использовали камеру Нажотта объемом 0.05 см3. 
К  доминирующим относили виды, составляющие 
≥10% суммарной биомассы фитопланктона в пробе. 
Обработку проб выполняли стандартными метода-
ми (Методические…, 1988; Радченко и  др., 2010). 
Всего проанализировано 24 пробы фитопланктона.

Статистическую обработку результатов съемки 
2021 г. года проводили в программе PRIMER v.6. 
Сходство между пробами рассчитывали на основе 
индекса Брея-Кертиса, используя значения от-
носительной биомассы таксонов микроводоро-
слей в каждой пробе. На основании полученных 
матриц сходства проводили кластеризацию и ор-
динацию проб методом многомерного шкалиро-
вания MDS. Построения выполняли для данных, 
трансформированных путем логарифмирования 
величин биомассы популяций водорослей, чтобы 
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Рис. 1. Расположение станций отбора проб: а — западное побережье Самбийского п-ова, юго-восточная часть Бал-
тийского моря, октябрь 2020 г., б — исключительная экономическая зона России, октябрь–ноябрь 2021 г.  — номера 
станций.
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уменьшить влияние на оценку сходства биомассы 
доминирующих таксонов. Достоверность разли-
чий между группами проб по структуре сообществ 
фитопланктона определяли методом ANOSIM. 
Вклад отдельных видов в сходство внутри группы 
проб и между группами проб оценивали с помо-
щью процедуры SIMPER (Clarke, Gorley, 2006).

В октябре — ноябре 2021 г. для оценки термоха-
линных условий использовали мультипараметриче-
ский зонд Idronaut OS316 Plus. CTD-зондирования 
проводили на  каждой станции. В  прибрежной 
экспедиции в октябре 2020 г. температуру поверх-
ностного слоя на станциях измеряли при помощи 
погружного ртутного термометра (диапазон изме-
рения от –5 до +55°С; цена деления шкалы 1°С).

Для анализа метеоусловий, скорости и направ-
ления течений в поверхностном слое для Балтий-
ского моря использовали данные службы мони-
торинга морской среды CMEMS [https://marine.
copernicus.eu]. Оценку среднесуточных полей те-
чения осуществляли за период, предшествующий 
отбору проб, а также во время отбора проб. Служ-
ба использует численную модель расчета течений 
NEMO v. 4.0, которая обеспечивает простран-
ственное разрешение расчетов 2×2  км по  гори-
зонтали и 1 м по вертикали (NEMO ..., 2019).

РЕЗУЛЬТАТЫ ИССЛЕДОВАНИЯ
Гидрологическая характеристика юго-восточной 

части Балтийского моря. Распределение темпе-
ратуры и  солености по  глубине соответствовало 
осеннему типу стратификации, для которого ха-
рактерно выхолаживание верхнего квазиодно-
родного слоя (ВКС) и заглубление сезонного тер-
моклина. 

В  разных районах ЮВБ в  2021  г. толщина 
ВКС изменялась в  пределах 35–47  м с  темпе-
ратурой 9.8–11.8°С и  соленостью 7.1–7.4 psu. 
Термоклин находился на  глубинах 35–55  м. 
Содержание растворенного кислорода моно-
тонно убывало с  увеличением глубины от  на-
чала термоклина до  значений  <2  мг/л в  при-
донном слое. В  прибрежной зоне 17  октября  
2020  г. температура на  шести исследованных 
станциях варьировала от 10.0 до 11.0°С.

Анализ среднесуточных течений поверхност-
ного слоя в октябре–ноябре 2021 г. при помощи 
модели течений NEMO показал, что в  период 
осенних наблюдений пространственная струк-
тура течений в  поверхностном слое моря в  рай-
оне исследования была характерной для Бал-
тийского моря и  обусловлена ветрами западных 
румбов. С  12 по  30 октября приповерхностный 
ветер менялся от  западного до  юго-восточно-
го направления. Это обеспечивало поступление 
воды вдольбереговой адвекцией из  Арконского 
и  Борнхольмского бассейнов в  район Гданьской 

впадины и  далее  — в  район выполнения работ 
в ИЭЗ России. Скорость движения воды в отдель-
ные периоды составляла более 0.6 м/с (рис.  2а, 
2б). С 30 октября по 5 ноября течения ослабевали, 
а  с  6‑го ноября интенсивное поступление воды 
возобновилось. 

С 7 по 13 октября 2020 г. после периода стагна-
ции происходило поступление воды из  цен-
тральной Балтики (район Слупского порога) 
в  российскую часть ЮВБ. Скорость течения 
была 0.1–0.2 м/с. В  середине месяца над аква-
торией восточной части Балтики (Балтийского 
моря) преобладали ветра северо-восточных рум-
бов, что вызвало отток воды из  Литовской зоны 
моря в  район исследования. Продолжитель-
ность ветрового воздействия была достаточна 
для частичного обновления поверхностных вод 
российской части ЮВБ. Скорость течения в по-
верхностном слое локально достигала значений 0.5– 
0.6 м/с. Явление носило кратковременный харак-
тер. Анализ реконструкции течений не позволил 
однозначно сказать, что поступившая вода при-
надлежит Борнхольмскому или Арконскому бас-
сейнам (рис. 2в, 2г).

Фитопланктон юго-восточной части Балтийско-
го моря в  2021  г. В  период исследования осенью 
2021  г. фитопланктон представляли 96 таксонов 
из 8 систематических групп. Число таксонов ран-
гом ниже рода было следующим: отделы диато-
мовых  — 21, зеленых  — 21, динофитовых  — 18, 
цианобактерий — 26, криптофитовых — 7. По од-
ному виду отмечено среди церкозой, гаптофито-
вых и флагеллят.

Анализ распределения суммарной биомассы 
фитопланктона в 2021 г. показал неоднородность 
ее распределения на исследуемой акватории. Она 
менялась от 0.1 до 3 г/м3, основной вклад вносили 
диатомовые водоросли (86–98%) (рис. 3).

Основным структурообразующим видом была 
нехарактерная для этой части ЮВБ диатомея 
Cerataulina pelagica наряду с обычным для Балти-
ки доминирующим осенним видом Coscinodiscus 
granii. Распределение биомассы Cerataulina pe-
lagica характеризовалось пространственной не-
однородностью. Ее  биомасса изменялась от  0.01  
до 2.84 г/м3, а среднее значение было 0.73 ± 0.20 г/м3.  
Полное отсутствие вида зафиксировано над Юж-
ным склоном Готландской впадины (ст.  9). Ми-
нимальные значения биомассы отмечены в райо-
не Южного склона Готландской впадины (ст. 12) 
и над северо-восточной оконечностью Гданьской 
впадины в  районе 80‑й изобаты (ст. 40, Литов-
ский разрез). Максимальная биомасса C. pela
gica выявлена на ст. 35, расположенной напротив 
мыса Таран в районе 60‑й изобаты. Повышенные 
значения биомассы этого вида также отмечали 
над Гданьской впадиной и  ее  северо-восточной 
оконечностью (Литовский разрез, ст. 5 и ст. 45), 

https://marine.copernicus.eu/
https://marine.copernicus.eu/
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Рис. 2. Пространственная структура полей течений в поверхностном слое воды в центральной и юго-восточной части 
Балтийского моря: а — 23.10.2021, б — 30.10.2021, в –12.10.2020, г –15.10.2020 (0.0–0.5 м/с — диапазон изменения 
скорости течений).
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МЕЛЬНИК и др.



119

БИОЛОГИЯ ВНУТРЕННИХ ВОД № 1 2024

а  также на  ст. 47 и  54, расположенных в  районе 
30‑й изобаты над Плато Рыбачий (Литовский раз-
рез) (рис. 4а).

Наряду с  доминировавшей в  районе иссле-
дования C. pelagica зафиксировано и  массовое 
развитие Dactyliosolen fragilissimus. Вид был суб-
доминантом, его биомасса изменялась от  0.002  
до  0.13 г/м3, среднее значение составило 0.02± 
0.01 г/м3. Пространственное распределение было 
неоднородным. Минимальную биомассу D. fra-
gilissimus наблюдали в  районе северо-восточная 
оконечности Гданьской впадины (ст. 40, глубина 
80  м), максимальную  — над наиболее глубокой 
частью Гданьской впадины (ст. 5, глубина 112 м) 
(рис. 4б). Совместно с доминировавшими по всей 
акватории нетипичными диатомеями в  состав до-
минантного комплекса вошла крупноклеточная 
диатомовая микроводоросль Coscinodiscus granii, 
ее биомасса варьировала по всей исследуемой аква-
тории от 0.06 до 2.6 г/м3 (в среднем 0.43±0.13 г/м3).

Кластерный анализ структуры фитопланктона 
показал, что на уровне сходства 40% выделялись 

четыре группы станций. Поскольку на  основа-
нии R-статистики ANOSIM теста достоверность 
выделения проб на  группы была получена толь-
ко для двух групп станций (II и  III), то  группы 
станций рассматривали не  как отдельные сооб-
щества, а  как фитоценотические группировки 
с  различающейся структурой (далее ФЦГ 1–4). 
Группа станций I объединяла две точки, находя-
щиеся на  значительном удалении друг от  друга: 
одна (ст. 8) расположена в районе Гданьско-Гот-
ландского порога (государственная граница 
с Польшей), другая (ст. 58) – в прибрежной зоне 
Куршской косы (рис. 5, 6).

Сходство фитопланктона в I группе составило 
69%. Наибольший вклад в сходство вносила диа-
томея Cerataulina pelagica (89%), вклад Dactyliosolen 
fragilissimus был наименьшим — 8% (ст. 7). Вторая 
группа (II) объединяла станции, расположенные 
над центральной частью Гданьско-Готландско-
го порога (ст. 25), в  районе центральной части 
Гданьской впадины и ее восточного склона (ст. 4, 
5), мыса Таран (ст. 35, 37), прибрежья Куршской 
косы (ст. 59) и государственной границы с Литвой 

с.
ш

.

с.
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. в.д. в.д. 
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Рис.  4. Пространственное распределение биомассы (г/м3) Cerataulina pelagica (а) и  Dactyliosolen fragilissimus (б) 
в юго-восточной части Балтийского моря в октябре–ноябре 2021 г.
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Рис.  5. Дендрограмма ценотического сходства (по  биомассе) фитопланктона в  юго-восточной части Балтийского 
моря в октябре–ноябре 2021 г.
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(ст. 45, 47, 54) (рис. 5, рис. 6). Сходство фитоплан-
ктона в этой группе составило 60%. Наибольший 
вклад в сходство вносили диатомеи Cerataulina pe-
lagica (71%) и Coscinodiscus granii (25%) (рис. 7). 

Третья группа (III) объединяла ст. 9 и 12, рас-
положенные над глубоководным районом южно-
го склона Готландской впадины (рис. 5, 6). Сход-
ство фитопланктона в этой группе составило 66%. 
Наибольший вклад в сходство вносила диатомея 
C. granii (85%), в меньшей степени — Cerataulina 
pelagica (10%) (рис. 7). 

Четвертая группа (IV) объединила прибреж-
ную ст. 99, расположенную в районе мыса Гвар-
дейский вблизи источника поступления загряз-
ненных сточных вод с материка с прибрежной ст. 
101, а  также ст. 32, расположенную напротив м. 
Таран (глубина 80 м), и  ст. 40 из  северо-восточ-
ной оконечности Гданьской впадины (рис. 5; рис. 
6). Сходство фитопланктона в этой группе — 60%, 
наибольший вклад в сходство вносили диатомеи 
Cerataulina pelagica (76%) и  Coscinodiscus granii 
(25%) (рис. 7).

Различия между I и II группами составили 63%, 
основной вклад в различие между группами дава-
ли Cerataulina pelagica (35%) и  Coscinodiscus granii 
(18%). Различия между I и III группой составили 
80%, вклад в  различие этих групп для Ceratauli-
na pelagica — 32%, для Coscinodiscus granii — 30%. 
Различия между I и  IV  группой составили 98%. 
Вклад в различие этих групп для Cerataulina pelag-
ica составил 20%, для Coscinodiscus granii  — 67%. 
Различия между II и III группами составили 67%, 
вклад в их различие для Cerataulina pelagica соста-
вил 50%, для Coscinodiscus granii  — 7%. Различия 
между II и  IV  группами составили 75%. Вклад 
их в различие для Cerataulina pelagica составил — 
37%, для Coscinodiscus granii — 29%. 

Фитопланктон прибрежной зоны юго-восточ-
ной части Балтийского моря в  2020  г. В  середине 
октября 2020 г. Cerataulina pelagica и Dactyliosolen 
fragilissimus были обнаружены вдоль западного 
побережья Самбийского п-ова. Распределение 
суммарной биомассы фитопланктона в этой при-
брежной части моря носило неоднородный харак-
тер, она варьировала от 0.5 до 4.65 г/м3, в среднем 
2.4 ± 0.69 г/м3 (рис. 8). Повышенные значения от-
мечены в районе ст. 2–4.

Основной вклад в  численность и  биомассу 
фитопланктона вносили диатомовые, они доми-
нировали вдоль всего побережья. Исключением 
была ст. 1, расположенная в районе Балтийского 
пролива, где доминантный комплекс представля-
ли, в основном, цианобактерии. Основной вклад 
в биомассу на этой станции вносила мелкоклеточ-
ная колониальная микроводоросль Woronichinia 
compacta (Lemmermann) Komárek & Hindák 1988, 
с  биомассой 0.88 г/м3. Далее, в  направлении м. 
Таран, доминантный комплекс изменился, ос-

новная доля количественных показателей фито-
планктона приходилась на  диатомовые микро-
водоросли. Среди них доминировал Dactyliosolen 
fragilissimus с биомассой 0.07–4.5 г/м3 (в среднем 
1.9 ± 0.7 г/м3). Максимальная биомасса была за-
фиксирована в районе ст. 3, снижаясь в направ-
лении м. Таран. В этом районе Cerataulina pelag-
ica выступала в  роли субдоминанта с  биомассой 
0.03–0.1 г/м3 (в среднем 0.11 ± 0.05 г/м3) (рис. 9).

ОБСУЖДЕНИЕ РЕЗУЛЬТАТОВ
Установлено, что нетипичные для юго-вос-

точной части Балтийского моря диатомеи 
Dactyliosolen fragilissimus и  Cerataulina pelagica до-
минировали в прибрежной зоне в 2020 г., а также 
в открытой и прибрежной частях Российской ак-
ватории в 2021 г.

Dactyliosolen fragilissimus — диатомея, споради-
чески встречающаяся в прибрежных водах в тече-
ние года в северных европейских морях (Kraberg 
et al., 2010). Иногда этот вид вызывает цветение 
воды осенью или  в  начале зимы в  некоторых 
районах Балтийского моря. Эти явления были 
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Рис.  7. Распределение доли доминирующих видов 
в биомассе в пределах выделенных группировок фи-
топланктона (ФЦГ) в юго-восточной части Балтий-
ского моря в октябре–ноябре 2021 г.
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фитопланктона (г/м3) (правая ось ординат) на станциях вдоль западного побережья Самбийского п-ова юго-восточ-
ной части Балтийского моря в октябре 2020 г.
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Рис. 9. Биомасса доминирующих таксонов и биомасса фитопланктона в прибрежной зоне западного побережья Сам-
бийского п-ова юго-восточной части Балтийского моря в октябре 2020 г.
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зафиксированы в  районах Датских проливов 
(Большой Бельт и  Малый Бельт, п-ов Эресунд), 
в Арконском бассейне и Мекленбургском заливе 
(Wasmund et al., 1999, 2000, 2001; Łotocka, 2006). 
В опресненной части Куршского залива Балтий-
ского моря, D. fragilissimus никогда не  отмечали 
(Dmitrieva, Semenova, 2011). Первое обнаружение 
вида в Гданьском заливе было зарегистрировано 
в  2001  г., при этом его численность изменялась 
от 6 до 45 млн кл./м3. (B. Witek, неопубл. данные, 
цит. по: (Łotocka, 2006)). После 2001 г. и до 2005 г. 
этот вид здесь не  регистрировали. В  2005  г. осе-
нью в  Гданьском заливе D. fragilissimus форми-
ровал ярко выраженное осеннее цветение воды, 
заменив в  этот период типичный для осенне-
го цветения вид Coscinodiscus granii. Показатели 
численности и биомассы Dactyliosolen fragilissimus 
варьировали от  764  млрд. кл./м3 до  1  млн кл./м3  

и  от  6.4 до  8.9 г/м3 соответственно (Żmijewska 
et al., 2000; Łotocka, 2006; Olenina, Коwnacka, 2010; 
Система…, 2017). В  литовских водах D. fragilissi-
mus обнаружен И.А. Олениной в  начале ноября 
2005 г. Его численность составляла 500 млн кл./м3,  
а  биомасса  — 3.8 г/м3 (Łotocka, 2006; Olenina, 
Коwnacka, 2010) (табл. 1).

Диатомея D. fragilissimus была впервые зареги-
стрирована октябре в 2009 г. в прибрежном мел-
ководье на станциях вдоль побережья Куршской 
косы (неопубл. данные О.А. Дмитриева). Чис-
ленность вида варьировала от 1 до 196 млн кл./м3,  
в среднем 57 ± 17.6 млн кл./м3, биомасса — от 0.004 
до  4.77 г/м3, в  среднем 0.82  ±  0.37 г/м3, доля вида 
в  суммарной биомассе  — от  1 до  70%. В  2020  г. 

D.  fragilissimus была обнаруженa вдоль западного 
побережья Самбийского п-ова в  середине октя-
бря 2020  г. Вид доминировал почти на  всех ис-
следованных станциях, максимальная биомасса 
4.5 г/м3 была зарегистрирована на ст. 3. В составе 
сообществ совместно с D. fragilissimus субдомини-
ровала Cerataulina pelagica, ее максимальная био-
масса по побережью составила 0.1 г/м3.

Диатомея C. pelagica впервые была обнаружена 
И.А. Олениной в начале ноября 2005  г. в литов-
ских водах совместно с  Dactyliosolen fragilissimus 
(Łotocka, 2006; Olenina, Коwnacka, 2010). После 
2005  г. Cerataulina pelagica не  находили в  пробах 
этого района до 2009 г. (Olenina, Коwnacka, 2010). 
В  2009  г. она была обнаружена снова с  низкими 
показателями численности и  биомассы (0.08–
8  млн кл./м3, 0.001–0.02 г/м3 соответственно), 
представляя незначительную часть фитоплан-
ктонного сообщества (0.1% суммарной чис-
ленности и  2% суммарной биомассы). В  2008  г. 
в Гданьском заливе численность C. pelagica, была 
лишь 4 тыс. кл./л, биомасса — 0.03 г/м3. Осенью 
2009 г. вид уже доминировал в составе сообществ. 
Его максимальная биомасса в  Гданьском заливе 
достигла 0.98 г/м3 (увеличилась в 39 раз по срав-
нению с 2008 г.), численность при этом составила 
64.3 млн кл./м3 (Olenina, Коwnacka, 2010). В 2021 г. 
C. pelagica доминировала и  по  всей Российской 
акватории ЮВБ. Ее биомасса была максимальна 
на ст. 35–2.85 г/м3. При этом Dactyliosolen fragilissi-
mus субдоминировал в составе фитопланктонных 
сообществ, его максимальная биомасса составила 
0.01 г/м3.

Таблица 1. Сведения о регистрации Dactyliosolen fragilissimus и Cerataulina pelagica в различных частях ЮВБ 

Год
D. fragilissimus C. pelagica

Польская ИЭЗ 
(Гданьский залив)

Российская 
ИЭЗ

Литовская  
ИЭЗ

Польская ИЭЗ 
(Гданьский залив)

Литовская  
ИЭЗ

2001 
45 млн кл./м3 (B. 

Witek, неопубл. дан-
ные, цит. по Łotocka, 

2006)
– – – –

2005 
764 млн–1 млрд 

кл./м3, 6.4–8.9 г/м3 
(Łotocka, 2006)

–
500 млн кл./м3, 

биомасса 3.8 г/м3 
(Łotocka, 2006)

– –

2007 15 млн кл./м3 (Olenina, 
Коwnacka,2010) –

~3 млн кл./
м3 (Olenina, 

Коwnacka,2010)
– –

2008 
<3 млн кл./
м3 (Olenina, 

Коwnacka,2010)
–

<1 млн кл./
м3 (Olenina, 

Коwnacka,2010)

~4 млн кл./м3, 
0.025 г/м3 (Olenina, 

Коwnacka,2010)
–

2009 
<1 млн кл./м3 

(Olenina, Коwnacka, 
2010)

1–1961 млн кл./
м3,

0.004–4.77 г/м3

(по неопубл. 
данным (О.А. 
Дмитриева)

~3 млн кл./
м3 (Olenina, 

Коwnacka,2010)

64 млн кл./м3

1 г/м3

(Olenina, 
Коwnacka,2010)

0.08–8 млн кл./
м3, 0.001–0.023 
г/м3 (Olenina, 

Коwnacka,2010)

Примечание. “–” – не регистрировали.
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Пространственное распределение фитоплан-
ктона на акватории ЮВБ в середине осени 2021 г. 
носило неоднородный характер: на уровне сход-
ства 40% выделялись четыре группы станций, 
отнесенные нами в  ценотические группиров-
ки, отличающиеся между собой уровнем вну-
треннего сходства. Анализ доли доминирующих 
видов в  суммарной биомассе показал, что не-
однородность распределения фитопланктона 
в  группировках определялась уровнем вегетации 
трех основных видов диатомей осеннего ком-
плекса: Cerataulina pelagica, Coscinodiscus granii 
и  Dactyliosolen fragilissimus. Возможно, неравно-
мерный характер распределения видов мог быть 
обусловлен гидрологической ситуацией в период 
проведения съемки, а  также ослаблением тро-
фических связей фито- и зоопланктона, которые 
могут возникать вследствие регулярных суточ-
ных изменений ветровых течений (Толомеева 
и  др., 2023). На  момент исследования была за-
фиксирована продолжительная вдольбереговая 
адвекция вод из  Арконского и  Борнхольмского 
бассейнов в  Гданьский бассейн и  далее в  район 
проведения работ. Вероятно, Cerataulina pelagica 
и Dactyliosolen fragilissimus были привнесены туда 
путем пассивного вдольберегового переноса во-
дных масс из  района обитания. Показано, что 
оба вида могут достигать побережья Литвы пу-
тем поверхностного переноса вод из Арконского 
бассейна, будучи таким образом, индикатора-
ми притока поверхностных вод Северного моря 
(Wasmund, 2019). Это утверждение подкрепля-
ется и  более ранним исследованиями (Wasmund 
et al., 1998; Wasmund, Uhlig, 2003; Łotocka, 2006; 
Nausch, 2006). По-видимому, в  ЮВБ осенью 
2021  г. сформировались благоприятные гидро-
химические условия для развития Cerataulina pe-
lagica, Dactyliosolen fragilissimus и других видов ди-
атомей, вегетирующих в  пределах исследуемой 
акватории. В ЮВБ первичная продукция, содер-
жание хлорофилла и  биомасса фитопланктона 
осенью (по  данным 2009–2015  гг.) может быть 
больше, чем весной, из-за отсутствия биогенного 
лимитирования. Лимитирование в  большей сте-
пени относится к  азоту (3.62 ± 1.93 мкг-ат/дм3)  
и  в  меньшей степени  — к  фосфору (0.40 ±  
± 0.21 мкг-ат/дм3) (Кудрявцева, Александров, 
2019). Известно, что D. fragilissimus предпочитает 
развиваться в условиях дефицита фосфора или вы-
сокого (>100) отношения N:P (Abdalla et al., 1995; 
Carlsson, Graneli, 1999). Согласно классификации 
трофности (Yamada et al., 1980; Колпаков, Бегун, 
2014), D. fragilissimus служит индикатором эвтро-
фирования. Его доминирование в  фитоплан-
ктоне свидетельствует о  высокой трофности вод 
и  загрязнении их  биогенными элементами при-
родного и  антропогенного характера (Колпаков, 
Бегун 2014). Также установлено, что D. fragilissi-
mus и  Cerataulina pelagica способны накапливать 

питательные вещества и адаптироваться к жизни 
в среде, где их доступность варьирует. Вегетация 
обоих видов происходит совместно. Оба вида счи-
таются эвригалинными (Hasle и Syvertsen, 1997). 
Для Dactyliosolen fragilissimus температурный диа-
пазон жизнедеятельности варьирует от 2 до 29°C. 
Температура, при которой данный вид может раз-
виваться массово, – ≥12°C (Philips et al., 2010), 
согласно (Рябушко, 2003) – 14–20°C. В  период 
развития диатомей в  ЮВБ в  2020  г. температура 
воды варьировала от 10.0 до 11.0°С, данный диа-
пазон температур был близок к  нижней границе 
оптимума, необходимого для массового развития 
для D. fragilissimus (согласно (Philips et al., 2010)). 
Соленость в  2021  г. изменялась от  7.1 до  7.4 psu 
(в 2020 г. измерения не проводили). Известно, что 
оптимум развития D. fragilissimus достигается при 
солености 18–23.2 psu и  ниже (Рябушко, 2003). 
Соленость в  2021  г. соответствовала оптималь-
ным значениям для развития этого эвригалин-
ного вида. Согласно (Рябушко, 2003), Cerataulina 
pelagica достигает высоких показателей численно-
сти и биомассы (9.1 млрд кл./м3 и 65.9 г/м3) при 
температуре 16–18°С. В 2020 г. температура воды 
(10.0–11.0°С) была ниже температурного оптиму-
ма развития для этого вида. При этом биомасса 
за  счет развития в  большей степени Dactyliosolen 
fragilissimus в среднем по побережью была 0.69 г/м3,  
максимальное значение биомассы Cerataulina 
pelagica достигало 0.1 г/м3. В 2021 г. температура ва-
рьировала от 9.8 до 11.8°С, максимальная биомас-
са C. pelagica была 2.84 г/м3. Таким образом, в оба 
года температура воды была примерно одинако-
вой, однако в 2020 г. массовое развитие получил 
Dactyliosolen fragilissimus, а в 2021 г. преимущество 
в развитии получила Cerataulina pelagica, т.е. тем-
пература, по-видимому, не  была определяющим 
фактором массового развития этих микроводо-
рослей. Распределение биомассы фитопланктона 
в 2020 г. в прибрежной зоне западного побережья 
Самбийского п-ова, где перемешивание водной 
толщи более выражено, чем в глубоководных рай-
онах моря, также носило неоднородный характер. 
Анализ доли доминирующих видов показал, что 
неоднородность распределения биомассы фито-
планктона была обусловлена уровнем развития 
основного доминанта  — диатомеи Dactyliosolen 
fragilissimus, при этом Cerataulina pelagica занимала 
субдоминирующее положение. Известно, что обе 
диатомеи способны обитать в районах с интенсив-
ной турбулентностью в эвфотической зоне (Lauria 
et al., 1999). Было отмечено (Ault et al., 2000), что 
C. pelagica может активно развиваться в  услови-
ях истощения среды питательными веществами 
после предыдущего цветения воды диатомовы-
ми водорослями, выживая в  таких условиях при 
помощи запасенных питательных веществ В экс-
периментах с культурами было показано, что пе-
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ренос клеток C. pelagica, имеющих максимальный 
внутриклеточный пул биогенных веществ, в мор-
скую воду, обедненную по биогенным веществам, 
вызвал быстрое повышение отношения углерода 
к хлорофиллу (С/Хл а), а также снижение эффек-
тивности работы фотосистемы II, относительной 
скорости электронного транспорта и  удельной 
скорости роста (Стельмах, 2023). Таким обра-
зом, экологические особенности нетипичных для 
ЮВБ видов Dactyliosolen fragilissimus и Cerataulina 
pelagica позволили в 2020–2021 гг. сформировать 
второй пик осеннего цветения воды диатомовы-
ми микроводорослями, замещая на большинстве 
исследуемых станций типичного для данной ак-
ватории Coscinodiscus granii.

ЗАКЛЮЧЕНИЕ
В 2020–2021 гг. в российской части ЮВБ ис-

следовано пространственное распределение био-
массы фитопланктона и  диатомей Dactyliosolen 
fragilissimus и  Cerataulina pelagica. Показано, что 
в  2020  г. в  прибрежной зоне ЮВБ доминировал 
Dactyliosolen fragilissimus, в  2021  г.  — Cerataulina 
pelagicа. По  сходству структуры фитопланктона 
в 2021 г. выделено четыре фитоценотические груп-
пировки, приуроченные к разным районам ЮВБ. 
Сходство фитопланктона в группировках опреде-
лялось различным вкладом в биомассу основного 
доминанта осеннего цветения воды в Балтийском 
море Coscinodiscus granii и  нетипичных для ЮВБ 
диатомей Dactyliosolen fragilissimus и  Cerataulina 
pelagica. Согласно оценке гидрологической си-
туации, в  2021  г. проникновение нехарактерных 
видов в  акваторию ЮВБ, по-видимому, проис-
ходило посредством медленного вдольберего-
вого переноса поверхностных вод из  Арконско-
го и  Борнхольмского бассейнов. Особенности 
гидрологической и  гидрохимической ситуации 
способствовали значительной пространственной 
неоднородности распределения биомассы и фор-
мированию спорадических вспышек массового 
развития в ЮВБ диатомей, устойчивых к вариа-
бельности факторов среды.
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Spatial Distribution of the Diatoms Dactyliosolen fragilissimus  
and Cerataulina pelagica in the Autumn Phytoplankton  

of the South-Eastern Baltic in 2020–2021
А. S. Melnik1, *, О. А. Dmitrieva1,2, **, Е. Е. Eshova1, А. Y. Sharton1, А. А. Kondrashov1
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The mass development of diatom Dactyliosolen fragilissimus and Cerataulina pelagica, which are atypical of 
the South-East Baltic Sea water area, were registered along the Sambia peninsula coastline in the mid of 
October 2020. Both species were found in the coastal zone of the western and northern coast of the Sambia 
peninsula to a depth of 32 m, from the Baltic Strait to port Pionerskiy. In early November 2021 a mass 
vegetation of C. pelagica was recorded –both in the shallow coastal zone of the northern coast of the Sambia 
peninsula and in the deep water zone of the South-Eastern Baltic Sea. The biomass of this species reached 
2.8 g/m3. Both diatom species were abundant within the entire Russian Exclusive Economic Zone. The 
prevailing hydrological situation during the study period probably facilitated penetration of the species into 
the study area by surface transport from the Arkona Basin.

Keywords: Baltic Sea, phytoplankton, bloom of diatom, Dactyliosolen fragilissimus, Cerataulina pelagica
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ИМПУЛЬСНОЕ ПИТАНИЕ И ИМПУЛЬСНЫЙ РОСТ —  
ВЫСОКОАДАПТИВНАЯ СТРАТЕГИЯ ГЕТЕРОТРОФНЫХ  

ДИНОФЛАГЕЛЛЯТ Oxyrrhis marina (Dujardin, 1841) 
© 2024 г.   А. Н. Ханайченкоa, *, Л. О. Аганесоваa, В. С. Мухановa

aИнститут биологии Южных морей, Севастополь, Россия
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В экспериментальных условиях, имитирующих вспышки численности фитопланктона, исследованы 
импульсное питание и рост черноморского штамма динофлагеллят Oxyrrhis marina (Dujardin, 1841) 
(OXY–IBSS), ESD (эквивалентный сферический диаметр) 23.5 ± 3.1 мкм). В качестве пищевых объек-
тов использовали микроводоросли Phaeodactylum tricornutum (P, ESD 3.4 ± 0.3 мкм); Isochrysis galbana  
(I, ESD 3.7 ± 0.4 мкм); Tetraselmis suecica (T, ESD 6.1 ± 0.9 мкм); Rhodomonas salina (R, 7.4 ± 0.7 мкм)  
в  виде однокомпонентных и  трехкомпонентных суспензий. Концентрации микроводорослей  
(~106 кл./мл для T и R; до ~4 × 106 кл./мл для P и I) выбирали так, чтобы обеспечить их равные биомассы  
в пищевой смеси при общей биомассе ~0.02 мкг C/мкл в начале эксперимента. В условиях ad libitum 
максимальные скорости осветления среды OXY–IBSS достигали 0.1–0.5 мкл экз./сут, а скорости 
потребления микроводорослей  — 34–44 кл./(экз. · ч) для P и  I и  2–11 кл./(экз · ч) для R и  T со-
ответственно. Скорость потребления микроводорослей в  единицах углерода была достоверно 
выше при питании I (3.9 нг С/(экз. · сут)) и достоверно ниже — при питании смесью микроводо-
рослей TRP (1.5 нг С/(экз. · сут)). Максимальная численность OXY–IBSS, достигаемая в течение 
3–4 сут (к моменту снижения концентрации микроводорослей ниже пороговых), варьировала от   
19 × 103 экз./мл (P) до 43×103 экз./мл (I). В отсутствие пищи динофлагелляты Oxyrrhis marina переходили 
к  каннибализму, и  в  течение четырех суток происходили осциллирующие колебания их  численности  
в пределах 50%. Хотя удельная скорость роста численности популяции (μ, сут-1) OXY–IBSS оказалась 
выше при питании мелкоразмерными клетками (~2 сут-1 при питании I), эффективность использо-
вания пищи на рост (GGE) оказалась значимо выше при питании крупноразмерными микрово-
дорослями (26–29% vs 14–15%). При более низких суточных рационах в условиях питания смесью 
TRP динофлагелляты OXY–IBSS имели значимо более высокие GGE (41%) по сравнению с другими 
пищевыми условиями. Стратегия питания оппортунистического хищника O. marina разнообразной  
(по размерным и хемотаксономическим характеристикам) смесью жертв заключается в гибком вы-
боре между высокой удельной скоростью численности популяции или высокой эффективностью 
использования пищи, что, по-видимому, дает популяциям этого вида преимущества перед другими 
протистами в условиях импульсного “цветения” нанопланктона.

Ключевые слова: Oxyrrhis marina, импульсное питание, микроводоросли, эффективность роста
DOI: 10.31857/S0320965224010118 EDN: yzryky  

ВВЕДЕНИЕ
Одноклеточные эукариоты (протисты) слу-

жат основой морских пищевых сетей, а  их  рост 
и  взаимодействие с  другими микроорганизмами 
играют определяющую роль в биогеохимических 
циклах. Хищные подвижные гетеротрофы полу-
чают органический углерод обычно в  результате 
фаготрофного поглощения жертв, преимуще-
ственно микроводорослей. Поэтому доминирую-
щие протисты-фитофаги оказывают существен-
ное влияние на видовое разнообразие, размерную 
структуру и численность фитопланктона, тем са-

мым оказывая влияние на первичную продукцию 
и на углеродные потоки в море. В свою очередь, 
сами планктонные фаготрофы, будучи пищей 
для мезопланктона, считаются важным проме-
жуточным звеном, трансформирующим и  пе-
ренаправляющим первичную продукцию вверх 
по  пищевой цепи. Морские динофлагелляты 
Oxyrrhis marina (Dujardin, 1841), убиквитный вид 
протистов прибрежного и  заплескового микро-
планктона, оказывают значительный прессинг 
на суточную первичную продукцию прибрежного 
фитопланктона в связи с их уникальной особен-
ностью — облигатной гетеротрофией.
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Способы питания O. marina сочетают разноо-
бразные стратегии: фаготрофию, сапротрофию, 
и при отсутствии пищи возможен переход к кан-
нибализму. Клетки O. marina, имеющие хорошо 
развитый цитостом, способны поглощать объек-
ты, относящиеся к  различным таксонам и  раз-
мерным категориям (от 2 до 20 мкм) (Jeong et al., 
2018). В  условиях высокой концентрации пище-
вых частиц O. marina присуще так называемое 
импульсное питание (“pulse feeding”) (Calbet et 
al., 2013; Anderson, Menden‐Deuer, 2017), которое 
позволяет организму быстро потреблять и усваи-
вать доступные микроводоросли и, соответствен-
но, быстро размножаться, что обусловливает вне-
запные вспышки его численности, возникающие 
периодически в  разных прибрежных акваториях 
Мирового океана. Подобное явление при очень 
высокой численности клеток O. marina в  пятнах 
“цветения” (до  4.4  · 105  кл./мл) зафиксировано 
в Амурском заливе Японского моря в 2004 г. (Бе-
гун и др., 2004). Динофлагелляты O. marina служат 
удобным экспериментальным объектом для изу-
чения пищевых связей в микропланктоне. Куль-
туры этого вида используют в экспериментальной 
биологии и аквакультуре для кормления морских 
копепод (Parrish et al., 2012). Тем не менее, вли-
яние состава и  количества его потенциальных 
жертв (разных, таксономически различающих-
ся видов микроводорослей) на  прирост биомас-
сы его популяций и, соответственно, его роль 
в  трансформации углерода в  трофической цепи 
до настоящего времени недостаточно исследова-
но.

Цель работы  — исследование искусствен-
ных популяций гетеротрофных динофлагеллят 
Oxyrrhis marina при имитации импульсного пита-
ния (“pulse feeding”) нанопланктонными микро-
водорослями, относящимися к  разным классам, 
в вариантах моно- и поликультур, от концентра-
ции ad libitum до  полного истощения пищевого 
ресурса.

МАТЕРИАЛ И МЕТОДЫ ИССЛЕДОВАНИЯ
Культуры гетеротрофных динофлагеллят. Ис-

ходно Oxyrrhis marina были найдены в  пробах, 
собранных в  июне 2016  г. во  временном при-
брежном морском водоеме Гераклейского п-о-
ва (на  территории Херсонесского заказника, 
г.  Севастополь). В  пробах из  заплесковых луж 
обнаружено два вида нанопланктонных проти-
стов, которые на  основании морфологических 
внешних характеристик клеток, исследованных 
под световым микроскопом, идентифицирова-
ны как O. marina и Tetraselmis sp. (рис. 1). Выде-
ленная в  монокультуру лабораторная популяция 
O. marina (штамм OXY–IBSS) была адаптирована 
к содержанию на стерилизованной морской воде 
(соленость 18‰) с добавлением смеси наноплан-

ктонных микроводорослей разных таксономиче-
ских групп (криптофитовых, примнезиофитовых, 
празинофитовых и диатомовых).

Культуры микроводорослей. Для изучения осо-
бенностей питания и  характеристик роста лабо-
раторных популяций O. marina (O) использовали 
четыре вида фотосинтетических нанопланктон-
ных микроводорослей, имеющих оптимальные 
для питания динофлагеллят параметры клеток, 
относящихся к широко распространенным в есте-
ственных условиях и  используемых в  аквакуль-
туре таксонам  — Bacillariophyceae Phaeodactylum 
tricornutum (Bohlin, 1897) (P), Prymnesiophyceae 
Isochrysis galbana (Parke, 1949) (I), Prasinophyceae 
Tetraselmis suecica ((Kylin) Butcher 1959) (T) 
и Cryptophyceae Rhodomonas salina ((Wislouch) Hill 
& Wetherbee 1989) (R). Микроводоросли куль-
тивировали в  условиях неаксеничных накопи-
тельных монокультур в 0.5 л колбах Эрленмейра 
на  стандартной среде Уолна в  накопительном 
режиме при освещенности 5  тыс. лк. Пересевы 
культур проводили каждые 3–4 сут для поддержа-
ния их экспоненциального роста. Для приготов-
ления экспериментальных суспензий использо-
вали аликвоты культур в экспоненциальной фазе 
роста.

Схема эксперимента. Эксперименты по  по-
треблению микроводорослей и  росту популяций 
гетеротрофных динофлагеллят проводили в одно-
компонентных суспензиях (при питании одним 
видом микроводорослей), в двух вариантах мно-
гокомпонентных суспензий (сочетание трех видов 
микроводорослей) и одном варианте — суспензия 
OXY–IBSS (контроль). Количество видов микро-

ИМПУЛЬСНОЕ ПИТАНИЕ И ИМПУЛЬСНЫЙ РОСТ

(а) (б)

(в) (г)

Рис.  1. Микрофотографии исходных клеток: a  —
живые клетки Tetraselmis sp. из  микроценоза за-
плескового временного водоема (Tetraselmis sp. + 
Oxyrrhis marina);  б  — живые клетки Tetraselmis sp. и 
O. marina из природного водоема; в — клетка O. marina 
с Tetraselmis sp. внутри и свободные клетки Tetraselmis 
sp. после фиксации Люголем; г  — живая клетка  
O. marina из лабораторной культуры.
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водорослей в  многокомпонентных смесях было 
ограничено тремя, поскольку при использовании 
методики проточной цитометрии, с помощью ко-
торой определяли концентрации клеток разных 
видов микроводорослей, выявлена методическая 
сложность разделения в смеси кластеров двух мел-
коразмерных видов  — Phaeodactilum tricornutum 
и  Isochrysis galbana. Поэтому в  экспериментах 
использовали два варианта многокомпонентных 
смесей: в обоих присутствовали Tetraselmis suecica 
и Rhodomonas salina, но к одной смеси добавляли 
Phaeodactylum tricornutum, к  другой  — Isochrysis 
galbana. Схема эксперимента включала семь вари-
антов (в двух повторностях) пищевых условий для 
гетеротрофных динофлагеллят: четыре варианта 
монокультур микроводорослей (контроль — в от-
сутствие и опыт — в присутствии гетеротрофных 
динофлагеллят), два варианта смешанных куль-
тур микроводорослей (в  отсутствие и  в  присут-
ствии динофлагеллят), и один вариант — чистая 
культура Oxyrrhis marina без водорослей (“хищ-
ник” в отсутствие “жертв”).

Исходные концентрации микроводорослей 
в  суспензиях подбирали таким образом, чтобы 
обеспечить их  равные биомассы в  начале экс-
перимента (~0.02 мкг C/мкл), которые соответ-
ствовали  бы насыщающим (ad libitum) концен-
трациям для питания O. marina. Они варьировали 
в  диапазоне от  ~106 для крупноразмерных кле-
ток Tetraselmis suecica и  Rhodomonas salina до  
~4 · 106 кл./мл для мелкоразмерных клеток Phaeo-
dactylum tricornutum и Isochrysis galbana.

Экспериментальные смеси фотосинтетических 
микроводорослей и гетеротрофных динофлагеллят 
(50 мл) помещали в стерильные стеклянные сосуды 
и инкубировали их в течение четырех суток в затем-
ненных условиях (для предотвращения нарастания 
микроводорослей) при оптимальной температуре 
21 ± 1°С и скорости перемешивания 100 rpm с по-
мощью орбитального шейкера ELMI S-3, оценивая 
изменения концентрации жертв (микроводорос-
лей) и хищника (гетеротрофных диноффлагеллят). 
Подготавливали суспензии путем разбавления ис-
ходных культур микроводорослей стерильной мор-
ской водой до получения необходимых начальных 
концентраций в экспериментальной суспензии.

Для каждого отдельного эксперимента в  ка-
ждой повторности ежесуточно и  единовременно 
определяли численность и размеры клеток микро-
водорослей и Oxyrrhis marina, отбирая и оценивая 
их в аликвоте (1 мл), взятой из эксперименталь-
ных сосудов после тщательного перемешивания.

Цитометрия. Концентрацию клеток и размеры 
фотосинтезирующих микроводорослей и  гете-
ротрофных динофлагеллят в экспериментальных 
суспензиях определяли с  помощью проточного 
цитометра CytomicsTM FC 500 (Beckman Coulter, 
США), оборудованного синим (488 нм) однофаз-

ным аргоновым лазером, и анализировали с помо-
щью программного обеспечения CXP аналогично 
(Khanaychenko et al., 2018). Виды микроводорос-
лей идентифицировали в смесях на основе комби-
нации их таксономических признаков (внутрикле-
точное содержание пигментов) и аллометрических 
характеристик (эквивалентный сферический диа-
метр — ESD), определяемых в ходе цитометриче-
ского анализа (Cucci et al., 1989). Гейтинг попу-
ляций клеток проводили в  программном пакете 
Flowing Software v. 2.5.0 (Perttu Terho, Turku Centre 
for Biotechnology, University of Turku, Finland, www.
flowingsoftware.com) на двух параметрических ци-
тограммах прямого светорассеивания (FS), авто-
флуоресценции хлорофилла а  в  красной области 
спектра (канал FL4, 675 нм) и автофлуоресценции 
фикоэритрина в  оранжевой области спектра (ка-
нал FL2, 575  нм) на  безразмерных логарифмиче-
ских шкалах (рис. 2). Качество измерений контро-
лировали с помощью калибровочных флуоросфер 
Flow-Check TM (Beckman Coulter). Измерения 
размеров клеток (ESD) калибровали с  помощью 
набора полиэстеровых микросфер (Polysciences, 
Inc.) известного размера в диапазоне 0.5–10 мкм. 
Средние величины ESD, объема клетки и  био-
объема определяли для каждой популяции клеток 
по калибровочным кривым (Olson et al., 1993).

Расчеты. На  основании данных, полученных 
с  помощью проточной цитометрии, проведены 
расчеты концентрации и  изменения размеров 
клеток; построены графики динамики численно-
сти клеток, рассчитаны скорости потребления ми-
кроводорослей, удельной скорости роста числен-
ности популяции гетеротрофных динофлагеллят; 
определены скорости осветления среды и потре-
бления микроводорослей в  клетках и  в  углерод-
ном эквиваленте их  биомассы; определены су-
точные удельные рационы и  избирательность 
питания, а  также эффективность использования 
пищи на рост популяций O. marina в зависимости 
от конкретного вида микроводоросли или их со-
става в трехкомпонентных смесях.

Скорости потребления (выедания, поглоще-
ния) микроводорослей (Gi, кл./(экз · сут)) и ско-
рости осветления среды (Fi, мкл/(экз ·  сут)) ге-
теротрофными динофлагеллятами O. marina 
рассчитывали для каждого суточного интервала 
по  разнице начальных (X0, кл./мл) и  конечных 
(XT, кл./мл) концентраций клеток микроводорос-
лей в экспериментальных и контрольных сосудах 
согласно (Frost, 1972) собственной модификации 
(Khanaychenko et al., 2018): 

Fi = (Ln X’ – Ln XT
Э)/(Nav × T),

Nav = (NT — N0)/(Ln NT — Ln N0),

X’ = XT
К + X0

Э — X0
К,

Gi = Fi × (XT
Э — X0

Э)/(Ln XT
Э — Ln X0

Э),
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где X0
Э и XT

Э — начальная и конечная численности 
микроводорослей в эксперименте, X0

К и XT
К — на-

чальная и конечная численности микроводорос-
лей в контроле, N0 и NT — начальная и конечная 
численности O. marina в эксперименте (экз./мл). 

Используя полученные с  помощью цитоме-
трии усредненные значения ESD (эквивалент-
ный сферический диаметр) клеток каждого вида 

в  каждый конкретный момент времени измере-
ния, рассчитывали объем клеток (V, мкм3) путем 
аппроксимации к  объему шара V = 4/3 × 3.14 ×  
× (ESD/2)3. Углеродный эквивалент биомассы 
клеток (VC, пг  C/кл.) микроводорослей и  гете-
ротрофных динофлагеллят рассчитывали с  ис-
пользованием объема клеток для конкретных 
видов (в  конкретный момент времени) и  коэф-
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Рис.  2. Гейтинг микроводорослей из  трехкомпонентных смесей TRI (а, б) и  TRP (в, г) на  двухпараметрических 
цитограммах прямого светорассеивания (FS) и  автофлуоресценции в  красной (FL4, хлорофилл а) и  оранжевой  
(FL2, фикоэритрин) областях спектра: I — Isochrysis galbana, P — Phaeodactylum tricornutum, T — Tetraselmis suecica,  
R — Rhodomonas salina.
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фициентов пересчeта (конверсионные уравнения 
пересчeта объeма в углерод) объeма клеток разных 
таксонов в  единицы углерода (Menden-Deuer, 
Lessard, 2000). Для оценки изменения углеродно-
го эквивалента биомассы микроводорослей пе-
ресчитывали углеродный эквивалент биомассы 
одной клетки на численность их клеток в объеме, 
аналогично рассчитывали скорость нарастания 
углеродного эквивалента биомассы O. marina.

Скорость поглощения углерода динофлагел-
лятами (Gc, пг  C/(экз. ·  сут)) рассчитывали как 
произведение углеродного эквивалента био-
массы поглощенных ими  клеток микроводоро-
слей на  скорость поглощения клеток Gi. Удель-
ную скорость роста численности популяции (μ, 
сут-1) вычисляли по  стандартной формуле для 
экспоненциальной фазы роста культур, как μ  =  
=  (Ln NT  — Ln N0)/T, где NT и  N0 – конечная 
и начальная концентрации клеток O. marina, со-
ответственно, T  — прошедшее время в  сутках. 
Аналогично рассчитывали скорость роста угле-
родного эквивалента биомассы динофлагеллят 
как μс = = [Ln (VCT × NT) – Ln (VC0 × N0)]/T, где VCT и  
VC0 – углеродные эквиваленты биомассы клеток 
при их конечной и начальной концентрации со-
ответственно. Суточный рацион в  углеродных 
единицах (DR) O. marina рассчитывали как DR = 
= Gc/VCO, где VCO — углеродный эквивалент био-
массы клетки O. marina. Для оценки баланса по-
глощения пищи и  использования ее  на  рост по-
пуляции O. marina в  углеродных единицах была 
рассчитана эффективность использования пищи 
на  рост по  формуле GGE = μс/DR (Calbet et al., 
2013), аналога К1 – коэффициента использования 
потребленной пищи на рост (Заика, 1972).

Селективность питания O. marina в смеси ми-
кроводорослей оценивали, используя модифика-
цию индекса Ивлева, по  индексу элективности 
Ei* (Vanderploeg, Scavia, 1979):

Ei* = (Wi — 1/n)/(Wi + 1/n),

где n — общее количество видов жертв, а Wi, — ко-
эффициент селективности:

Wi = (Gi/Xi)/Σ(Gi/Xi),

где Gi (кл./(экз · сут)) – количество клеток микро-
водорослей определенного вида, потребленного 
гетеротрофной динофлагеллятой за сутки, а Xi — 
концентрация клеток микроводорослей опреде-
ленного вида в среде.

Обработку полученных данных проводили 
с помощью программы Excel. Рассчитывали сред-
ние арифметические величины (М), стандартные 
отклонения (± SD) и достоверность (p < 0.05) раз-
личий средних с помощью t-критерия Стьюдента.

Цифровые фотографии получали при увеличе-
нии ×40 под микроскопом Nikon Eclipse. 

РЕЗУЛЬТАТЫ ИССЛЕДОВАНИЯ
В экспериментальных условиях с применени-

ем проточной цитометрии определяли значения 
концентрации и  ESD клеток микроводорослей 
и  гетеротрофных динофлагеллят в  процессе ди-
намики их  изменения в  каждом эксперименте 
скорости потребления пищи и  удельной скоро-
сти роста численности популяции. Выявлены 
достоверные различия селективности питания 
и  эффективности использования пищи на  рост 
лабораторных популяций OXY-IBSS в культурах, 
питавшихся четырьмя видами водорослей.

Гетеротрофные динофлагелляты OXY–IBSS 
в  начале эксперимента находились в  оптималь-
ных трофических условиях при концентрациях 
клеток пищевых объектов ad libitum. Исходные 
концентрации клеток микроводорослей соответ-
ствовали концентрации углерода ~0.02 мкг С/мл.  
Начальная обеспеченность OXY-IBSS пищей 
в  суспензиях находилась в  пределах (0.2 × 103 
(R. salina) – 20 × 103 (I. galbana) кл./экз., что соот-
ветствовало ~10 нг С/экз.

Эквивалентный сферический диаметр ESD 
микроводорослей в  экспериментальных су-
спензиях варьировал в  пределах 3.4 ± 0.3  мкм 
(P. tricornutum, P); 3.7 ± 0.4 мкм (I. galbana,); 6.1 ± 
± 0.9 мкм (T. suecica, T); 7.4 ± 0.7 мкм (R. salina, R). 
Значения ESD динофлагеллят варьировали в  за-
висимости от  вида микроводорослей, которым 
они питались, обеспеченности пищей и фазы ро-
ста популяции, однако значимых (P <  0.05) раз-
личий между средними для разных пищевых су-
спензий не  обнаружено: ESD  O–O = 23.0 ± 2.4; 
ESD O–P = 20.4 ± 1.1; ESD O–R = 25.3 ± 1.7;  
ESD O–T = 23.6 ± 1.2; ESD O–I = 23.9 ± 6.1;  
ESD O–TRP = 24.4 ± 1.7; ESD O–TRI = 23.9 ± 1.7 мкм.

Динамика изменения численности микроводо-
рослей и  популяции Oxyrrhis marina в  разных экс-
периментальных вариантах. Все варианты суспен-
зий микроводорослей индуцировали быстрый 
рост численности гетеротрофных динофлагел-
лят. В  течение 4 сут эксперимента в  процессе 
питания и  размножения численность клеток 
OXY–IBSS возрастала от ~2–4 до 15–43 экз./мкл, 
концентрации клеток микроводорослей в  су-
спензиях разных экспериментальных вариантов 
снижались от  максимальных исходно высоких  
(7 × 105 R — 4 × 106 P кл./мл) до минимальных по-
роговых (0.2 × 103 I — 5× 104 T кл./мл) (рис. 3).

Характер динамики численности популяции 
O. marina зависел от условий питания. Максималь-
но достигаемые значения численности и останов-
ка роста численности популяций гетеротрофных 
динофлагеллят варьировали в зависимости от вида 
или смеси видов микроводорослей, которыми они 
питались. Остановка роста численности O. marina 
происходила внезапно в разное время при исчер-
пании пищевого ресурса, т.е. при снижении его 
концентрации ниже пороговых значений.

ХАНАЙЧЕНКО и др.



133

БИОЛОГИЯ ВНУТРЕННИХ ВОД № 1 2024

Так, численность популяции OXY–IBSS 
(рис. 3) возрастала на протяжении 3 сут при пи-
тании в  однокомпонентных суспензиях мел-
коразмерных микроводорослей P и  I. Порого-
вые концентрации ниже 4 · 104 кл./мл P приводили 
к остановке роста численности OXY–IBSS на 3-и сут, 
при достижении максимума численности 19  экз./
мкл. Быстрое снижение концентрации клеток I с 3 · 
106 до 103 кл./мл за первые 2 сут эксперимента в ре-
зультате их  быстрого выедания приводило к  дости-
жению максимума численности OXY–IBSS 43 экз./
мкл на 3-и сут эксперимента. На 4-е сут происходило 
резкое снижение численности динофлагеллят из-
за полного исчерпания пищевого ресурса (Isochrysis 
galbana) и перехода к каннибализму, аналогично экс-
периментальному варианту, в  котором исходно от-
сутствовали микроводоросли-фотосинтетики (рис. 
4в, 4г).

В  суспензиях крупноразмерных наноплан-
ктонных микроводорослей численность попу-
ляции O. marina продолжала стабильный рост 
в  течение 4 сут. В  суспензии R численность ди-
нофлагеллят достигала максимума 25  экз./мкл, 
и  прекращала рост, когда концентрация микро-
водорослей снижалась до 8 · 103 кл./мл. При пита-

нии T численность динофлагеллят нарастала мед-
ленно в течение 2 сут, но начиная с 3 сут быстро 
возрастала, достигнув 39 экз./мкл, и продолжала 
рост на  4-е сут, при концентрации микроводо-
рослей 5 · 104 кл./мл. Далее состояние популяции 
O. marina не отслеживали, поскольку в остальных 
однокомпонентных суспензиях рост прекратил-
ся.

В  вариантах трехкомпонентных смесей ми-
кроводорослей численность популяции O. marina 
нарастала до  максимума 36 экз./мкл в  течение 3 
сут при питании в  смеси микроводорослей TRI 
(Tetraselmis suecica + Rhodomonas salina + Isochrysis 
galbana) (рис. 4в), при питании в смеси микрово-
дорослей TRP (Tetraselmis suecica + Rhodomonas 
salina + Phaeodactylum tricornutum) экспонен
циальный рост популяции O. marina продол-
жался и на 4-е сут по достижении концентрации  
39  экз./мкл (рис. 4в). Незначительное снижение 
численности Oxyrrhis marina на 4-е сут в суспен-
зии TRI (рис. 4в) сопровождалось резким падени-
ем углеродного эквивалента биомассы популяции 
(рис. 4г), в  то  время как углеродный эквивалент 
биомассы популяции в суспензии TRP продолжал 
расти на 4-е сут.
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Рис. 3. Динамика изменения численности клеток (N, кл./мл) микроводорослей и Oxyrrhis marina в однокомпонентных 
суспензиях: а — с Isochrysis galbana (I); б — с Phaeodactylum tricornutum (P); в — с Rhodomonas salina (R); г — с Tetraselmis 
suecica (T). O–P, O–I, O–T, O–R — численность O. marina при питании соответствующими микроводорослями.
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В отсутствие пищевого ресурса (вариант O–O) 
клетки гетеротрофных динофлагеллят перехо-
дят к  каннибализму, и  в  течение 4 сут наблюда-
ются осциллирующие колебания численности 
клеток O. marina (в пределах 2500 кл./мл) от 5 до  
2 экз./мкл-1 (рис.  4в). При этом общий углерод-
ный эквивалент биомассы OXY–IBSS в  отсут-
ствие микроводорослей в течение 4 сут снижался 
незначительно (рис. 4г).

Скорость потребления микроводорослей и  ско-
рость осветления среды O. marina. Гетеротрофные 
динофлагелляты OXY–IBSS потребляли клетки 
всех видов микроводорослей, и  в  монокульту-
рах, и  в  смешанных культурах, с  высокой ско-
ростью, однако, интенсивность их  потребления 
варьировала в  зависимости от  вида. Скорости 
осветления среды OXY–IBSS не превышали 0.1–
0.5 мкл/(экз. · сут), скорости потребления клеток 
находились в  зависимости от  вида микроводо-

рослей и концентрации их клеток в среде. В од-
нокомпонентных суспензиях микроводорослей 
скорость осветления среды была максимальна  
в  1-е сут эксперимента при обеспеченности пи-
щей ad libitum, в диапазоне от 0.1 мкл/(экз. · сут) 
в суспензии R до 0.5 мкл/(экз. · сут) в суспензии 
I (рис. 5а). На 2-е сут скорость осветления среды 
резко сокращалась во  всех суспензиях (в  связи 
с  падением концентрации микроводорослей) до  
0.1 мкл/(экз. · сут), но  динофлагелляты продол-
жали осветлять среду с прежней скоростью до 0.5 
мкл/(экз. · сут) до снижения концентрации ниже 
пороговой.

Максимальная скорость поглощения клеток 
(наблюдаемая в  течение 1-х сут эксперимента 
при обеспеченности пищей ad libitum) варьи-
ровала в  зависимости от  размерных характери-
стик микроводорослей. В  экспериментах с  мо-
нокультурами скорости потребления клеток 
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Рис.  4. Динамика изменения численности клеток (кл./мл) микроводорослей в  трехкомпонентных смесях TRI (а) 
и TRP (б); динамика изменения численности клеток Oxyrrhis marina (кл./мл) в смесях TRI и TRP и в отсутствие микро-
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обоих видов мелкоразмерных P и  I были значи-
мо выше (P <  0.05) по  сравнению со  скоростя-
ми поглощения более крупных видов (T и  R). 
Максимальное количество клеток гетеротроф-
ные динофлагелляты потребляли в  суспензии I 
к началу 2-х сут (в среднем 44 кл./(экз. · ч)), не-
сколько ниже была скорость поглощения клеток  
P (34 кл./(экз. · ч)), еще ниже (11 кл./(экз. · ч)) – 
в суспензии T, и наименьшее (2 кл./(экз. · ч)) при 
питании R, вида с наиболее крупными размерами 
клеток. Среди четырех видов микроводорослей 
скорость потребления клеток была минимальной 
(2  кл./(экз. · ч)/57 кл./(экз. · ч)) в  суспензии R, 
а максимальной (44 кл./(экз. · ч)/103 кл./(экз. · ч)) –  
в суспензии I (рис. 5б).

Выраженная в  углеродных единицах ско-
рость потребления микроводорослей динофла-
геллятами OXY–IBSS в  1-е сут эксперимента 
в  условиях повышенных концентраций микро-
водорослей, также оказалась достоверно бо-
лее высокой (P  <0.05) при питании I (3.9 нг С/ 
(экз. · сут) (рис. 5в), и достоверно более низкой — 
при питании смесью микроводорослей TRP  
(1.5 нг С/(экз. · сут)) (P  <0.05). Суточная ско-
рость потребления углерода динофлагеллятами 
в остальных экспериментальных условиях варьи-
ровала от 2.3 (R) до 3 нг С/(экз. · сут) (P).

Максимальный суточный рацион (DR) в про-
центах (%) от углеродного эквивалента биомас-
сы черноморского штамма O. marina OXY–IBSS 
в  период избыточного питания (1-е сут экс-
перимента) был от  490% (O–T) – 680% (O–R) 
до  1400% (O–P) – 2900% (O–I) в  однокомпо-
нентных суспензиях, и  370% (O–TRI) – 650% 
(O–TRP) в  трехкомпонентных суспензиях ми-
кроводорослей.

Избирательность питания микроводорослями 
гетеротрофных динофлагеллят. Избирательность 
питания O. marina оценивали в  двух вариан-
тах многокомпонентных смесей TRI (Tetraselmis 
suecica + Rhodomonas salina + Isochrysis galbana) 
и  TRP (Tetraselmis suecica + Rhodomonas salina + 
+ Phaeodactylum tricornutum). Оказавшись в 1-е сут  
эксперимента в условиях трехкомпонентной сме-
си микроводорослей TRI при пропорции кле-
ток T. suecica 20%, R. salina 15%, I.  galbana 65% 
в  общей концентрации клеток всех трех видов  
1816 кл./мкл (т.е. в  условиях обеспеченности 
пищей ad libitum), динофлагелляты проявляли 
избирательность только по  отношению к  T (ин-
декс элективности Ei* = +0.30); I отфильтровы-
вали пропорционально их концентрации в среде  
(Ei* =  –0.04), а  R потребляли в  пропорции зна-
чительно меньшей, чем их  вклад в  суммарную 
концентрацию клеток микроводорослей в  среде  
(Ei* = –0.44) (рис. 6а). На 2-е сут при значитель-
ном снижении общей концентрации клеток всех 
трех микроводорослей (до  1124 кл./мкл), дино-

флагелляты избирательно (Ei* = +0.14) потребля-
ли клетки I, концентрация которых за сутки сни-
зилась вдвое; отфильтровывали клетки T почти 
пропорционально их  концентрации в  среде (Ei* 
= –0.02), и  в  значительно меньшей пропорции 
поглощали клетки R (Ei* =  –0.58). Снижение 
общей концентрации разных микроводорослей 
до 489 кл./мл в среде (с долей I 51% общей кон-
центрации клеток) на 3-и сут эксперимента при-
водило к  повышению индекса избирательности  
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(экз. · сут)) динофлагеллятами от ad libitum до порого-
вых концентраций в однокомпонентных суспензиях.
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I до Ei* = +0.51, поглощению T пропорционально 
их концентрации в среде (Ei* = +0.02), и R в про-
порции значительно меньше их процентного со-
держания в среде (Ei* = – 0.58).

При столкновении с тремя различными жерт-
вами в  трехкомпонентной смеси TRP при на-
сыщающей суммарной концентрации клеток 
1920 кл./мкл (19% T. suecica; 9% R. salina и  72% 
P. tricornutum) в течение первых суток OXY–IBSS 
выедал P пропорционально концентрации его 
клеток в  среде (Ei* = +0.06), в  меньшей степе-
ни фагоцитировал клетки T (Ei* = –0.1), и  еще 
в меньшей степени поглощал клетки (Ei* = –0.48)  
(рис.  6в). На  2-е сут динофлагелляты прояв-
ляли незначительную избирательность по  от-
ношению к  P (Ei* = +0.14), потребляя T (Ei* = 
= –0.53) в пропорции значительно ниже их про-
порций в  смеси и  избегали R (Ei* = –0.55). При 

снижении общей концентрации всех трех видов 
водорослей в  смеси TRP до  192 кл./мкл, а  P до  
81 кл./мкл (42%) на 3-и сут динофлагелляты на-
чинали активно выбирать T (Ei* = +0.21), и, 
в  меньшей степени, P (Ei* = +0.13), продолжая 
отлавливать клетки R в значительно более низкой 
пропорции по  сравнению с  их  концентрацией 
в среде (Ei* = –0.66). 

Однако, если рассматривать избирательность 
питания OXY–IBSS в  трехкомпонентных су-
спензиях, основываясь на совокупном выедании 
клеток за период 3 сут, то можно утверждать, что 
в  смеси TRI динофлагелляты проявляют значи-
тельную селективность исключительно по  отно-
шению к I (Ei* = +0.43), и в меньшей степени к T 
(Ei* = +0.20), поглощая почти пропорциональ-
но нахождению в  среде клетки R (Ei*= –0.04) 
(рис. 6б). В суспензии TRP за период питания ею 
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в течение трех суток совокупно избирательность 
динофлагеллятами мелкоразмерных клеток P 
можно оценить как незначительную (Ei* = +0.11), 
в то время как оба вида крупноразмерных микро-
водорослей OXY–IBSS потреблял приблизитель-
но пропорционально их  концентрации в  среде, 
т.е. по мере столкновения с их клетками, с Ei* = 
= +0.01 для T и Ei* = –0.09 для R (рис. 6г).

Удельная скорость роста популяций динофла-
геллят в разных трофических условиях. Динамика 
роста популяций O. marina и  удельная скорость 
роста их  численности значительно различались 
в зависимости от вида микроводорослей, которы-
ми они питались. Скорость удельного роста попу-
ляции (µ, сут-1) в течение первых 2 сут возрастала 
при питании любыми микроводорослями, дости-
гая в течение короткой фазы экспоненциального 
роста в  среднем 0.6–0.8 сут-1, за  исключением I, 
при питании которыми максимальная скорость 
удельного роста превысила 2  сут-1, а  в  среднем 
была 1.5 сут-1.

Оценка эффективности трансформации угле-
родного эквивалента биомассы микроводорослей 
в углеродный эквивалент биомассы гетеротрофных 
динофлагеллят (GGE, %).

В  связи с  разнородностью динамики роста 
численности динофлагеллят (длиной лаг-фазы, 
длительностью роста популяции и  др.) оценку 
эффективности трансформации углеродного эк-
вивалента биомассы микроводорослей в  угле-
родный эквивалент биомассы гетеротрофных 
динофлагеллят (GGE, %) проводили за  суммар-
ный период от начала эксперимента до 3 сут. При 
питании в  однокомпонентных суспензиях GGE 
(за  трое суток) OXY–IBSS повышался от  мелко-
размерных (14.5 и 15.0% для P и I соответственно) 
к более крупным нанофлагеллятам (25.9. и 29.3 % 
для T и R соответственно) (рис. 7).

Трехкомпонентные диеты динофлагеллят, обе 
содержавшие крупноразмерных T и  R, показали 
значимую разницу эффективности трансформа-
ции в  сравнении с  мелкоразмерным компонен-
том (P или  I). Эффективность трансформации 
углеродного эквивалента биомассы микроводо-
рослей динофлагеллятами при питании смесью 
TRP с  P (GGE = 40.7%) оказывалась значимо 
(P  <0.05) выше, чем при их  содержании в  смеси 
TRI с I (GGE = 24.3%) (рис. 7).

ОБСУЖДЕНИЕ РЕЗУЛЬТАТОВ
Морские планктонные организмы претерпева-

ют значительные колебания количества и качества 
пищи в течение жизни. Известно, что многие ди-
нофлагелляты имеют разнообразные механизмы 
адаптации к изменениям условиям среды, повы-
шающие выживаемость их популяций (Стельмах, 
Мансурова, 2021; Khanaychenko et al., 2019; Telesh 

et al., 2021). Степень изменчивости пищевых ре-
сурсов гетеротрофных динофлагеллят, населяю-
щих преимущественно прибрежные временные 
или  полузамкнутые водоемы с  их  высокоизмен-
чивым качественным и  количественным соста-
вом фитопланктона, вызывает соответствующие 
адаптивные реакции. Анализ полученных данных 
позволяет высказать несколько предположений 
о  влиянии варьирующих трофических условий 
на  характеристики роста их  популяций. Штамм 
O. marina OXY–IBSS продемонстрировал высокие 
максимальные скорости потребления пищи, вы-
сокую скорость роста численности и  эффектив-
ное использование импульсного питания на рост 
популяции, а также значительную выживаемость 
в процессе голодания.

Безусловно, концентрация пищи играет 
определяющую роль для скорости потребления 
и  роста численности. Все пищевые суспензии, 
в которых развивались экспериментальные попу-
ляции OXY–IBSS, в начале эксперимента имели 
концентрации клеток ad libitum, сопоставимые 
по  углеродному эквиваленту биомассы, и  были 
составлены из оптимальных по размеру фотосин-
тезирующих нанофлагеллят. Однако, скорость 
потребления микроводорослей, скорость и  дли-
тельность роста численности популяций после 
избыточного импульсного питания, и эффектив-
ность использования пищи на  рост OXY–IBSS 
значимо варьировали в зависимости от вида ми-
кроводоросли в  однокомпонентных или  в  раз-
личных сочетаниях микроводорослей в трехком-
понентных суспензиях.
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Рис.  7. Эффективность использования углерода 
потребленных микроводорослей на  прирост угле-
родного эквивалента биомассы гетеротрофных ди-
нофлагеллят O. marina (GGE, %) при питании в  од-
нокомпонентных смесях (O–P  — Phaeodactylum 
tricornutum; O–R  — Rhodomonas salina; O–T  — 
Tetraselmis suecica; O–I — Isochrysis galbana) и в трех-
компонентных смесях микроводорослей (O–TRI  — 
Tetraselmis suecica, Rhodomonas salina, Isochrysis galbana 
и  O–TRP  — Tetraselmis suecica, Rhodomonas salina, 
Phaeodactylum tricornutum).
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Известно, что основной способ питания 
O.  marina  — фагоцитоз, эти гетеротрофные ди-
нофлагелляты могут питаться широким спек-
тром разных таксонов фотосинтетических ми-
кроводорослей. Характерное пищевое поведение 
O.  marina включает поиск добычи до  контакта 
с ней, захват “жертвы” жгутиком и ее фагоцитоз. 
Согласно нашим микроскопическим наблюдени-
ям, при контакте с пищей OXY–IBSS ведут себя 
очень активно, одна особь может легко и быстро 
поглотить от двух до четырех клеток T и R, ESD 
которых в ~2–4  раза меньше клетки O. marina; 
в случае более мелких P и I (ESD в 7–8 раз мень-
ше клетки O. marina), количество одновременно 
заглоченных клеток могло увеличиваться до 5–7. 
Значимые различия получены в скорости потре-
бления клеток микроводорослей динофлагел-
лятами, которая возрастала обратно пропорци-
онально их  размерам (объему) клеток. Клетки 
мелкоразмерных микроводорослей потреблялись 
быстрее, чем крупноразмерных, эти различия 
не исчезали, даже если скорость поглощения оце-
нивали в углеродных единицах. Очевидно, более 
высокая концентрация мелкоразмерных микро-
водорослей (P и  I) и, соответственно, более вы-
сокая вероятность “встречи” обеспечивает более 
быстрое их  потребление по  сравнению с  более 
разряженной концентрацией крупноразмерных 
(T и R).

Максимальные скорости потребления пищи 
(в  углеродных единицах) и  скорости осветления 
среды OXY–IBSS, полученные в наших экспери-
ментах при питании разными микроводоросля-
ми: 1.5 (суспензия TRP); 2.3 (R); 3 (P); 3.9 нг С/
(экз. · сут) (I) – при максимальных скоростях ос-
ветления среды 0.1–0.5 мкл/(экз. · сут), оказались 
сопоставимы с  характеристиками питания дру-
гих штаммов этого вида динофагеллят, со скоро-
стью осветления среды и скоростью потребления 
углерода в  пределах 0.002–0.015 мкл/(экз · ч) и  
0.07–2.8 нг С/(экз. · сут) соответственно (Roberts 
et al., 2011; Calbet et al., 2013). Максимальные су-
точные рационы (DR) в процентах (%) от углерод-
ного эквивалента биомассы OXY–IBSS в период 
избыточного питания Rhodomonas salina  — 680% 
оказались сопоставимы с  DR ~500% штамма 
OXY–BCN при питании R. salina (Calbet et al., 
2013). Подобные суточные рационы наблюдали 
у инфузорий (70–200%) и у жгутиконосцев (320–
510% биомассы) даже при низких температурах 
в природных условиях (Романова и др., 2013).

Длительность нарастания численности по-
пуляции OXY–IBSS от  начала импульсно-
го избыточного питания варьировала от  трех 
(Isochrysisgalbana и  Phaeodactylum tricornutum) 
до  более четырех суток (Tetraselmissuecica 
и Rhodomonas salina). Клетки Oxyrrhis marina в экс-
периментальных популяциях переставали де-
литься при концентрациях мелкоразмерных кле-

ток Isochrysis galbana и  Phaeodactylum tricornutum 
~ 5  · 104 кл./мл, но  продолжали размножаться 
при снижении концентрации Rhodomonas salina  
до 7 · 103 кл./мл. Численность O. marina в наших 
экспериментах в  условиях питания ad libitum 
возрастала со скоростью µ ~1 сут-1 при скорости 
потребления Rhodomonas salina 57 кл./(экз. · сут), 
превышая вдвое скорость роста численности  
O. marina штамма OXY–BCN (µ = 0.44), который 
потреблял клетки Rhodomonas salina с  аналогич-
ной скоростью (Calbet et al., 2013). Максимальные 
удельные скорости роста численности популяции 
OXY–IBSS (до 2.2 сут-1 при избыточном питании 
Isochrysis galbana за короткий промежуток времени 
строго логарифмического роста популяции, кото-
рый может не превышать одних суток), значимо 
превышают скорость роста численности микро-
водорослей, и сходны со скоростью роста инфу-
зорий, которая может превышать скорость роста 
численности их жертв в два–три раза за счет вы-
сокой эффективности использования потреблен-
ного органического вещества на рост популяции 
(Goldman et al., 1989). Полученные нами средние 
величины скорости роста численности OXY-IBSS 
сопоставимы с  вариациями в  скорости роста, 
полученными для других штаммов O.  marina  —  
0.8–1.3  сут-1 (Droop, 1959; Goldman et  al., 1989; 
Calbet et al., 2013), но ниже, чем у OXY–IBSS при 
избыточном питании Isochrysis galbana. Однако, 
между началом фагоцитоза клеток микроводо-
рослей и делением Oxyrrhis marina может наблю-
даться расхождение во  времени (лаг-фаза) как 
перед началом, так и  перед окончанием экспо-
ненциальной фазы роста. Это позволяет предпо-
ложить, что гетеротрофные динофлагелляты мо-
гут по-разному расходовать, трансформировать 
и накапливать полученные с пищей соединения. 
Высокую скорость потребления клеток Isochrysis 
galbana в  начале эксперимента при их  концен-
трации ad libitum и продолжение роста численно-
сти Oxyrrhis marina уже после снижения концен-
трации пищи ниже пороговой можно объяснить 
тем, что в  данном варианте O. marina сочетает 
два механизма: “роскошное” избыточное пита-
ние (“luxury feeding”) и  компенсаторный рост 
(“compensatory growth”) согласно стехиометриче-
ской пластичности данного вида (Meunier et al., 
2012). Для быстрого роста клетки должны иметь 
большой набор рибосом, обеспечивающий об-
ширный синтез белка, необходимый для высоких 
скоростей роста, и  O. marina выбирает наиболее 
подходящие пищевые объекты, используя хемо-
таксис (Meunier et al., 2012).

Выявленные нами видоспецифические осо-
бенности селективности питания гетеротрофных 
динофлагеллят OXY–IBBS свидетельствуют, что 
в основе механизма “отбора” пищи играют роль 
не  только размерно-морфологические характе-
ристики клеток, но  и  хеморецепторная оцен-
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ка пищевых частиц, которая может различаться 
не  только для разных видов микроводорослей, 
но  и  зависеть от  состояния их  клеток. Все ми-
кроводоросли, которые использованы в  нашем 
эксперименте, отобраны из  культур в  экспонен-
циальной фазе роста, содержавшихся на  среде 
Уолна с  избыточным количеством минеральных 
компонентов, соответственно, нельзя предполо-
жить, что микроводоросли могли быть отвергну-
ты O. marina из-за их плохого состояния. Поэтому 
в рассмотренных суспензиях механизм селекции, 
вероятнее всего, связан с размерными характери-
стиками клеток и  с  различным хемотаксономи-
ческим составом жертв, определяемых хеморе-
цепторным аппаратом O. marina, как, например, 
активная селекция штаммом OXY–IBBS микро-
водоросли Isochrysis galbana из трехкомпонентной 
смеси TRI.

Скорость биоконверсии (трансформации био-
массы микроводорослей в биомассу гетеротрофов) 
зависит также не только от концентрации и раз-
меров пищевых частиц, но и от содержания в них 
определенных незаменимых соединений. Со-
гласно нашим экспериментальным данным, при 
избытке I. galbana гетеротрофы с высокой скоро-
стью поглощают их биомассу и быстро трансфор-
мируют ее в собственную, что приводит к быстро-
му размножению и резкому всплеску численности 
OXY–IBSS. После избыточного двухсуточного 
питания, при снижении I.  galbana  <103 кл./мл,  
и, соответственно, снижению рациона ниже по-
рогового, динофлагелляты продолжают делиться. 
Описана способность O.  marina консервировать 
значительную часть азота (55–77%), усвоенно-
го из  пищи в  период еe изобилия, к  наступле-
нию стационарной фазы роста популяции, т.е. 
не только эффективно конвертировать биомассу 
поглощeнных жертв в собственную протоплазму, 
но и до некоторой степени “растягивать” запасы 
на  период голодания (Goldman et al., 1989). Од-
нако, через сутки голодания ресурсы, получен-
ные динофлагеллятами при предшествовавшем 
голоданию избыточном питании I. galbana, бы-
стро расходуются, и  клетки Oxyrrhis marina пе-
реходят к  каннибализму. Напротив, при более 
низком (по  числу клеток и  углеродному эквива-
ленту биомассы) рационе питания при потре-
блении Rhodomonas salina, питательные вещества 
и энергия значительно эффективнее расходуются 
на размножение Oxyrrhis marina, приводя к более 
стабильному росту популяции при средних зна-
чениях удельной скорости роста, При питании 
Tetraselmis suecica даже в условиях ad libitum сна-
чала происходит задержка размножения (лаг-фа-
за) O. marina, но  после лаг-фазы наблюдается 
стабильный рост численности популяции более 
длительное время, чем на других пищевых ресур-
сах. Возможно, поэтому, мы  наблюдали сбалан-
сированное по росту сосуществование популяций 

“хищника” и “жертвы” – Tetraselmis sp. и Oxyrrhis 
marina во временном прибрежном морском водо-
еме, из которого выделен штамм OXY–IBSS. 

Высокая эффективность использования пищи 
на  рост GGE за  короткий промежуток време-
ни у  гетеротрофных динофлагеллят связана 
с  преимущественной формой их  питания  — фа-
гоцитозом. Известно, что планктонные ми-
кроводоросли — первичные продуценты высоко-
ненасыщенных жирных кислот n-3 ВНЖК, тогда 
как организмы более высоких трофических уров-
ней получают эти питательные вещества, в основ-
ном, путем биоаккумуляции. Микроводоросли, ко-
торыми питались экспериментальные популяции  
O. marina, имеют существенные хемотаксоно-
мические различия, особенно в  составе липидов 
и ненасыщенных жирных кислот, наиболее важ-
ные из  которых для морских пищевых цепей  — 
20:5n-3 (ЭПК, эйкозапентаеновая) и  22:6n-3 
(ДГК, докозагексаеновая). Клетки примнезио-
фитовых Isochrysis galbana содержат значительное 
количество липидов и из ненасыщенных жирных 
кислот, преимущественно ДГК и незначительное 
количество ЭПК; для криптофитовых Rhodomonas 
salina характерно содержание в  большей сте-
пени ЭПК по  сравнению с  ДГК; диатомовые 
Phaeodactylum tricornutum имеют очень высокое 
содержание ЭПК, но очень низкое ДГК; в составе 
зеленых Tetraselmis suecica полностью отсутствует 
ДГК, имеется незначительное количество ЭПК, 
и  высокое  — 18:3ω3. В  отличие от  планктонных 
ракообразных, которые могут только биоакку-
мулировать жирные кислоты из  микроводорос-
лей, но  не  элонгировать их, жирно-кислотный 
состав гетеротрофных динофлагеллят O. marina 
почти не  зависит от  жирно-кислотного состава 
его “жертв” – микроводорослей, и  оказывается 
весьма стабильной величиной, варьируя в незна-
чительных пределах (30–36% 22:6n-3 и  1.4–3.7% 
20:5n-3). Это связано с  практически доказанной 
особенностью, свойственной O. marina биохи-
мической стратегией  — преобразованием жир-
нокислотного состава поглощаемой пищи путем 
десатурации и удлинения жирной кислоты 18:3ω3 
до 20:5n-3 и до 22:6n-3 (Parrish et al., 2012).

Высокое содержание ДГК в  Isochrysis galbana, 
несомненно, способствует быстрой трансформа-
ции биомассы этих микроводорослей в биомассу 
гетеротрофов, поскольку не требует энергии для 
десатурации и удлинения предшественников дан-
ной ЖК, необходимой для метаболизма Oxyrrhis 
marina. Для поимки мелкоразмерных клеток 
Isochrysis galbana при резком снижении их  кон-
центрации в  среде необходимы значительные 
энергозатраты, которые не  компенсируются ма-
лым количеством ЭПК, что приводит к столь же 
быстрому истощению внутренних энергетиче-
ских запасов O. marina при голодании. Возможно, 
поэтому, несмотря на значительно более высокие 
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DR при питании OXY-IBSS мелкоразмерными 
Isochrysis galbana и  Phaeodactylum tricornutum, по-
лучен наиболее низкий индекс GGE (~15%). Са-
мый высокий индекс GGE динофлагеллят, заре-
гистрированный в  условиях однокомпонентных 
суспензий (Rhodomonas salina), очевидно, связан 
с  тем, что их  клетки содержат значительное ко-
личество ЭПК и ДГК, и на поимку одной клетки 
затрачивается меньше энергии, но она обеспечи-
вает значительно бóльшим пищевым ресурсом 
по  сравнению с  мелкоразмерными микроводо-
рослями. Высокие значения GGE при питании 
трехкомпонентными смесями (TRI 24.3% и  TRP 
40.7%) свидетельствуют о  более сбалансирован-
ном метаболизме динофлагеллят в  условиях на-
личия разнообразных незаменимых пищевых 
компонентов из разных микроводорослей.

ЗАКЛЮЧЕНИЕ
Результаты исследования показали, что гете-

ротрофные динофлагелляты Oxyrrhis marina высо-
коадаптированы к гетерогенным или нестабильным 
условиям и  быстро потребляют микроводоросли 
любого таксона адекватного размера в условиях им-
пульсного избыточного питания. Этот вид быстро 
размножается и  может выедать ~45% биомассы 
крупных нанофлагеллят и ~75% биомассы мелких 
нанофлагеллят при их высокой концентрации, эли-
минируя за  несколько суток биомассу фитоплан-
ктона от  максимально возможной концентрации 
до  пороговых значений. Необходимы дальнейшие 
исследования биолого-физиологических и  биохи-
мических характеристик O. marina в экологических, 
токсикологических и марикультурных эксперимен-
тах, поскольку эти организмы, обладая оптималь-
ной стратегией питания и  выживания в  экстре-
мальных условиях, служат важным промежуточным 
компонентом морских пищевых цепей между пер-
вичными продуцентами (микроводорослями) и вто-
ричными продуцентами (зоопланктоном). Способ-
ность O. marina быстро элиминировать, усваивать 
и  трансформировать биомассу нанопланктонных 
микроводорослей с  любым жирнокислотным со-
ставом в  собственную биомассу с  высоким содер-
жанием высоконенасыщенных n-3 жирных кислот 
(ЭПК и  ДГК) позволяет играть им  важную роль 
в  морских пищевых цепях, определяя продукцию 
планктонных копепод  — наиболее полноценного 
животного корма для ранних личинок рыб, опреде-
ляющего их выживаемость и рост.

ФИНАНСИРОВАНИЕ
Работа выполнена в  рамках государственно-

го задания Института биологии Южных морей 
по темам: “Исследование механизмов управления 
продукционными процессами в биотехнологиче-
ских комплексах с целью разработки научных ос-
нов получения биологически активных веществ 

и  технических продуктов морского генезиса” 
(№  124022400152-1) и “Структурно-функцио-
нальная организация, продуктивность и  устой-
чивость морских пелагических экосистем” 
(№ 124030400057-4).

СПИСОК ЛИТЕРАТУРЫ
Бегун А.А., Орлова Т.Ю., Селина М.С. 2004. Случай 

“цветения” воды в  Амурском заливе Японско-
го моря, вызванный динофитовой водорослью 
Oxyrrhis marina Dujardin, 1841 // Биология моря. 
T. 30. № 1. С. 68.

Заика В.Е. 1972. Удельная продукция водных беспо-
звоночных. Киев: Наук. думка. 

Романова Н.Д., Мазей Ю.А., Тихоненков Д.В. и др. 2013. 
Сообщества гетеротрофных микроорганизмов 
на границе “вода–дно” в Карском море // Океа-
нология. Т. 53. Вып. 3. С. 375. 
https://doi.org/10.7868/s0030157413030106

Стельмах Л.В.,  Мансурова И.М. 2021. Физиоло-
гический механизм выживания динофитовых 
водорослей в  условиях биогенного лимити-
рования  // Биология внутр. вод. №  2. С. 1987.  
https://doi.org/10.31857/S0320965221020157.

Anderson S.R., Menden‐Deuer S. 2017. Growth, grazing, 
and starvation survival in three heterotrophic 
dinoflagellate species // J. Eukaryotic Microbiol. 
V. 64. № 2. P. 213. 
https://doi.org/10.1111/jeu.12353

Calbet A., Isari S., Martínez R.A. et al. 2013. Adaptations 
to feast and famine in different strains of the marine 
heterotrophic dinoflagellates Gyrodinium dominans and 
Oxyrrhis marina // Mar. Ecol. Prog. Ser. V. 483. P. 67.  
https://doi.org/10.3354/meps10291

Cucci T.L., Shumway S.E., Brown W.S., Newell C.R. 1989. 
Using phytoplankton and flow cytometry to analyze 
grazing by marine organisms // Cytometry: The 
Journal of the International Society for Analytical 
Cytology. V. 10. № 5. P. 659. 
https://doi.org/10.1002/cyto.990100523

Droop M.R. 1959. Water-soluble factors in the nutrition of 
Oxyrrhis marina // J. Mar. Biol. Assoc. U K. V. 38. 
№ 3. P. 605. 
https://doi.org/10.1017/s0025315400007037

Frost B.W. 1972. Effects of size and concentration of 
food particles on the feeding behavior of the Marine 
planktonic copepod Calanus pacificus // Limnol., 
Oceanogr. V. 6. P. 805. https://doi.org/10.4319/
lo.1972.17.6.0805

Goldman J.C., Dennett M.R., Gordin H. 1989. Dynamics of 
herbivorous grazing by the heterotrophic dinoflagellate 
Oxyrrhis marina // J. Plankton Res. V. 11. № 2. P. 391. 
https://doi.org/10.1093/plankt/11.2.391

Jeong H.J., You J.H., Lee K.H. et al. 2018. Feeding by com-
mon heterotrophic protists on the mixotrophic alga 
Gymnodinium smaydae (Dinophyceae), one of the fastest 
growing dinoflagellates // J. Phycol. V. 54. № 5. P. 734.  
https://doi.org/10.1111/jpy.12775

Khanaychenko A., Mukhanov V., Aganesova L. et al. 2018. 
Grazing and feeding selectivity of Oithona davisae in 

ХАНАЙЧЕНКО и др.

https://doi.org/10.7868/s0030157413030106
https://sci-info.marine-research.org/scientist/org_id/28
https://sci-info.marine-research.org/scientist/org_id/304
https://sci-info.marine-research.org/biblios/2015
https://sci-info.marine-research.org/biblios/2015
https://sci-info.marine-research.org/biblios/2015
https://sci-info.marine-research.org/biblios/2015
https://doi.org/10.31857/S0320965221020157


141

БИОЛОГИЯ ВНУТРЕННИХ ВОД № 1 2024

the Black Sea: importance of cryptophytes // Turkish 
J. Fish and Aquat. Sci. V. 18. № 8. P. 937. 
http://doi.org/10.4194/1303-2712-v18_8_02

Khanaychenko A.N., Telesh I.V., Skarlato S.O. 2019. 
Bloom-forming potentially toxic dinoflagellates Pro-
rocentrum cordatum in marine plankton food webs // 
Protistology. V. 13. P. 95. 
https://doi.org/10.21685/1680-0826-2019-13-3-1

Menden-Deuer S., Lessard E.J. 2000. Carbon to volume re-
lationships for dinoflagellates, diatoms, and other pro-
tist plankton // Limnol., Oceanogr. V. 45. № 3. P. 569. 
https://doi.org/10.4319/lo.2000.45.3.0569

Meunier C.L., Hantzsche F.M., Cunha-Dupont A.Ö. et al. 
2012. Intraspecific selectivity, compensatory feeding 
and flexible homeostasis in the phagotrophic flagel-
late Oxyrrhis marina: three ways to handle food qual-
ity fluctuations //  Hydrobiologia. V. 680. №  1. P. 53. 
https://doi.org/10.1007/s10750-011-0900-4

Olson R.J., Zettler E.R., DuRand M.D. 1993. 
Phytoplankton analysis using flow cytometry // 
Handbook of methods in aquatic microbial ecolo-
gy. Publishers, Boca Raton, FL. P. 175. 
https://doi.org/10.1201/9780203752746-23

Parrish C.C., French V.M., Whiticar M.J. 2012. Lipid class 
and fatty acid composition of copepods (Calanus fin-
marchicus, C. glacialis, Pseudocalanus sp., Tisbe furca-
ta and Nitokra lacustris) fed various combinations of 
autotrophic and heterotrophic protists // J. Plankton 
Res. V. 1. № 34(5). P. 356. 
https://doi.org/10.1093/plankt/fbs003 

Roberts E.C., Wootton E.C., Davidson K. et al. 2011. Feeding 
in the dinoflagellate Oxyrrhis marina: Linking behav-
iour with mechanisms // J. Plankton Res. V. 33. P. 603.  
https://doi.org/10.1093/plankt/fbq118

Telesh I., Schubert H., Skarlato S. 2021. Abiotic stability pro-
motes dinoflagellate blooms in marine coastal ecosys-
tems // Estuarine Coastal Shelf Sci. V. 251. P. 107239.  
https://doi.org/10.1016/j.ecss.2021.107239

Vanderploeg A.H., Scavia D. 1979. Two electivity indices for 
feeding with special reference to zooplankton grazing 
// J. Fish Res. Board Can. V. 36. P. 362. 
https://doi.org/10.1139/f79-055

Pulse Feeding and Pulse Growth: A Highly Adaptive Strategy of Heterotrophic 
Dinoflagellates Oxyrrhis marina

A. N. Khanaychenko1, *, L. O. Aganesova1, and V. S. Mukhanov1

1Institute of Biology of the South Seas, Sevastopol, Russia
*e-mail: a.khanaychenko@gmail.com

Pulse feeding and growth of the Black Sea strain of dinof lagellates Oxyrrhis marina (Dujardin, 1841) (OXY–
IBSS), equivalent spherical diameter (ESD) (23.5 ± 3.1 μm) have been studied under experimental conditions 
simulating phytoplankton blooms. Microalgae Phaeodactylum tricornutum (P, ESD 3.4 ±0.3 μm), Isochrysis 
galbana (I, ESD 3.7 ± 0.4 μm), Tetraselmis suecica (T, ESD 6.1 ± 0.9 μm), and Rhodomonas salina (R,  
7.4 ± 0.7 μm) were used as food objects in a one-component and three-component suspensions. Microalgae 
concentrations (~106 cells/mL for T and R; up to ~4 × 106 cells/mL for P and I) were chosen to ensure their 
equal total carbon biomass ~0.02 μg C/μL in the food mixtures at the beginning of the experiment. Under 
ad libitum conditions, the maximum clearance rates of the OXY–IBSS reached 0.1–0.5 μL ind./day, and 
the grazing rate of microalgae was 34–44 cells/(ind h) for P and I, and 2–11 cells/(ind. h) for R and T, re-
spectively. The grazing rate of microalgae in carbon units was significantly higher when feeding on I (3.9 ng  
C/(ind. day)) and significantly less when fed with a mixture of microalgae TRP (1.5 ng C/(ind. day)). Max-
imum abundance of OXY–IBSS, achieved within 3 or 4 days (by the time the microalgae concentration de-
creased below threshold), varied from 19 × 103 ind./mL (P) to 43 × 103 ind./mL (I). In the absence of food, 
dinof lagellates O. marina turned to cannibalism, and within 4 days the oscillating f luctuations (within 50%) 
in their number took place. Although the specific population growth rate (μ, day-1) of OXY–IBSS was higher 
when feeding on small cells (~2 days–1 on I), the gross growth efficiency (GGE) of OXY–IBSS was signifi-
cantly higher when fed on large (T and R) microalgae (26–29% vs. 14–15%). At lower daily rations (DRs) 
when fed with the mixture TRP, the GGE of OXY–IBSS was significantly higher (41%) when compared to 
other nutritional conditions. The feeding strategy of opportunistic predator O. marina on diverse (in terms 
of size and chemotaxonomic characteristics) mixtures of prey lay in a f lexible choice between high specific 
population growth rate, or high gross growth efficiency, that obviously gives the populations of this species the 
advantages over other protists under conditions of the pulsed phytoplankton blooms.

Keywords: Oxyrrhis marina, pulse feeding, microalgae, gross growth efficiency
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Впервые показано регулярное присутствие микроцистинов — гепатотоксичных метаболитов циа-
нобактерий — в воде южной части Куршского залива Балтийского моря в вегетационный период 
2011–2018 гг. С использованием иммунохроматографического экспресс-анализа установлено, что 
микроцистины присутствовали в литорали западного побережья Куршского залива в течение лет-
них и осенних месяцев. Более половины отобранных проб содержали микроцистины. Доля проб, 
содержащих токсины, была выше вблизи крупных поселков. Более высокое содержание микроци-
стинов чаще отмечали на южном участке побережья. Анализ полученных данных позволяет заклю-
чить, что токсичность вод, вызванная присутствием микроцистинов, — характерная особенность 
Куршского залива в современный период.

Ключевые слова: цианотоксины, микроцистины, токсичность, Куршский залив
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ВВЕДЕНИЕ
В Балтийском море с 1990‑х  гг. цветения фи-

топланктона с доминированием цианобактерий 
стали регулярными и приобрели масштабный ха-
рактер. По мнению многих авторов, это связано 
с  антропогенным эвтрофированием, продолжи-
тельными периодами высоких температур, со-
провождающимися снижением ветрового пере-
мешивания, и  переловом некоторых видов рыб, 
относящихся к  верхним трофическим звеньям 
(Balode, Purina, 1996; Lehtimäki, 2000; Moffitt, 
2001; Karlsson et al., 2005; Halinen et al., 2007).

Куршский залив  — крупнейшая лагуна Бал-
тийского моря (площадь 1610 км2), полузакрытая, 
мелководная, преимущественно пресноводная, 
с начала 2000‑х гг. классифицируется как гиперэ-
втрофная (Александров, 2003). Гидрологический 
режим залива определяется, в основном, речным 
стоком, превышающим приток морских вод более 
чем в четыре раза (23.1 км3 и 5.1 км3 соответствен-
но), что обеспечивает пресноводность централь-
ной и  южной частей залива (соленость 0.03–
0.09‰). Морские воды оказывают влияние только 
на  северную часть залива  — соленость во  вре-
мя нагонных явлений может достигать 7.8‰, 
но  в  среднем колеблется в  пределах 0.12–4.06‰  

(Юревичюс, 1959; Гидрометеорологические…, 
1985). Южная часть залива принадлежит Рос-
сийской Федерации, северная  — Литовской  
Республике. На Куршской косе протяженностью 
98  км, образующей западное побережье залива, 
расположены российский и  литовский нацио-
нальные парки, включенные в  список объектов  
ЮНЕСКО1 курортные поселки, базы отдыха. 

Залив отнесен к  высшей рыбохозяйственной 
категории, здесь ведется товарное рыболовство, 
в зарослях макрофитов нерестится и развивается 
молодь рыб, у западного побережья осуществля-
ется выпуск молоди Coregonus lavaretus (L., 1758) – 
ценного вида рыб. 

В  то  же время, для залива характерно мас-
совое развитие цианобактерий, в  период с  1986 
по 2006 годы отмечено 11 лет, когда биомасса ци-
анобактерий летом достигала уровня гиперцвете-
ния (> 100 г/м3) (Александров, Горбунова, 2012). 
С  конца 2000‑х годов развитие фитопланктона 
до уровня гиперцветения с доминированием по-
тенциально-токсичных видов цианобактерий 
из  родов Microcystis, Aphanizomenon, Woronichinia, 
Planktothrix, Dolichospermum наблюдают почти 
ежегодно (Ланге, 2013; Ezhova et al., 2014). Со-

1 https://whc.unesco.org/ru/list
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лоноватоводные виды цианобактерий и, в  част-
ности, Nodularia spumigena Mertens ex Bornet & 
Flahault, 1888, продуцирующую гепатотоксичный 
метаболит нодулярин, в  северной части залива 
изредка регистрируют с  нагоном осолоненных 
вод через морской пролив (Paldavičiene et al., 2009; 
Pilkatite et al., 2022), в южной части они не встре-
чаются (Дмитриева, 2017). Куршский залив имеет 
высокую внутреннюю биогенную нагрузку, в том 
числе за  счет аккумуляции соединений фосфо-
ра и  азота в  донных отложениях, а  содержание 
фосфатов в  воде значительно превышает уро-
вень, лимитирующий цветения фитопланктона  
(Александров, 2003; Александров, Горбунова, 
2012; Aleksandrov et al., 2018). Повышенное содер-
жание минеральных форм азота и  фосфора (ни-
тритный, нитратный и аммонийный азот, фосфор 
фосфатов) стимулирует рост цианобактерий, и, 
способствуя увеличению содержания токсинов 
и  одорирующих веществ в  окружающей среде, 
приводит к  ухудшению качества вод (Зайцева, 
Медведева, 2022). Известно, что представители 
родов Microcystis, Planktothrix, Dolichospermum спо-
собны продуцировать микроцистины. Выявлено, 
что Microcystis spp. в  Куршском заливе содержит 
гены синтеза микроцистина (Белых и  др., 2013). 
В  2010–2011  гг. впервые для южной (россий-
ской) акватории обнаружены и  количественно 
определены различные варианты микроцистинов 
(Ежова и др., 2012). Присутствие микроцистинов 
регистрировали неоднократно, с 2010 г. в пробах 
воды определено 13 форм микроцистинов, три 
формы анабенопептинов и  аэрогеноза, нодуля-
рин ни разу не отмечали (Ежова и др., 2012, 2015; 
Ezhova et al., 2014; Šulčius et al., 2015; Смирно-
ва, 2019). Суммарное содержание микроцисти-
нов в  южной части Куршского залива достигает  
4719 мкг/г лиофилизированной фитомассы  
и 290 мкг/л — в воде (Ezhova et al., 2014). В север-
ной части залива микроцистины регистрируют 
с  2006  г. (Paldavičiene et al., 2009), но  в  меньших 
концентрациях, что связано с  природными осо-
бенностями водоема (Šulčius et al., 2015). Всего 
выявлено 20 вариантов микроцистинов (Overlinge 
et al., 2021). В 2006 г. был также обнаружен ноду-
лярин, попавший в  залив с  интрузией морских 
вод, однако вид–продуцент нодулярина Nodularia 
spumigena не отмечали дальше 15 км от морского 
пролива (Paldavičiene et al., 2009), поскольку дан-
ный вид нетолерантен к пресной воде. 

Микроцистины  — высокопотентные гепато-
токсины, они поражают клетки печени, в  высо-
ких дозах могут привести к смерти, хроническое 
воздействие приводит к  повышению частоты 
первичного рака печени (Chorus, Bartram, 1999). 
Содержание микроцистинов в  питьевой воде 
не должно превышать 1 мкг/л при многократном 
потреблении и 12 мкг/л — при однократном, для  

рекреационных вод допускается содержание  
≤24 мкг/л (в расчете на ребенка) (WHO, 2020).2  

Присутствие микроцистинов в заметных кон-
центрациях в водах Куршского залива не только 
способно приводить к массовой гибели беспозво-
ночных, рыб и  околоводных птиц (Ежова и  др., 
2012), ухудшению условий обитания объектов 
коммерческого рыболовства (Чукалова, 2008; Се-
менова, 2009; Aleksandrov et al., 2018), но и несет 
в  себе существенные риски для здоровья насе-
ления. В  литературе почти отсутствуют сведе-
ния о  пространственных и  временных аспектах 
содержания цианотоксинов в  российской части 
акватории, хотя они крайне актуальны для ин-
формирования отдыхающих и  регулирования 
коммерческого рыболовства. Необходимость мо-
ниторинга токсической ситуации в  водоеме ры-
бохозяйственного и рекреационного использова-
ния очевидна.

Аналитические методы детектирования циа-
нотоксинов (ВЭЖХ — высокоэффективная жид-
костная хроматография, тандемная масс-спек-
трометрия) в режиме мониторинга малодоступны. 
Более технически простой и  менее затратный, 
но при этом высокочувствительный (1 нг/мл) им-
мунохроматографический анализ является экс-
пресс-методом для полевого скрининга и  может 
быть использован для регулярного отслеживания 
цианобактериальной токсичности вод. При этом 
положительные пробы должны подвергнуться 
дальнейшему аналитическому определению для 
уточнения состава цианотоксинов и содержания 
отдельных соединений.

Цель работы — анализ частоты встречаемости 
цианотоксинов из  группы микроцистинов в  ли-
торали западного побережья Куршского зали-
ва в  границах национального парка “Куршская 
коса” в 2011–2018 гг.

МАТЕРИАЛ И МЕТОДЫ ИССЛЕДОВАНИЯ
Пробы воды для определения содержания 

цианотоксинов отбирали в  литорали западного 
побережья Куршского залива, из  поверхност-
ного горизонта 0–50  см, на  четырех постоян-
ных мониторинговых станциях, расположенных 
в  центральной и  южной частях Куршской косы 
и  различающихся по  гидрологическим, седи-
ментологическим и  биотопическим признакам 
(рис. 1). Станции 407 и 439 расположены в при-
брежной зоне средней части Куршской косы, 
вблизи населенных пунктов, в  центральном ги-
дрологическом районе залива, находящемся под 

2 WHO. 2020. Cyanobacterial Toxins: Microcystins Background 
Document for Development of WHO Guidelines for 
Drinking-Water Quality and Guidelines for Safe Recreational 
Water Environments; World Health Organization: Geneva, 
Switzerland, Available online: https://apps.who.int/iris/
handle/10665/338066
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влиянием речного стока р. Неман. Станция 439, 
расположенная в  бух. Черногорская, пос.  Ры-
бачий, кроме природных гидрологических фак-
торов, может испытывать воздействие антропо-
генного биогенного загрязнения. Станции 404 
и  440 расположены в  южной, кутовой части за-
лива. Станция 440 находится вблизи пос. Лесной, 
ст.  404 – в  небольшой бухте с  развитым поясом 
высшей водной растительности, способствую-
щим замедленному водообмену.

Пробы воды для определения токсичности 
в  2011–2015  гг. отбирали в  течение вегетацион-
ного периода на  всех четырех станциях, преи-
мущественно в  случае выраженных цветений 
фитопланктона или массовой гибели рыб и беспо-
звоночных. В 2017–2018 гг. пробы отбирали дваж-
ды в месяц на трех станциях (404, 439, 407). Всего 
в весенний период проведено 8 измерений, в лет-
ний — 53, в осенний — 40.

Присутствие микроцистинов в  пробах воды 
определяли с  помощью иммунохроматографиче-
ского экспресс-теста (Microcystin Strip Test, Abraxis 

Ltd) для рекреационных вод согласно инструк-
ции производителя. Этот тест предназначен для 
качественного и  полуколичественного определе-
ния суммарных микроцистинов (растворенных, 
свободных, клеточно-связанных) в  диапазоне 0– 
10 мкг/л и ≥10 мкг/л. Действие теста основано 
на распознавании молекулы токсина и ее произво-
дных с помощью специфических антител. Проявле-
ние реакции основано на связывании микроцисти-
нов из пробы и антител, входящих в тестовый набор. 

Данные, полученные с помощью экспресс-те-
ста, не  дают полного представления о  количе-
ственном и  качественном содержании микро-
цистинов в  исследуемой среде. Верхний предел 
чувствительности использовавшегося тест-на-
бора — 10 мкг/л, что в любом случае детектиру-
ет присутствие микроцистинов, но  не  выявляет, 
насколько содержание исследуемого вещества 
превышает граничное значение. Тест нечувстви-
телен к  конформационным отличиям молекул 
различных микроцистинов и  показывает только 
суммарное содержание всех имеющихся в  среде 
химических вариантов микроцистинов.

РЕЗУЛЬТАТЫ ИССЛЕДОВАНИЯ
За  период наблюдений 2011–2018  гг. присут-

ствие микроцистинов на  уровнях 1–≥10 мкг/л 
было зарегистрировано в  разные месяцы года 
с  мая до  конца ноября (табл.  1) в  57.4% проб. 
Наиболее часто микроцистины присутствовали 
в воде Куршского залива в летний и осенний пе-
риоды года на станциях 439 и 404. Весной микро-
цистины обнаружены лишь в 1% всех измерений, 
в  р-не пос. Морское (центральная часть Курш-
ской косы) (рис. 2).

40˚

с.ш.

30˚

30˚ 45˚ 21˚ 15˚в.д.

20˚

10˚

55˚

Рис.  1. Карта-схема расположения станций отбора 
проб.
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Рис. 2. Частота встречаемости проб, положительных 
на микроцистины, на станциях наблюдения в разные 
сезоны 2011–2018 гг.
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Содержание микроцистинов на уровне ≥10 мкг/л  
наиболее часто отмечено в кутовой части залива 
на ст. 440 (35% измерений на станции), реже все-
го — на ст. 407 (14%), расположенной в литорали 
средней части косы, в центральном гидрологиче-
ском районе (рис. 3). Наиболее часто (~50%), ми-
кроцистины отсутствовали на станциях 404 и 407. 
На станциях 440 и 439 только 1/3 проб была не-
токсичной. 

На  станциях, расположенных в  централь-
ной части Куршской косы, микроцистины 
наиболее часто отмечены в  летний сезон, 
осенью  — реже. На  станциях в  кутовой части 
залива микроцистины, наоборот, чаще отме-
чены в  осенний сезон, реже  — летом. Весной 
микроцистины обнаружены только однажды, 
на  станции, распложенной в  центральной ча-
сти косы (рис. 4).

ПРИСУТСТВИЕ СУММАРНЫХ МИКРОЦИСТИНОВ В ЛИТОРАЛИ
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Рис. 3. Присутствие микроцистинов в воде Куршского залива на станциях наблюдения в 2011–2018 гг.
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Рис. 4. Присутствие микроцистинов в воде Куршского залива на станциях наблюдения в разные сезоны 2011–2018 гг.
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ОБСУЖДЕНИЕ РЕЗУЛЬТАТОВ
В южной части Куршского залива в 2010‒2013 гг., 

количественное содержание микроцистинов ва-
рьировало в разные сезоны и разные годы. Мини-
мальные для литорали значения (0.04–0.34  мг/л) 
были отмечены в 2010 г., максимальные — в 2011 г. 
(Ezhova et al., 2014). В 2011 г. цветение фитопланк
тона охватывало всю акваторию залива и  длилось 
на протяжении трехлетних месяцев. Биомасса фи-
топланктона в  отдельных участках достигала 200–
400 г/м3, снижалась в сентябре–октябре и снова до-
стигала максимальных значений в ноябре. 

Гидрологические особенности залива в значи-
тельной степени определяют распределение ми-
кроцистинов вдоль косы. В  южной части залива 
система преобладающих течений сориентирована 
против часовой стрелки вдоль берегов, в кутовой 
части скорость течений уменьшается (Червин-
скас, 1959). Западное побережье залива находит-
ся в ветровой тени по отношению к преобладаю-
щим ветрам западного направления. В  периоды 
преобладающих южных и  юго-восточных ветров 
фитопланктон скапливается в  зарослях макро-
фитов в  литорали западного побережья залива 
(Aleksandrov et al., 2018). Биомасса фитопланктона 
в защищенных участках прибрежной зоны может 
достигать 2000 г/м3 (Olenina, 1998). В 2011 г. био-
масса только одного Aphanizomenon flosaquae Ralfs 
ex Bornet & Flahault, 1886 у побережья централь-
ной части Куршской косы достигала 3900 г/м3  
(Ланге и др., 2017).

В  2014  г. была проведена совместная рабо-
та российских, литовских и  польских ученых 
по  определению содержания цианотоксинов 
в  воде и  фитомассе Куршского залива во  время 
осеннего цианобактериального цветения. На трех 
станциях наблюдения было определено девять ва-

риантов микроцистинов. Наибольшее разнообра-
зие форм и максимальное содержание цианоток-
синов (153.6 мкг/л), отмечено в российской части 
залива, в южной части западного побережья. В те-
чение месяца количество микроцистинов умень-
шилось (Šulčius et al., 2015). 

В  2017  г., по  данным иммунохроматографи-
ческого анализа, впервые показано присутствие 
микроцистинов вдоль всего побережья южной 
части Куршского залива в течение летне-осенне-
го периода. У западного побережья микроцисти-
ны обнаруживали чаще и в бóльших количествах, 
чем у  восточного и  южного побережий (Смир-
нова, 2019). Аналогичные результаты получены 
в 2018 г. для северной части залива, где у запад-
ного побережья микроцистины присутствовали 
чаще и в больших количествах, чем у восточного 
побережья (Overlinge et al., 2020). Также отмечена 
неоднородность распределения микроцистинов 
вдоль Куршской косы, где их количество увели-
чивалось в направлении с севера на юг с 20 до 186 
мкг/л (Paldavičiene et al., 2009). 

Микроцистины способны долго сохранятся 
в  окружающей среде, количественное содержа-
ние в  воде залива весьма варьирует в  зависимо-
сти от времени и расположения станции наблю-
дения. В  2006  г. во  время цианобактериального 
“цветения” с  помощью ВЭЖХ в  фитопланктоне 
северной части Куршского залива было обнару-
жено четыре варианта микроцистинов (MC-LR,  
MC-RR, MC-LY, MC-YR). Наиболее часто 
встречаемый MC-LR определен в  количествах 
0.1–134.2 мг/л. В 2007 г. “цветения” не были за-
регистрированы и  токсины детектированы толь-
ко в  четырех процентах проб (Paldavičiene et al., 
2009). Также микроцистины были обнаружены 
в образцах донных отложений в 2007–2008 гг., не-
смотря на отсутствие токсинов в фитопланктоне 
(Paldavičiene et al., 2015).

Впервые присутствие суммарных микроцисти-
нов в воде литорали южной части Куршского за-
лива в течение пяти месяцев выявлено по данным 
2011  г. с  помощью иммуноферментного метода. 
Микроцистины обнаруживали в  пробах воды 
с июля по ноябрь (5–10 мкг/л), в некоторых слу-
чаях – >20 мкг/л (Ежова и др., 2012). В 2017 году 
микроцистины регистрировали с  июня по  но-
ябрь — на протяжении шести месяцев (Смирно-
ва, 2019). На данных 2011–2018 гг. показано, что 
микроцистины присутствуют в воде залива во все 
годы, т.е. выявлено регулярное присутствие ми-
кроцистинов в течение нескольких месяцев веге-
тационного сезона.

Регулярные исследования по  определению 
токсичности вод Куршского залива проводят 
в северной (литовской) части акватории, отлича-
ющейся по гидрологическим и гидрохимическим 

СМИРНОВА, ЕЖОВА

Таблица 1. Присутствие микроцистинов в пробах воды 
в  литорали западного побережья Куршского залива 
в 2011–2018 гг.

Год
Месяц

V VI VII VIII IX X XI
2011 – – – + + – +
2012 + + – + – + +
2013 0 0 + – + + –
2014 – – – + – + –
2015 – – – + – – –
2017 0 + + + + + +
2018 0 + + + – – –

Примечание. “+” – положительный результат, присутствие 
микроцистинов в количестве 1–≥10 мкг/л, “0” – микроци-
стины в пробе отсутствовали; “–” – измерения не проводили.
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условиям, что делает невозможным сравнение 
большинства полученных результатов с  нашими 
данными. 

По нашим наблюдениям, микроцистины в мае 
были обнаружены только в  2012  г., в  2013, 2017, 
2018 гг. микроцистины отсутствовали, что согла-
суется с  данными, полученными в  центральной 
(литовской) части залива в  2018  г., где показано 
присутствие микроцистинов в литорали западно-
го побережья Куршского залива с  июня по  сен-
тябрь и их отсутствие в мае (Overlinge et al., 2020). 
Там же, в центральной части, с 2013 по 2017 гг. ми-
кроцистины были детектированы во всех пробах. 
В 2016 г. микроцистины присутствовали в воде за-
лива в течение всего года — с января по декабрь, 
т.е. даже вне вегетационного периода (Pilkaityte et 
al., 2021). Для российской части залива нет данных 
о присутствии микроцистинов вне вегетационно-
го периода, хотя еще в 2010 г. было установлено 
широкое распространение и даже доминирование 
возможного продуцента микроцистинов Plankto-
thrix agardhii (Gomont) Anagnostidis & Komárek 
1988 в зимний период (Lange, 2011). Остаточные 
концентрации микроцистинов в  январе-марте 
2016 г. не превышали 0.11 мкг/л (Pilkaityte et al., 
2021), что ниже уровня обнаружения для скри-
нинговых методов. Поскольку в  российской ча-
сти акватории содержание микроцистинов, как 
правило, превышает таковое в литовской, можно 
сделать предположение о токсичности вод южной 
части Куршского залива вне вегетационного пе-
риода (Šulčius et al., 2015). 

В 2011–2018 гг. микроцистины присутствова-
ли в воде южной части Куршского залива преиму-
щественно летом и осенью. Аналогичная картина 
отмечена и в северной части залива, где наиболь-
шее количественное и  качественное содержание 
микроцистинов отмечено в  августе и  сентябре 
(Paldavičiene et al., 2009; Overlinge et al., 2020; 2021). 

В 2011–2018 гг. в южной части Куршского залива 
при использовании иммунохроматографического 
анализа в 34–50% проб микроцистины не обнару-
жены, однако в северной (литовской) части зали-
ва с использованием аналитических методов, по-
зволяющих регистрировать токсины с  0.1 мкг/л, 
микроцистины обнаруживали в  80–100% проб 
(Paldavičiene et al., 2009; Overlinge et al., 2020; 2021; 
Pilkaityte et al., 2021). При этом за период иссле-
дований 2013–2017  гг. количество проб с  содер-
жанием микроцистинов <1 мкг/л составило 46% 
общего числа проб, а в 2018 г. в 44% проб содер-
жание микроцистинов не  превышало 0.19 мкг/л  
(Overlinge et al., 2020; Pilkaityte et al., 2021). 

Микроцистины после окончания гиперцвете-
ния фитопланктона с доминированием  Microcystis 
spp. сохраняются в  воде Куршского залива более 
одного месяца (Ежова и  др., 2014; Ezhova et al., 

2014). В пробах, отобранных в литорали западно-
го побережья южной части залива 3–22  октября 
2014  г. при гиперцветении с  доминированием 
Aphаnizomenon flosaquae, наблюдали присутствие 
нескольких видов цианотоксинов в  клетках фи-
топланктона и в воде. Суммарное содержание ми-
кроцистинов в воде варьировало от 0.1–2.8  мкг/л 
до 53.3–169.4  мкг/л, в биомассе фитопланктона — 
от 0.47 мкг/г до 0.87–1.32 мкг/г в начале и конце 
месяца соответственно (Ежова и др., 2015). Таким 
образом, максимальные отмеченные концентра-
ции микроцистинов в  воде южной части Курш-
ского залива многократно превышали допустимые 
значения по рекомендациям ВОЗ (WHO, 2020).2

В гидробиологических работах по Куршскому 
заливу авторы отмечают вред регулярных цве-
тений фитопланктона для экосистемы водоема, 
но, как правило, обосновывают его изменением 
гидрохимических параметров, вторичным загряз-
нением растворенной и  взвешенной органикой 
и дефицитом кислорода, приводящим к заморам 
и гибели рыб и гидробионтов (Александров, 2003; 
Семенова, 2009; Aleksandrov et al., 2018). 

Описаны изменения в  биоте Куршского за-
лива, предположительно связанные с  цианобак-
териальными цветениями. Так, у леща отмечено 
увеличение заболеваемости в летний период, мор-
фопатологические и гистологические изменения, 
сходные с симптомами воздействия токсинов во-
дорослей (Чукалова, 2008). В зоопланктоне отме-
чены повышенное содержание мертвых особей 
и различные патологии на организменном уров-
не в период цветений, что интерпретируется как 
последствия массового развития фитопланктона, 
среди которого велика доля потенциально-ток-
сичных видов (Семенова, 2009).

Во  время экстремального цветения в  июле 
2011  г. были отмечены массовые заморы рыбы, 
гибель моллюсков и  других беспозвоночных, 
рыбоядных птиц. По  поведению погибающих 
животных сделано предположение о  причине 
массовой гибели  — присутствии цианотоксинов 
в воде Куршского залива (Ежова и др., 2012). Экс-
периментальным путем нами было показано ток-
сическое действие природной воды Куршского 
залива, отобранной во время осенних цианобак-
териальных гиперцветений и содержащей микро-
цистины (их присутствие позднее детектировано 
аналитическими методами), на  различные груп-
пы животных организмов: планктонного рачка 
Daphnia magna (Straus, 1820) (Crustacea, Cladocera), 
эмбрионов легочного брюхоногого моллюска 
Lymnaea stagnalis (L., 1758) (Mollusca, Gastropoda) 
и  модельный вид рыб Poecilia reticulata (Peters, 
1859) (Pisces, Cyprinodontiformes). Выживание 
экспериментальных гидробионтов (только рыб), 
отмечено лишь при десятикратном разведении 
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фильтрата природной воды (Ежова и  др., 2014; 
Ежова, Смирнова 2016; Ежова и др., 2017).

ЗАКЛЮЧЕНИЕ
В  литорали западного побережья Куршского 

залива, крупнейшей гиперэвтрофной лагуны Бал-
тийского моря, в  период 2011–2018  гг. выявлено 
ежегодное регулярное присутствие микроцисти-
нов в  течение нескольких месяцев вегетацион-
ного сезона. Такое долгосрочное исследование 
в  южной части залива проведено впервые и  до-
казывает, что токсичность вод залива в  летний 
и  осенний сезоны вследствие присутствия ми-
кроцистинов  — характерное явление для данно-
го водоема в  современный период. Число проб, 
содержащих микроцистины, на  каждой станции 
наблюдения составило ≥50%. Более половины 
всех проб, отобранных за 2011–2018 гг., содержа-
ли микроцистины. Присутствие микроцистинов 
в  воде Куршского залива характерно для летнего 
и  осеннего сезонов, и  крайне редко в  весенний 
сезон. На всех станциях наблюдения вероятность 
присутствия микроцистинов в  воде была одина-
кова летом и  осенью. Наиболее часто токсины 
отмечали на  станциях, расположенных вблизи 
поселков Рыбачий и  Лесной. Доли проб, содер-
жащих токсины, также были максимальны вблизи 
пос. Рыбачий (66%) и пос. Лесной (65%). Высокое 
содержание микроцистинов (35% проб) наиболее 
характерно для самого южного участка побережья, 
более низкое (14%) отмечено на  самом северном 
участке литорали района исследования. Продук-
ция микроцистинов и их распределение в крупном 
высокотрофном водоеме  — процессы, зависящие 
от большого комплекса факторов, в числе которых 
могут быть влияние водных масс р. Неман и  то-
чечных источников биогенного загрязнения, оро-
графия берегов и система течений. Изучение этих 
аспектов остается актуальной задачей. 
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Presence of Total Microcystins in the Littoral of the Western Coast  
of the Curonian Lagoon of the Baltic Sea in 2011–2018  

by the Data of Immunochromatographic Analysis
M. M. Smirnova1, *, E. E. Ezhova1

1Shirshov Institute of Oceanology, Russian Academy of Sciences, Moscow, Russia
*e-mail: smirnova-mm@mail.ru

Using immunochromatographic express analysis, it was shown that hepatotoxic metabolites of cyanobacteria, 
microcystins, were present in the littoral of the western coast of the Curonian Lagoon in 2011–2018 
regularly during the summer and autumn months. More than half of all samples contained microcystins. The 
proportion of samples containing toxins is higher near large settlements. A high content of microcystins is 
more often recorded in the southern part of the coast. Water toxicity caused by the presence of microcystins 
is a characteristic feature of the Curonian Lagoon.

Keywords: cyanotoxins, microcystins, toxicity, Curonian Lagoon
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ВВЕДЕНИЕ
Водохранилища р. Волги отличаются высокой 

динамичностью состава и  структуры зооплан-
ктона (Структура…, 2018; Lazareva et al., 2014; 
Shurganova et al., 2019). Каскад волжских водохра-
нилищ с 1960‑х годов служит транзитным коридо-
ром для расселения северных видов на юг, а юж-
ных  — на  север, в  том числе чужеродных форм 
(Мордухай-Болтовской, Дзюбан, 1976; Lazareva, 
2019; Slyn’ko et al., 2002). Разнообразие биотопов, 
различия морфометрии водохранилищ р. Вол-
ги и  вариации их  гидродинамического режима 
способствуют неравномерному распределению 
планктона по  акватории (Волга…, 1978; Шурга-
нова и  др., 2017; Структура…, 2018). Изменчи-
вость термического режима, объема притока вод 
и  скорости водообмена определяют существен-
ные межгодовые колебания обилия зоопланкто-
на в  водоемах волжского каскада (Волга…, 1978; 
Структура…, 2018; Lazareva et al., 2014; Shurganova 
et al., 2019). 

Изучение формирования и  динамики био-
тических сообществ, в  том числе зоопланктона, 
в  новых крупных техногенных экосистемах на-
чалось в  1950‑х годах после заполнения первых 
водохранилищ (Рыбинское…, 1972; Волгоград-

ское…, 1977; Иваньковское…, 1978; Куйбышев-
ское…, 1983). Анализ результатов мониторинга 
зоопланктона р. Волги и  отдельных водохрани-
лищ ее  каскада представлен в  обзорных работах 
(Волга …, 1978; Структура…, 2018; Mineeva et al., 
2022). Распределение и  структура зоопланктона, 
значение в сообществе видов-вселенцев в р. Вол-
ге в  последнее десятилетие обобщено в  работах 
(Лазарева и др., 2018а, 2022; Lazareva, 2019). 

Цель настоящей работы  — анализ структуры, 
обилия зоопланктона каскада волжских водохра-
нилищ и  не  зарегулированного участка Нижней 
Волги по данным 2020–2021 гг., оценка роли ви-
дов-вселенцев, а также межгодовой вариабельно-
сти биомассы сообщества в  последнее десятиле-
тие. 

МАТЕРИАЛ И МЕТОДЫ ИССЛЕДОВАНИЯ
На р. Волге между городами Тверь и Волгоград 

расположены восемь водохранилищ, созданных 
в  период с  конца 1930‑х до  начала 1980‑х годов 
(табл.  1). Иваньковское, Угличское и  Рыбин-
ское вдхр. относятся к  региону Верхней Волги, 
Горьковское, Чебоксарское и  Куйбышевское  — 
к  Средней Волге, Саратовское и  Волгоградское, 
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В конце лета — начале осени 2020–2021 гг. исследован зоопланктон восьми водохранилищ р. Волги. 
Общая биомасса снижалась от 0.8–1.6 г/м3 сырой массы в Верхней Волге до 0.1–0.2 г/м3 в Нижней 
Волге. В акватории водохранилищ обилие зоопланктона достигало максимума 3.3 г/м3 в устьевых 
областях притоков. Кладоцера Daphnia galeata и копепода Mesocyclops leuckarti формировали осно-
ву биомассы (45–84%) большинства водохранилищ. В Волгоградском водохранилище преобладали 
кладоцеры Chydorus sphaericus и Bosmina cf. longispina (в сумме 43%), ниже плотины Волжской ГЭС — 
коловратки (56%) и копеподы Heterocope caspia (18%). Среди чужеродных видов доминировали ко-
пеподы Thermocyclops taihokuensis (локально  >90% биомассы) и  Acanthocyclops americanus (>35%). 
Обилие зоопланктона отрицательно коррелировало с  суточным притоком воды и  положительно 
с температурой воды. 
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а  также незарегулированный участок реки ниже 
г. Волгограда — к Нижней Волге (Волга…, 1978). 
Наибольшую площадь (>4000  км2) водного зер-
кала и  минимальную скорость водообмена (ко-
эффициент условного водообмена (К) <4 год-1) 
имеют Куйбышевское и Рыбинское вдхр., харак-
теризующиеся большими озеровидными плеса-
ми. Максимальная скорость водообмена (К  >19 
год-1) характерна для водохранилищ долинного 
типа Чебоксарского и  Саратовского, сохраняю-
щих форму медленно текущей реки. Средняя глу-
бина водоемов увеличивается вниз по течению р. 
Волги с 3.4 до 10 м (табл. 1). Максимальная глу-
бина (30–40 м) отмечена на затопленном русле р. 
Волги в  Куйбышевском, Саратовском и  Волго-
градском водохранилищах (Волга…, 1978). Глу-
бина в точках отбора проб варьировала в пределах 
1.5–5 м в прибрежье и 5–29 м в пелагиали водо-
хранилищ.

Гидрофизические характеристики. В  период 
работ наблюдали очень низкое (<350  м3/с) по-
ступление речных вод в  водоемы Верхней Вол-
ги, умеренное (1100–1800  м3/с) – в  Горьковское 
и  Чебоксарское вдхр. и  высокое (>4000  м3/с) 
в  остальные водоемы (табл.  1). Последнее свя-
зано с  большим объемом вод (2550  м3/с), посту-
павших в  Куйбышевское вдхр. из  р. Камы (Из-
менения..., 2023). Наполнение водохранилищ 
(исключая Рыбинское) в  период исследований 
было близко к  нормальному проектному уров-
ню, поэтому вода, поступающая в водоемы ниже 
Рыбинской ГЭС, транзитом пропускалась в  Ка-
спий. На участках основного русла р. Волги ниже 
устья р. Камы формировался промывной режим, 
не  способствовавший развитию озерных форм 
планктона. 

В период исследований концентрацию раство-
ренного в  воде кислорода, электропроводность 

и  температуру воды измеряли портативным дат-
чиком YSI ProODO (YSI, Inc., USA) от  поверх-
ности до дна с интервалом 1 м, в работе указаны 
средние значения для столба воды. Минерализа-
цию вод р. Волги принимали по  электропрово-
дности согласно данным датчика YSI ProODO, 
при расчете вручную использовали коэффициент 
0.75.

Минимальную минерализацию воды 
(<150 мг/л) наблюдали в Рыбинском и Горьков-
ском водохранилищах, питающихся в  основном 
водами таежных рек (табл.  1). Содержание со-
лей резко возрастало (>220 мг/л) в Чебоксарском 
вдхр. из-за поступления вод с повышенной мине-
рализацией (>400 мг/л) из правобережных прито-
ков (реки Ока и Сура). Ниже плотины Чебоксар-
ской ГЭС средняя минерализация волжской воды 
варьировала в  пределах 220–250  мг/л, в  устье-
вых областях некоторых притоков (реки Свияга 
и Курдюм) она возрастала до 300–600 мг/л. 

Прогрев вод водоемов Верхней Волги в  июле 
и  начале августа был высоким (22–24°C), близ-
ким к максимальному для сезона (табл. 1). Похо-
лодание до  11–17°C во  второй половине августа 
привело к  значительному снижению прогрева 
водоемов Средней и  Нижней Волги. В  Саратов-
ском и  Волгоградском водохранилищах в  нача-
ле сентября температура воды опустилась ниже 
20°C. В  водоемах Верхней Волги при высокой 
температуре и минимальном поступлении свежей 
речной воды отмечали застойные явления с  де-
фицитом растворенного в  воде кислорода (O2).  
В  Иваньковском вдхр. содержание O2 снижа-
лось до  3.5  мг/л (<45% насыщения) в  слое 0.5  м 
над дном на  25% станций. В  Угличском вдхр. 
наблюдали 2.3–4.5  мг/л (25–50% насыщения) 
в слое 2–7 м над дном на 56% станций, в Рыбин-

Таблица 1. Характеристика водохранилищ р. Волги 

Водохрани-
лище

Год 
заполнения S, км2 H, м К, год-1

П, м3/с М, мг/л Твод, °C
Данные 30.07–12.09.2021 г.

И 1937 327 3.4 10.6 – 199 ± 4 24.4 ± 0.6
У 1939–1943 249 5.0 10.1 90 194 ± 5 23.1 ± 0.2
Р 1940–1949 4550 5.6 1.9 310 139 ± 5 22.1 ± 0.1
Г 1955–1957 1591 5.5 6.1 1190 127 ± 2 20.9 ± 0.2
Ч 1981 1270 4.7 20.9 1780 227 ± 19 20.9 ± 0.2
К 1955–1957 6150 9.3 4.2 4360 250 ± 3 20.2 ± 0.2
С 1967–1968 1831 7.0 19.1 5400 226 ± 2 19.3 ± 0.3
В 1958–1960 3117 10.0 8.0 5290 220 ± 1 18.8 ± 0.4

Примечание. Здесь и в табл. 2, 4, 5: И — Иваньковское, У — Угличское, Р — Рыбинское, Г — Горьковское, Ч — Чебоксарское, 
К — Куйбышевское, С — Саратовское, В — Волгоградское водохранилища, НВ — незарегулированный участок р. Волги 
ниже г. Волгограда. Площадь зеркала (S), средняя глубина (H) и коэффициент условного водообмена (К) даны по: (Литви-
нов, 2000). Минерализация воды (М) по электропроводности и температура воды (Твод) приведены по замерам в сроки иссле-
дования; приток воды (П) указан по данным информера РусГидро (Изменения..., 2023), “–” – отсутствие данных.

ЛАЗАРЕВА и др.
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ЗООПЛАНКТОН ВОДОХРАНИЛИЩ р. ВОЛГИ: СТРУКТУРА, ОБИЛИЕ И ДИНАМИКА

ском — до 0.9–4 мг/л (10–45%) в слое 1–6 м над 
дном на 25% станций. Напротив, в р. Волге ниже 
Рыбинской ГЭС концентрация O2, как правило, 
была не  менее 6–7  мг/л (>70% насыщения), что 
не ограничивало развитие планктона. 

Сбор и  анализ зоопланктона. С  30  июля 
по  12  сентября 2021  г. комплексной экспедици-
ей Института биологии внутренних вод РАН об-
следованы 110 станций в  пелагиали, 14 в  лито-
рали и 24 в устьевых областях притоков (до 5 км 
выше устьевого створа) всех восьми волжских 
водохранилищ. С 3 по 6 сентября 2020 г. исследо-
ваны 17 пелагических станций незарегулирован-
ного участка р. Волги от г. Волгограда до дельты 
у г. Астрахань. Расположение и описание основ-
ных точек отбора проб приведено в  работе (Ла-
зарева и др., 2018б). При сравнительном анализе 
данных использованы материалы предшествую-
щих экспедиций по  р. Волге и  отдельным водо-
хранилищам с 2010 г., частично опубликованные 
в работах (Лазарева, 2010; Лазарева и  др., 2018а; 
Lazareva et al., 2014), с дополнениями за последу-
ющие годы (2022 г).

Пробы зоопланктона отбирали малой сетью 
Джеди (диаметр входа 12 см, сито с ячеей 74 мкм) 
тотально от  дна до  поверхности воды. Весь зоо-
планктон фиксировали 4%-ным формалином. 
Объем профильтрованной воды определяли 
по формуле цилиндра с основанием равным пло-
щади входа сети и  высотой равной расстоянию 
ее хода в толще воды.

В  лаборатории пробы зоопланктона просма-
тривали в  камере Богорова под микроскопами 
StereoDiscovery v. 12 (Carl Zeiss, Jena) и ADF U300 
(ADF, China). Состав видов идентифицировали 
по работам (Кутикова, 1970; Боруцкий и др., 1991; 
Степаньянц и др., 2015; Wilke et al., 2018; Коров-
чинский и др., 2021).

В  пробах определяли численность (экз./м3) 
и  биомассу (г/м3 сырой массы) каждого вида, 
их  суммарные значения для трех таксономиче-
ских групп (Rotifera, Cladocera, Copepoda), так-
же учитывали обилие меропланктона (Dreissena 
veliger). Биомассу оценивали по  формулам свя-
зи индивидуальной массы с  длиной тела живот-
ных (Ruttner-Kolisko, 1977; Балушкина, Винберг,  
1979). Численность видов подсчитывали с  уче-
том науплиальных и  копеподитных стадий раз-
вития Copepoda (Лазарева, 2010). Рассчитыва-
ли суммарные численность и  биомассу всего 
зоопланктона. Доминантные виды выделяли 
по их относительной биомассе (>5% общей био-
массы зоопланктона). 

Структура зоопланктонного сообщества во-
дохранилищ исследована с помощью кластерно-
го анализа, проведенного методом одиночного 
присоединения. В  качестве меры различия до-
минантных комплексов использовано нормиро-
ванное эвклидово расстояние. Индекс сходства 

структуры доминантных комплексов вычисляли 
по  формуле Чекановского–Съеренсена в  форме 
“b” (Песенко, 1982)

Корреляционный анализ связи между биомас-
сой зоопланктона, притоком вод и  температура-
ми воды и воздуха проводили с помощью параме-
трического коэффициента Пирсона. Для расчетов 
использовали пакет статистических программ 
STATISTICA for Windows v. 12.5 (StatSoft Russia).

РЕЗУЛЬТАТЫ ИССЛЕДОВАНИЯ
Доминанты и  структура сообщества. В  пела-

гиали водохранилищ в  августе основную часть 
биомассы (70–90%) формировали 16 видов зоо-
планктона, преобладали ракообразные (12 видов) 
(табл.  2). В  каждом водоеме доминировали 3–7 
видов, наиболее высокий уровень доминирова-
ния зарегистрирован в Иваньковском, Угличском 
и Чебоксарском водохранилищах. Здесь кладоце-
ра Daphnia galeata Sars, 1863 образовывала 56–69% 
общей биомассы зоопланктона. Этот вид и копе-
пода Mesocyclops leuckarti (Claus, 1857) были глав-
ными доминантами (в сумме 45–84% биомассы) 
в  большинстве водохранилищ р. Волги. Только 
в  Волгоградском водохранилище ведущее значе-
ние в структуре сообщества (в сумме 43% биомас-
сы) переходило к Chydorus sphaericus (Müller, 1776) 
и Bosmina cf. longispina Leydig, 1860. На незарегу-
лированном участке реки ниже плотины Волж-
ской ГЭС преобладали коловратки (56%) и пон-
то-каспийская копепода Heterocope caspia Sars, 
1897 (18%). Наборы второстепенных доминантов 
(5–25% биомассы) от водоема к водоему заметно 
различались. Среди них чаще других отмечали 
гибридную кладоцеру Bythotrephes brevimanus × B. 
cederstroemii (Горьковское, Чебоксарское и  Куй-
бышевское водохранилища) и чужеродную копе-
поду Acanthocyclops americanus (Marsh, 1893), пре-
имущественно форму A. spinosus (Чебоксарское, 
Куйбышевское и Волгоградское водохранилища).

В  устьевых областях притоков и  на  мелко-
водьях водохранилищ в  состав доминантов вхо-
дили 11 видов, среди них отмечены в  основном 
(>50%) те  же виды, что и  в  пелагиали (табл.  3). 
В  водоемах Верхней Волги главными доминан-
тами в указанных биотопах были Daphnia galeata 
и  Mesocyclops leuckarti (в  сумме 26% биомассы). 
В  ряде устьевых областей притоков, особенно 
в  реках Себла и  Большой Юг, высокой числен-
ности (209–755  тыс. экз./м3) достигала южная 
коловратка Brachionus diversicornis (Daday, 1883). 
Ее вклад в биомассу зоопланктона был в среднем 
12%, локально превышал 40% (>8 г/м3). 

В  водохранилищах Средней и  Нижней Вол-
ги доминантный комплекс сообщества устье-
вых областей притоков формировали преи-
мущественно ракообразные. В  Средней Волге 
преобладали (в  сумме  >70% биомассы) Daphnia 
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galeata и  Chydorus sphaericus, ниже устья р. Сура 
к  доминантам относился недавний вселенец 
Thermocyclops taihokuensis Harada, 1931. В  устьях 
притоков водохранилищ Нижней Волги доми-
нировали (в  сумме  >50%) Mesocyclops leuckarti, 
Chydorus sphaericus и  Daphnia cucullata Sars, 1862. 
Последний вид был характерен (в среднем 8–14% 
биомассы) для большинства притоков всех водо-
хранилищ р. Волги. Локально в притоках Рыбин-
ского вдхр. (реки Себла, Кесьма и Сить) на рас-
стоянии 1–5  км от  устьевого створа D.  cucullata 
формировала биомассу до 2 г/м3 или 20–50% об-
щей биомассы зоопланктона.

Исключением была р. Ока — крупнейший пра-
вобережный приток р. Волги, впадающий в  Че-
боксарское вдхр. В  ее  устьевой области в  2021  г. 
по  численности (95%) и  биомассе (40–55%) пре-
обладали коловратки, в  основном виды рода 
Brachionus (B.  angularis Gosse, 1851, B.  calyciflorus 
Pallas, 1766 и  B. budapestinensis Daday, 1885). 
По  этим индикаторным видам шлейф окского 
планктона прослеживался вдоль правого берега 
водохранилища до  г. Кстово, где коловратки все 
еще формировали 80% численности и 16% биомас-
сы сообщества. Суммарная численность указан-
ных трех видов достигала 120 тыс. экз./м3 в р. Оке,  
у г. Кстово она снижалась до 8 тыс. экз./м3.

По структуре доминантного комплекса пела-
гического зоопланктона водохранилища р. Волги 
объединялись в три группы (рис. 1). Наибольшее 
сходство (>60%) наблюдали для Иваньковского, 

Угличского и Чебоксарского водохранилищ, что 
определялось высоким вкладом в биомассу сооб-
щества (56–69%) Daphnia galeata во всех трех во-
доемах (табл.  2). Сопоставимая доля этого вида 
(24–29%) в зоопланктоне Рыбинского, Горьков-
ского и  Куйбышевского водохранилищ стала 
основой для объединения их  еще в  одну груп-
пу. Наиболее сильно от  всех остальных водое-

Таблица 3. Доминантные (>5% B) виды летнего зоопланктона мелководий и устьевых областей притоков водо-
хранилищ р. Волги

Таксон
Участок

Верхняя Волга Средняя Волга Нижняя Волга
N %В N %В N %В

Crustacea
Daphnia galeata 3.05 15 5.01 20 0.47 7
Mesocyclops leuckarti 71.7 11 19.6 – 20.4 21
Daphnia cucullata 7.29 8 1.92 8 3.77 14
Diaphanosoma orghidani 5.30 7 0.04 – 0.04 –
Thermocyclops crassus 20.0 6 0.69 – 3.78 –
Diaphanosoma brachyurum 1.82 5 0 0 0 –
Chydorus sphaericus 3.66 – 50.3 35 14.8 18
Thermocyclops taihokuensis 0 0 29.1 18 1.25 –
Acanthocyclops americanus 0 0 4.33 – 6.05 8
Rotifera
Brachionus diversicornis 36.4 12 0.2 – 0 0
Asplanchna priodonta 1.37 7 0 0 0 0

Примечание. Верхняя Волга: Иваньковское, Угличское и  Рыбинское водохранилища; Средняя Волга: Горьковское,  
Чебоксарское и Куйбышевское водохранилища; Нижняя Волга: Саратовское, Волгоградское и незарегулированный участок  
р. Волги ниже г. Волгограда.
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Рис. 1. Группировка водохранилищ р. Волги по уров-
ню различия структуры доминантного комплекса. 
И — Иваньковское, У — Угличское, Р — Рыбинское, 
Г  — Горьковское, Ч  — Чебоксарское, К  — Куйбы-
шевское, С — Саратовское, В — Волгоградское водо-
хранилище.
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мов отличались водохранилища Нижней Волги. 
Эти различия вызваны уменьшением значения 
D.  galeata (11% биомассы) в  сообществе Сара-
товского вдхр. и  сменой главных доминантов 
в Волгоградском вдхр. (табл. 2). Речной участок 
р. Волги ниже г. Волгограда почти со всеми во-
дохранилищами не  имел общих доминантных 
видов.

Значение в сообществе видов-вселенцев. В 2015– 
2021 г. в р. Волге зарегистрированы шесть понто- 
каспийских ракообразных вселенцев, три чуже-
родных вида из других регионов мира, а также три 
южных вида рода Diaphanosoma, расселяющихся 
к северу от места слияния р. Волги и р. Камы — 
границы таежной зоны (табл.  4). Ряд северных 
бореально-арктических форм постоянно встре-
чались южнее устья р. Камы в степной и полупу-
стынной зоне, часть из них была многочисленна.

В 2021 г. наибольшую численность в волжских 
водохранилищах формировали два чужеродных 
вида копепод: недавний вселенец восточноа-
зиатский Thermocyclops taihokuensis (до  230  тыс. 
экз./м3) и  североамериканский Acanthocyclops 
americanus (до 86 тыс. экз./м3). Вид A. americanus 
обитал по  всему каскаду водохранилищ р. Вол-
ги (табл.  4). Локально он  формировал 30–60% 
численности и  до  14% биомассы ракообразных 
в  средней части Иваньковского вдхр., а  также 
40–75% и  11–36% соответственно в  озерной ча-
сти Чебоксарского вдхр.. Вселенец входил в  со-
став доминантов пелагиали и  устьевых областей 
притоков водохранилищ (табл. 2, 3). В  2021  г. 
Thermocyclops taihokuensis обнаружен от  средне-
го участка Чебоксарского вдхр. у  пос. Макарьев 
до  дельты р. Волги у  г.  Астрахань (табл.  4), вид 
наиболее многочислен в  устьевых областях при-

Таблица 4. Встречаемость ракообразных вселенцев в р. Волге в 2015–2021 гг.

Вид Годы первых 
находок

Водохранилище
И У Р Г Ч К С В НВ

Понто-каспийские виды
Cornigerius maeoticus (Pengo, 1879) 1970‑е – – – – – + + + +
Podonevadne trigona ovum (Zernov, 1901) 2000‑е – – – – – – – + +
Cercopagis pengoi (Ostroumov, 1891) 1970‑е – – – – – + – + –
Heterocope caspia Sars, 1897 1950‑е – – – – – ++ ++ ++ +++
Eurytemora velox (Lilljeborg, 1853) 2015 + + + + + + – – +
E. caspica Sukhikh et Alekseev, 2013 1890‑е – – – – – ++ – ++ +

Чужеродные виды других регионов
Acanthocyclops americanus March, 1893 1960‑е ++ + + ++ ++ ++ ++ +++ ++
Thermocyclops taihokuensis Harada, 1931 2010‑е – – – – ++ + ++ ++ ++
Calanipeda aquaedulcis Kritschagin, 1873 1960‑е – – – – – ++ + ++ +++

Южные виды
Diaphanosoma orghidani Negrea, 1982 2000‑е* ++ + + ++ +++ ++ + + +
D. mongolianum Ueno, 1938 2021* – – – + + + + + +
D. cf. dubium Manuilova, 1964 2016* – – – – + – – – –

Северные виды
Limnosida frontosa Sars, 1862 1940‑е** ++ + +++ ++ ++ ++ – + –
Bosmina s. str. coregoni Baird, 1857 1940‑е** ++ + ++ + ++ ++ ++ +++ ++
B. cf. longispina Leydig, 1860 1940‑е** + + ++ +++ ++ ++ ++ ++ +++
B. cf. crassicornis (Lilljeborg, 1887) 1940‑е** + + ++ ++ + ++ ++ +++ ++
Bythotrephes brevimanus × B. 
cederstroemii 1940‑е** ++ +++ ++ ++ ++ ++ ++ ++ +

Eudiaptomus gracilis (Sars, 1863) 1940‑е** ++ ++ +++ +++ +++ ++ ++ ++ +
E. graciloides (Lilljeborg, 1888) 1940‑е** ++ ++ ++ + + + + + –

Примечание. “+++” – вид встречался в большинстве проб (>80%), “++” – вид обычен (30–79% проб), “+” – редок (<30% 
проб), “–” – не обнаружен; жирным шрифтом выделена граница бореальной зоны. 
* Находки севернее устья р. Камы.
** Находки южнее устья р. Камы. Первые находки вселенцев указаны по работам (Мордухай-Болтовской, Дзюбан, 1976;  
Тимохина, 2000; Лазарева, 2010, 2012; Лазарева и др., 2018а, 2022; Lazareva, 2019; Mineeva et al., 2022).
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токов. На него приходилось ~50% численности и 
~30% биомассы ракообразных в устьевой области 
р. Сура (Чебоксарское вдхр.) и >90% обоих пока-
зателей в р. Свияга (Куйбышевское вдхр.).

Средиземноморская копепода Calanipeda 
aquaedulcis Kritschagin, 1873 обычна от  устья 
р. Кама до дельты р. Волги. Однако в 2021 г. она 
была немногочисленна и достигала 35% числен-
ности (8  тыс. экз./м3) и  40% биомассы только 
в  Волго-Камском плесе Куйбышевского вдхр. 
Малочисленными были большинство понто- 
каспийских видов, обитающих в  основном 
в той же части р. Волги. Среди них лишь копепо-
да Eurytemora velox обнаружена единично почти 
во  всем каскаде волжских водохранилищ. Ко-
пепода Heterocope caspia достигала численности 
до 7 тыс. экз./м3 и 20–25% обилия ракообразных 
в Тетюшинском и Ундорском плесах Куйбышев-
ского вдхр., вид входил в состав доминантов пе-
лагиали водоема (табл.  2). Остальные вселенцы 
из Каспия отмечены единично.

Среди южных видов в  водохранилищах таеж-
ной зоны волжского бассейна в 2021 г. наиболь-
шая численность (>50 тыс. экз./м3) зарегистриро-
вана у Diaphanosoma orghidani, в настоящее время 
обитающей по  всей р. Волге (табл.  4). Макси-
мальное обилие этого вида выявлено в  устьевых 
областях притоков Рыбинского водохранилища 
(реки Себла, Сить, Кесьма, Ухра, Согожа и Боль-
щой Юг), его вклад в численность зоопланктона 
достигал 10–35%. В притоках Верхней Волги вид 
входил в состав доминантов и формировал в сред-
нем 7% биомассы зоопланктона (табл. 3).

С 2016 по 2021 гг. в р. Волге отмечено заметное 
увеличение встречаемости D.  mongolianum Ueno, 
1938. Вид впервые обнаружен (до 1 тыс. экз./м3)  
в  2016  г. в  Горьковском вдхр. (Костромской 
разлив и  участок у  г. Плес) и  озерной части 
Чебоксарского вдхр. вблизи г.  Васильсурск. 
В  2018  г. его зарегистрировали (<100 экз./м3)  
в устьевой области рек Сура и Ветлуга (Чебоксар-
ское вдхр.). В 2021 г. D. mongolianum впервые най-
дена в Черемшанском заливе и устьевой области 
р. Уса (160–290 экз./м3) в  Куйбышевском вдхр., 
максимальная численность (3  тыс. экз./м3) вида 
отмечена в устьевой области р. Курдюм в Волго-
градском вдхр. Также в 2021 г. в устье р. Ока впер-
вые единично зарегистрирована D. cf. dubium. Все 
три вида приурочены к  наиболее прогреваемым 
участкам водохранилищ (мелководные заливы, 
устьевые области притоков), их  обнаруживали 
обычно в годы с теплым летом. 

Северные виды отмечены фактически по всей 
р. Волге, к югу от таежной зоны они расселяются 
с течением реки. Максимальной встречаемостью 
южнее устья р. Камы характеризовались кладо-
церы рода Bosmina и Eudiaptomus gracilis (табл. 4). 

В 2021 г. все три морфотипа Bosmina (Eubosmina) 
coregoni Baird, 1857 были наиболее многочис-
ленны в  Волгоградском вдхр. Локально в  этом 
водоеме Bosmina cf. longispina достигала 7.5  тыс. 
экз./м3 или  20% численности ракообразных, что 
даже выше обилия вида в Рыбинском вдхр. (мак-
симально 2.4  тыс. экз./м3). Вид входил в  состав 
главных доминантов (19% биомассы) пелагиали 
Волгоградского вдхр. (табл. 2). Наибольшая чис-
ленность Bosmina s. str. coregoni (9  тыс. экз./м3) 
и B. cf. crassicornis (1 тыс. экз./м3) также отмечена 
в  Волгоградском вдхр. Однако эти виды встре-
чались реже и не входили в число доминантных. 
Количество Eudiaptomus gracilis в  Нижней Волге 
не превышало 250 экз./м3.

Численность и биомасса. Наибольшую биомас-
су зоопланктона (>0.8 г/м3) в  конце лета 2021  г. 
регистрировали в  Верхней Волге, ниже плоти-
ны Рыбинской ГЭС она не  превышала 0.3 г/м3 
(рис. 2). Основу биомассы (60–80%) в водохрани-
лищах формировали кладоцеры и лишь в Куйбы-
шевском — копеподы (55%) (табл. 5). Максимум 
численности зоопланктона (150 ± 46 тыс. экз./м3)  
наблюдали в  Иваньковском вдхр., мини-
мум (20 ± 3  тыс. экз./м3) – в  Саратовском 
(рис. 2). В  большинстве водохранилищ осно-
ву численности сообщества (~90%) образо-
вывали почти поровну копеподы и  коловрат-
ки, только в  Иваньковском вдхр. заметно 
преобладали (>60%) коловратки, а  в  Угличском  
(>70%) – кладоцеры (табл. 5). На речном участке 
р. Волги ниже г. Волгограда коловратки формиро-
вали 90% численности и 70% биомассы. Количе-
ство велигеров моллюсков рода Dreissena было не-
велико, максимальные значения (>21 тыс. экз. /м3)  
отмечены в  Иваньковском вдхр. (табл. 5). Их 
вклад в численность сообщества не превышал 15, 
в биомассу — 8%.

Распределение численности и  биомассы со-
общества по  продольному профилю волжского 
каскада было близко к  отмеченному в  предыду-
щие годы, однако в 2021 г. значения обоих пока-
зателей в  большинстве водохранилищ оказались 
немного ниже, чем в 2013–2017 гг. (рис. 2). 

По  акватории водохранилищ р. Волги оби-
лие зоопланктона распределено неравномер-
но. Повсеместно его наибольшее количество 
регистрировали в  устьевых областях притоков, 
наименьшее  — в  пелагиали (рис.  3). Уменьше-
ние количества зоопланктона от  Верхней Волги 
к Нижней Волге отмечено во всех биотопах. В пе-
риод с 2010 по 2022 гг. наблюдали существенные 
(до семи раз) межгодовые колебания летней (ав-
густ) биомассы зоопланктона в  Иваньковском, 
Рыбинском и  Чебоксарском водохранилищах 
(рис. 4а). Максимальные значения (>2 г/м3) реги-
стрировали в 2010, 2012 и 2022 гг., минимальные 
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(<1 г/м3) – в 2015 и 2017 гг. Анализ литературных 
данных показал, что с 1960 по 2021 г. наибольшую 
биомассу сообщества всегда отмечали в  Ивань-
ковском вдхр., минимальную  — в  Чебоксарском 
(рис. 4б). В последнее десятилетие в Иваньковском 
вдхр. наблюдается тенденция к  снижению в  1.5–
2 раза обилия зоопланктона (с 2–3 до 1.5 г/м3). Для 
Рыбинского и  Чебоксарского водохранилищ вы-
явлены периодические фактически синхронные 
колебания биомассы с максимумами в 1980–1990‑х 
и 2010‑х годах. В обоих водоемах уровень биомассы 
зоопланктона в 2010–2021 гг. был близок к таково-
му 1980–1999 гг. 

Влияние абиотических факторов среды. Обилие 
зоопланктона отчетливо снижалось вниз по  те-
чению р. Волги. Численность и  биомасса пела-
гического зоопланктона значимо отрицательно 
коррелировали со среднесуточным притоком вод 
в водохранилища (r = –0.76, p <0.05). Кроме того, 
биомасса была положительно связана с темпера-
турой воды р. Волги (r = 0.80, p <0.05). 

В последние 13 лет (2010–2022 гг.) для озеро-
видного, наиболее подробно обследованного Ры-
бинского вдхр., зарегистрирована положительная 

связь биомассы зоопланктона в  августе с  темпе-
ратурой воды (r = 0.80, p <0.01), а также с темпера-
турой воздуха в месяце (июль), предшествующем 
отбору проб (r = 0.70, p <0.01). Для Чебоксарского 
и Иваньковского водохранилищ долинного типа 
с  высоким коэффициентом водообмена подоб-
ных связей не выявлено.

В 2021 г. более половины участков затопленно-
го русла р. Волги в Угличском вдхр. характеризо-
вались низким содержанием О2 в слое 2–8 м над 
дном. На участках в нижней части водохранили-
ща вблизи городов Калязин и Углич регистриро-
вали содержание О2 2.5–4.5 мг/л в слое 7–8 м над 
дном (до 40% столба воды). При этом наблюдали 
снижение на  35–40% численности и  биомассы 
сообщества относительно участков без дефицита 
О2, которое происходило из-за уменьшения ко-
личества кладоцер и коловраток (табл. 6). Состав 
доминантных видов ракообразных не изменялся, 
но снижалась доля Daphnia galeata и заметно воз-
растал (до  85%) вклад в  численность ракообраз-
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Рис. 2. Численность (а) и биомасса (б) пелагического 
зоопланктона р. Волги. Здесь и на рис. 3 приведено 
среднее с  его стандартной ошибкой; данные 2013–
2017 гг. (по: (Лазарева и др. 2018a)) с дополнениями; 
обозначения водохранилищ, как на рис. 1, НВ — не-
зарегулированный участок р. Волги ниже г.  Волго-
града.
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Рис.  3. Распределение численности (а) и  биомас-
сы (б) зоопланктона по  акватории водохранилищ 
р.  Волги в  2021  г. 1 – Верхняя Волга, 2 – Средняя 
Волга, 3 – Нижняя Волга.
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Рис. 4. Вариации летней биомассы зоопланктона некоторых водохранилищ р. Волги в 2010–2022 гг. (а) и в 1960–
2021 гг. (б). 1 – Иваньковское, 2 – Рыбинское, 3 – Чебоксарское водохранилища. Данные за период до 2010 г. (по: 
(Волга…, 1978; Иваньковское…, 1978; Столбунова, 1999, 2009; Шурганова, 2007; Лазарева, 2010; Лазарева и др., 2018а; 
Структура…, 2018; Lazareva et al., 2014; Shurganova et al., 2019)).

ных циклопоидных копепод (Mesocyclops leuckarti 
и Thermocyclops crassus (Fisher, 1853)). В условиях 
дефицита О2 отмечено фактически полное исчез-
новение доминантных коловраток рода Synchaeta 
и  замена их  мелкими видами родов Pompholyx, 

Keratella и Trichocerca, которые обычны для эвтро-
фированных водоемов с  дефицитом О2. Общая 
численность Rotifera снижалась в 5 раз, а количе-
ство велигеров моллюсков рода Dreissena умень-
шалось вдвое.

ЛАЗАРЕВА и др.
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ОБСУЖДЕНИЕ РЕЗУЛЬТАТОВ
Результаты исследований 2020–2021 гг. указы-

вают на значимое снижение количества зооплан-
ктона от водохранилищ Верхней Волги к водохра-
нилищам Нижней Волги, которое прослеживалось 
и ранее (Лазарева и др., 2018а). Выявлена досто-
верная обратная связь обилия летнего зооплан-
ктона с  суточным притоком вод в  водохранили-
ща. Промывной режим, формирующийся при 
максимальном наполнении водохранилищ в  ме-
жень вдоль русла р. Волги и усиливающийся ниже 
слияния рек Волги и Камы, лимитирует развитие 
озерных форм зоопланктона, способных образо-
вывать наибольшую биомассу сообщества. Влия-
ние на зоопланктон водохранилищ особенностей 
гидрологического режима и, в частности, скоро-
сти водообмена отмечали еще в 1960‒1970‑х годах 
(Волга…, 1978). 

Трофический статус водохранилищ р. Волги, 
определенный по  хлорофиллу а  фитопланкто-
на, варьируется год от года (Минеева и др., 2020, 
2022). В  2019‒2020  гг. статус экосистем Ивань-

ковского, Угличского и  Чебоксарского водо-
хранилищ определен как эвтрофный (Минеева 
и др., 2022). Для Горьковского и Куйбышевского 
водохранилищ выявлены вариации от  мезотро-
фии до  умеренной эвтрофии, водохранилища 
Рыбинское, Саратовское и  Волгоградское отне-
сены к  мезотрофным. Вкупе с  гидрологически-
ми факторами это, вероятно, тоже способствует 
поддержанию существенно более низкого оби-
лия зоопланктона в  мезотрофных водохранили-
щах Нижней Волги. Группировка водохранилищ 
по структуре зоопланктона (рис. 1) близка к тако-
вой по уровню трофности (Минеева и др., 2022). 
Это подтверждает влияние трофических условий 
на развитие летнего зоопланктона.

В августе 2021 г. зарегистрирован очень боль-
шой вклад кладоцер (60–80%) в  биомассу со-
общества во  всех водохранилищах р. Волги, 
за  исключением Куйбышевского (35%). Даже 
в  Угличском вдхр., где локально отмечали зна-
чительный дефицит растворенного О2, кладоце-
ры (в  основном Daphnia galeata) образовывали 

Таблица 6. Изменение обилия и структуры зоопланктона Угличского водохранилища при формировании дефи-
цита О2 (<5 мг/л) в августе 2021 г.

Показатель
О2 >5 мг/л

во всем столбе воды
О2 <5 мг/л (2.5–4.5 мг/л) 

в слое 7–8 м над дном
Медиана, 

тыс. экз./м3 % N Медиана, 
тыс. экз./м3

% N

N 67.0 – 43.0 –
В 1.22** – 0.75** –
Nclad 8.0 17.0 5.0 13.0
Ncop 39.0 83.0 34.0 87.0
Veliger 2.0 – 1.0 –
Crustacea:
Daphnia galeata 7.0 15.0 5.0 13.0
Mesocyclops leuckarti 31.0 66.0 28.0 72.0
Thermocyclops crassus 5.0 11.0 5.0 13.0
Rotifera:
Nrot 16.0 24.0* 3.0 7.0*
Synchaeta pectinata 6.0 38.0 0.0 0.0
S. oblonga 7.5 47.0 0.0 0.0
Pompholyx sulcata 1.2 8.0 0.9 30.0
Keratella cochlearis 0.9 6.0 0.6 20.0
Trichocerca similis 0.0 0.0 0.5 17.0

Примечание. Численность: N — общая зоопланктона, Nclad — Cladocera, Ncop — Copepoda, Nrot — Rotifera, Veliger — личинок 
Dreissena; В — общая биомасса зоопланктона; “–” – показатель не может быть рассчитан.
*Доля в общем количестве зоопланктона (Crustacea + Rotifera).
**Биомасса (В) приведена в г/м3.
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в  среднем  >80% общей биомассы зоопланктона 
(табл.  2). В  этом водоеме с  2013  г. содержание 
кислорода  <5  мг/л наблюдается в  слое до  11  м 
над дном (Лазарева и  др., 2018б). В  Иваньков-
ском вдхр. ранее отмечали снижение доли кла-
доцер до  ~30% биомассы зоопланктона из-за 
заморных явлений на  русле р. Волги (Лазарева 
и др., 2018б). Однако 2021 г. в этом водоеме заре-
гистрирован лишь придонный дефицит О2 на не-
большом количестве станций, а вклад кладоцер 
в биомассу сообщества достигал 75%. Это близко 
к отмеченному в 1970‒1990‑х годах, когда в кон-
це лета доля кладоцер превышала 60% биомассы 
зоопланктона (Иваньковское…, 1978; Столбуно-
ва, 1999, 2009). 

В  Чебоксарском вдхр. выделяют отдельную 
правобережную речную группировку зооплан-
ктона, образованную биостоком из  р. Ока, 
ее шлейф прослеживается вдоль правого берега 
р. Волги до  г. Кстово, иногда до  пос. Лысково 
(>75  км ниже г.  Нижнего Новгорода) (Шурга-
нова и  др. 2003, 2022; Shurganova et al., 2019). 
В 2021 г. почти всю численность (>90%) и >40% 
биомассы зоопланктона устьевой области р. Ока 
формировали коловратки рода Brachionus, что 
отмечали и ранее (Шурганова и др. 2003; Лаза-
рева и др., 2018а). Окский планктон прослежи-
вался вдоль правого берега Чебоксарского вдхр. 
до г. Кстово (>20 км ниже г. Нижнего Новгоро-
да), ниже по течению он размывался волжской 
водой. Высокую численность коловраток рода 
Brachionus указывают также для нижнего тече-
ния некоторых других крупных притоков р. Вол-
ги (р. Цивиль) (Подшивалина, 2021). 

В устьевых областях прочих притоков водохра-
нилищ р. Волги в 2021 г. преобладали ракообраз-
ные, среди них высокую биомассу образовывали 
виды рода Daphnia (D. galeata и D. cucullata). Эти 
два вида, особенно D. cucullata, отмечают как 
наиболее массовые в  эвтрофированных устье-
вых областях притоков Средней Волги (Под-
шивалина, 2021; Zhikharev et al., 2022). Там  же 
были многочисленны чужеродные виды копе-
под Thermocyclops taihokuensis и  Acanthocyclops 
americanus, а в притоках Верхней Волги в массе 
обнаруживали теплолюбивую южную кладоцеру 
Diaphanosoma orghidani. Эти три вида и  некото-
рые другие вселенцы (копепода Eurytemora velox, 
коловратка Keratella tropica) обычны в  притоках 
волжских водохранилищ (Лазарева, 2012; Под-
шивалина, 2021; Лазарева и др., 2022; Zhikharev 
et al., 2022). Это подтверждает сделанное ранее 
заключение об  аккумуляции вселенцев с  юга 
в  высокопродуктивных и  хорошо прогреваемых 
устьевых областях притоков р. Волги с последу-
ющим расселением в  акваторию водохранилищ 
(Лазарева, 2010, 2012; Лазарева и др., 2022). В пе-
лагиали водохранилищ заметную численность 
и  биомассу формировали только два вселен-

ца Acanthocyclops americanus и  Heterocope caspia 
(табл. 2).

С 1990‑х гг. в Куйбышевском вдхр. >50% био-
массы зоопланктона формируют копеподы, сре-
ди них преобладает H. caspia (Тимохина, 2000; 
Куйбышевское…, 2008; Лазарева и  др., 2018а). 
Однако в  августе 2021  г. численность Calanoida 
оказалась низкой (в  среднем ~3  тыс. экз./м3),  
в  планктоне водохранилища доминирова-
ли Cyclopoida (в  среднем ~22  тыс. экз./м3),  
преимущественно Mesocyclops leuckarti. Подоб-
ную ситуацию наблюдали также в  Саратов-
ском и  Волгоградском водохранилищах, здесь 
тоже значительную часть биомассы сообщества 
(до  40%) определяли Cyclopoida, а  Calanoida 
даже не  входили в  состав доминантов (табл. 2). 
Для сравнения, в  2015‒2017  гг. на  долю все-
ленцев Heterocope caspia и  Calanipeda aquaedulcis 
в этих водоемах приходилось 35‒50% биомассы 
копепод и 10‒15% общей биомассы зоопланкто-
на (Лазарева и др., 2018а).

В  2021  г. средняя биомасса зоопланктона 
в Иваньковском вдхр. (0.9 г/м3) фактически не от-
личалась от  зарегистрированной в  2010‑х годах. 
Ее  современный уровень существенно (до  двух 
раз) ниже по  сравнению с  1980‒1990‑е годами 
(2‒3 г/м3) (Столбунова, 1999, 2007). Напротив, 
в Угличском вдхр., биомасса сообщества (1.1 г/м3)  
оказалась выше наблюдавшейся в  эти сроки  
(~0.8 г/м3) в середине 1980‑х (Столбунова, 1999). 
Еще более высокой (1.4 г/м3) она была в  2010‑х 
годах (Лазарева и др., 2018а). В Рыбинском вдхр. 
во второй половине лета 2021 г. средняя биомас-
са зоопланктона (1.6 г/м3) оказалась даже выше, 
чем жарким летом 2010 г. (1.4 г/м3) (Lazareva et al., 
2014). Высокая биомасса (в среднем 1.3 г/м3) от-
мечена в водоеме и в предыдущие годы (Лазарева 
и др., 2018а). Это заметно выше обычных ее зна-
чений (0.8‒1.0 г/м3) в конце лета, зарегистриро-
ванных в 2004‒2009 гг. и 1960‒1970‑х годах (Ры-
бинское…, 1972; Лазарева, 2010).

Многолетние колебания биомассы зооплан-
ктона водоемов Верхней Волги носят квазипе-
риодический характер с  периодом ~20  лет, пик 
биомассы (до  3 г/м3 в  среднем за  май‒октябрь) 
наблюдали в  1980‑х годах (Лазарева, 2010). 
С  2010  г. в  Рыбинском вдхр. происходит оче-
редной подъем биомассы (Лазарева и  др., 2018а; 
Mineeva et al., 2024). Ее средние значения (1.5 ± 
0.3 г/м3) в 1980‒1990‑х и 2010‑х годах фактически 
сравнялись (рис. 4б). В Угличском вдхр. рост био-
массы, вероятно, дополнительно усилился за счет 
повышения трофического статуса экосистемы. 
С  2015  г. этот водоем классифицируют как ста-
бильно эвтрофный, тогда как в  конце прошлого 
века он был мезотрофным (Минеева и др., 2020, 
2022).
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Средняя биомасса зоопланктона в  Горьков-
ском вдхр. в августе 2021 г. была низкой (0.3 г/м3),  
на  речном участке водоема– <0.1  г/м3, на  озер-
ном  – ≤0.8 г/м3. Это сопоставимо с  таковой 
(0.2‒0.7 г/м3) в 2000‒2010‑х годах в речной части 
водоема (Ривьер, 2007; Шурганова, 2007; Lazareva 
et al., 2014). На его озерном участке в конце лета 
биомасса обычно выше и  достигает 1‒4 г/м3  
(Ривьер, 2007; Lazareva et al., 2014; Шурганова 
и др., 2017; Лазарева и др., 2018а). 

Низкой (в среднем 0.4 г/м3) была биомасса со-
общества в  Чебоксарском вдхр., ее  значения со-
впадают с отмеченными сравнительно холодным 
летом 2008  г. (Lazareva et al., 2014). Низкие зна-
чения (0.1‒0.5 г/м3) указывают как обычные для 
верхней речной части водохранилища (Шурга-
нова и др., 2003; Шурганова, 2007; Охапкин и др., 
2016). В нижней озерной части водохранилища био-
масса достигает >4 г/м3 (Шурганова, 2007; Lazareva 
et al., 2014), однако в  2021  г. на  этом участке она 
тоже была небольшой (<0.8 г/м3). 

Низкий уровень биомассы зоопланкто-
на (в  среднем 0.2 г/м3, максимум 1.2 г/м3) на-
блюдали в  2021  г. в  Куйбышевском вдхр.. Это 
близко к  отмеченному в  те  же сроки (в  среднем  
0.3 г/м3) в  2015–2017  гг. (Лазарева и  др., 2018а). 
Наибольшую биомассу в  этом водоеме регистри-
руют в  июне (Тимохина, 2000), в  2017  г. за  счет 
массового развития кладоцер Daphnia galeata и  
D. cucullata она локально достигала 11 г/м3 (Мухор-
това, 2018). Летом 2014–2015 гг. в Волжском плесе 
водохранилища отмечены вариации биомассы зо-
опланктона от 0.4 до 3.2 г/м3 (Кузьмина и др., 2019). 
Близкие значения (0.7–3.5 г/м3) зарегистрированы 
в  1970‑х годах (Куйбышевское…, 1983). В  августе 
1980‑х годов указывали сравнительно высокую 
(в  среднем 1.4 г/м3) биомассу сообщества в  при-
плотинном участке водоема (Тимохина, 2000). 

Минимальную для р. Волги биомассу 
зоопланктона (в среднем 0.1 г/м3) регистрирова-
ли в Саратовском вдхр., то же отмечали в августе 
2015 и 2017 гг. (Попов, Мухортова, 2016; Лазарева 
и  др., 2018а). В  2010–2014  гг. средняя за  вегета-
ционный период биомасса сообщества достигала 
~0.75 г/м3, низкие значения (0.2  г/м3) отмечены 
в  2014  г. (Малинина и  др., 2016). В  июле–авгу-
сте 2007–2011 гг. на пике развития зоопланктона 
в  пелагиали водоема зарегистрирована сравни-
тельно высокая (0.7–0.9 г/м3) биомасса (Попов, 
Мухортова, 2016). Ранее (2004–2006  гг.) средне-
сезонная биомасса варьировала в  пределах 0.2– 
0.9 г/м3, в  августе в  отдельные годы достигала  
4 г/м3 за счет массового развития Heterocope caspia 
(Попов, 2006). 

В Волгоградском вдхр. в конце августа 2021 г. 
тоже регистрировали низкую биомассу зооплан-
ктона (в  среднем 0.17 г/м3), более высокие зна-
чения (0.3 г/м3) отмечены летом 2017 и  2018  гг. 
(Лазарева и  др., 2018а; Тюлин, 2019). В  начале 

2000‑х годов в районе г. Саратов летняя биомасса 
достигала 0.5 г/м3, эти значения классифицирова-
ны как “низкие” по сравнению с наблюдавшими-
ся в 1970‑х годах (Малинина и др., 2005). В конце 
1960‑х годов средняя за  вегетационный период 
биомасса (1.3 г/м3) в  этом водоеме была почти 
втрое выше таковой летом в 2000‑х годах (Волго-
градское…, 1977).

В начале сентября 2020 г. в р. Волге ниже г. Вол-
гограда биомасса зоопланктона была очень низкой 
(в среднем 0.13 г/м3), наибольшие значения не пре-
вышали 0.22 г/м3. Тот же уровень биомассы зареги-
стрирован в  августе 2017  г. (Лазарева и  др., 2018а). 
Однако другие исследователи в  р. Волге выше 
г. Астрахань летом и осенью 2021 г. отмечали суще-
ственно более высокие значения (0.7‒0.9 г/м3) при 
доминировании в сообществе Cyclopoida (Крайнова 
и др., 2022). В 1970‑х годах здесь биомасса достигала 
0.45 г/м3 (Вольвич, Кравцова, 1976).

ЗАКЛЮЧЕНИЕ
В  2021  г. в  большинстве водохранилищ 

р.  Волги основную часть биомассы зоопланкто-
на (45–84%) формировали кладоцера Daphnia 
galeata и  копепода Mesocyclops leuckarti. Смену 
доминантов отмечали в  Волгоградском водохра-
нилище, где ведущее значение в  структуре со-
общества (>40% биомассы) переходило к  кладо-
церам Chydorus sphaericus и  Bosmina cf. longispina. 
В  2020  г. в  реке ниже плотины Волжской ГЭС 
преобладали коловратки (56% биомассы) и  пон-
то-каспийская копепода Heterocope caspia (18%). 
Во всех волжских водохранилищах выявлен зна-
чительный вклад в  структуру и  обилие сообще-
ства видов-вселенцев. Наибольшую численность 
и  биомассу формировали восточноазиатский 
Thermocyclops taihokuensis и  североамериканский 
Acanthocyclops americanus в водохранилищах Сред-
ней Волги. Максимальное количество зооплан-
ктона (0.8–1.6 г/м3) наблюдали в Верхней Волге, 
наименьшее (0.1–0.2 г/м3) – в  Нижней Волге. 
В акватории всех водохранилищ обилие зооплан-
ктона в устьевых областях притоков (0.8–3.3 г/м3)  
было существенно выше, чем в  литорали (0.1–
2.0 г/м3) и, особенно, в пелагиали (0.1–1.4 г/м3). 
Уменьшение биомассы сообщества вниз по тече-
нию р. Волги отмечено во всех биотопах. В мно-
голетнем аспекте показаны различные тенденции 
изменения биомассы зоопланктона в водохрани-
лищах Верхней и Средней Волги. Выявлена обрат-
ная корреляция обилия сообщества с  суточным 
притоком воды в  водохранилища и  прямая кор-
реляция с ее температурой. Установлено, что при 
значительном дефиците кислорода (2.5–4.5  мг/л 
в слое до 40% столба воды над дном) на 35–40% 
снижается обилие зоопланктона, в  5  раз умень-
шается количество коловраток и вдвое — велиге-
ров моллюсков, а также почти на 10% возрастает 
вклад Cyclopoida в численность ракообразных.

ЗООПЛАНКТОН ВОДОХРАНИЛИЩ р. ВОЛГИ: СТРУКТУРА, ОБИЛИЕ И ДИНАМИКА
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Zooplankton of Volga River Reservoirs: Structure, Abundance and Dynamics
V. I. Lazareva1, *, S. M. Zhdanova1, R. Z. Sabitova1, E. A. Sokolova1

1Papanin Institute for Biology of Inland Waters, Russian Academy of Sciences,
Borok, Nekouzskii raion, Yaroslavl oblast, Russia

*e-mail: lazareva_v57@mail.ru

The taxonomic structure and spatial distribution of the late-summer zooplankton in the Volga River from 
the upper Ivankovo reservoir to Volga Delta near Astrakhan during the period 2020–2021 were studied. 
Zooplankton biomass in the most of the Volga reservoirs was dominated by cladoceran Daphnia galeata and 
copepod Mesocyclops leuckarti (up to 45–84%). However different dominant species were observed in the 
Volgograd reservoir. Cladocerans Chydorus sphaericus and Bosmina cf. longispina formed there up to 43% of 
the total zooplankton biomass. Rotifers and Ponto-Caspian copepod Heteroscope caspian are dominated in 
the Volga River below the dam of the Volzhskaya hydropower plant (56% and 18% of the total zooplankton 
biomass respectively). Among the invasive species, most abundant are East Asian copepod Thermocyclops 
taihokuensis (up to 230 thsd. ind./m3 and locally >90% of the total biomass) and North American copepod 
Acanthocyclops americanus (up to 86 thsd. ind./m3 and >35% of the total biomass). The maximum abundance 
of the zooplankton (0.8–1.6 g/m3) was observed in the Upper Volga reservoirs while the minimum abundance 
(0.1–0.2 g/m3) – in the Lower Volga. The maximum abundance of zooplankton (0.8–3.3 g/m3) was recorded 
in the mouth areas of the reservoir tributaries, while the minimum abundance (0.1–1.4 g/m3) – in the pelagic 
zone of the reservoirs. A decrease in the zooplankton community biomass from Upper to Lower Volga was 
observed in all biotopes. A negative correlation between the community abundance and daily water inflow 
into the reservoirs and a positive correlation between the community abundance and water temperature were 
revealed. Long-term variations in zooplankton biomass and their relationship with water body trophic state, 
thermal and oxygen regimes were discussed.

Keywords: Volga River, reservoir, zooplankton, structure, abundance, dynamics, invasive species
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Проанализированы многолетние (за  >35-летний период) данные по  зоопланктону мезотрофных 
озер Беларуси для определения способов оценки влияния климатических изменений. Показаны 
возможности применения параметров зоопланктонных сообществ для регистрации изменений 
климата. Установлено, что изменения численности холодолюбивых видов могут быть использованы  
для регистрации последствий повышения температуры.

Ключевые слова: зоопланктон, озера, численность, температура, изменение климата, условия оби-
тания
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ВВЕДЕНИЕ
Внимание на  повышение температуры по-

верхностных вод (тепловое загрязнение) обра-
щали давно (Мордухай-Болтовской, 1975), когда 
начали использовать водные объекты в  качестве 
водоемов-охладителей ТЭЦ и  АЭ. Для прогноза 
изменений под влиянием климата и  потепления 
полученные данные для водоемов-охладителей 
экстраполировали на  водоемы с  естественным 
температурным режимом (Безносов, Суздалева, 
2004). Считается, что повышение температуры 
изменяет скорость биологического круговорота 
в  водных экосистемах за  счет интенсификации 
биологических процессов, что ведет к  повыше-
нию их  продуктивности и  термическому эвтро-
фированию (Веригин, 1977). Под воздействием 
климатического фактора происходят значитель-
ные перестройки в экосистемах, изменение путей 
трансформации вещества и  энергии, снижение 
качества воды и биоразнообразия (De Stasio et al., 
1996).

Кроме сравнения подогреваемых и естествен-
ных зон водоемов, биологические последствия 
изменения температурного режима водоемов, 
обусловленные потеплением климата, изучают 
путем анализа многолетних данных о  состоянии 
естественных водоемов (Фефилова и др. 2014).

Сокращения: ЗНЖ – зона нормальной жизнедеятельности, 
N – численность, t – температура, О2 – содержание кисло-
рода.

Однако методология оценки влияния климата 
и  потепления на  малые континентальные водо-
емы в  настоящее время находится на  начальной 
стадии развития (Безносов, Суздалева, 2004).

Цель работы  — проанализировать измене-
ния характеристик зоопланктона и его массовых 
популяций по  многолетним данным и  оценить 
возможности их использования для определения 
влияния климатического фактора.

МАТЕРИАЛ И МЕТОДЫ ИССЛЕДОВАНИЯ
К настоящему времени имеются собственные 

материалы многолетних исследований зооплан-
ктона для 13 озер Беларуси. На  большинстве 
из  них были периодические или  неоднократные 
сборы с  1980‑х  гг. Ежегодные наблюдения дли-
тельностью ≥10  лет проведены на  шести озерах. 
В основу легли данные по озерам Южный Волос 
и  Северный Волос, где периодические наблю-
дения были с 1973 г., а полноценные ежегодные 
сборы проводили с  1985  г. по  настоящее время. 
В сравнительных целях использовали материалы 
по двум другим мезотрофным озерам Беларуси — 
оз. Ричи и оз. Сита. До 2010 г. эти озера исследо-
вали трижды, после  — ежегодно. Использовали 
только материалы, полученные в период послед-
ней декады июля и первой декады августа, когда 
поверхностная температура воды была макси-
мальная. 
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Пробы зоопланктона собирали количествен-
ной замыкающейся планктонной сетью Дже-
ди с  ячеей фильтрующего конуса ~100 мкм. Все 
сборы проведены в  летнюю межень на  станциях 
с  максимальной глубиной послойно через пять 
метров, от поверхности до дна.

Температуру и  содержание кислорода изме-
ряли термометром HANNA HI 76407/20 (Герма-
ния) с  помощью глубоководного датчика, про-
зрачность — белым диском Секки. Камеральную 
обработку проводили под бинокулярным микро-
скопом в  камере Богорова, уточнение морфоло-
гических особенностей — с помощью микроскопа 
Leica MD 1000 (Германия). Для таксономической 
идентификации животных использовали рабо-
ты (Кутикова, 1970; Монченко, 1974; Опреде-
литель…, 2010) и  др. Численность зоопланктона 
рассчитывали по средней величине в столбе воды, 
в экз./м3.

Изученные озера димиктические, с  макси-
мальной глубиной 28.5–51.9  м, летней термиче-
ской стратификацией, разной насыщенностью 
кислородом гиполимниона и  разной прозрачно-
стью воды (табл.  1). Озера расположены в  Брас-
лавском районе Витебской обл. Беларуси.

РЕЗУЛЬТАТЫ И ИХ ОБСУЖДЕНИЕ
Температура. Все изученные озера термически 

стратифицированы и  в  летнее время имеют три 
хорошо обособленные зоны в  столбе воды: эпи-
лимнион, металимнион и гиполимнион (рис. 1). 
В  течение длительного времени наблюдений та-
кое расслоение водной толщи не менялось.

Температура в  поверхностном слое была чуть 
больше 20оС и фактически совпадала во всех ис-
следованных озерах. В  придонных слоях воды 
разница большая: минимальные значения (5.5°С) 
наблюдали в оз. Южный Волос, максимальные — 
7.3°С у  дна оз. Северный Волос. Как правило, 
более низкая температура была в более глубоких 
водоемах. В  гиполимнионе эти величины так-
же были стабильными и  характерными для этих 
озер в течение продолжительного периода време-
ни. Из особенностей распределения температуры 
следует указать, что металимнион четче выражен 
в более глубоких озерах.

Самые долговременные ряды изменения тем-
пературы получены для озер Южный Волос и Се-
верный Волос. На рис. 2а показаны величины по-
верхностной температуры только для оз. Южный 
Волос, но учитывая, что озера соединяются меж-
ду собой протокой, полученные данные можно 
экстраполировать и на оз. Северный Волос.

За  почти сорокалетний период изучения при 
межгодовых колебаниях самая низкая темпе-
ратура (17.5 °С) была отмечена в  1990  г., самая 
высокая (28.6 °С) – в  2010  г. Наблюдается тен-
денция повышения температуры. Если разбить 
исследуемый период на  десятилетия и  рассчи-
тать для них среднюю температуру, то  в  оз. Во-
лос с  1983  г. по  1993  г. она достигает 19.9 °C, 
с 1994 г. по 2004 г. — 22.3, с 2005 г. по 2014 г. — 
22.8, с 2015 по 2022 г. — 22.4 °C. Таким образом, 
средняя величина температуры за  время наблю-
дений поднялась приблизительно на два градуса, 
но в последние восемь лет происходило не только 
снижение темпов роста поверхностной темпе-
ратуры, но  даже некоторое снижение, вероятнее 
всего, из-за межгодовых колебаний.

Температура в гиполимнионе летом в этих озе-
рах оставалась почти постоянной, диапазон меж
годовых изменений не превышал 2 °С.

Таблица 1. Краткая характеристика изученных озер Беларуси (Иванов-Смоленский, 2013)

Озеро Длина, км Max. ширина, км Max. глубина, м
Координаты

с.ш. в.д.
Ю. Волос 2.50 0.70 40.4 55.731373° 27.137375°
С. Волос 3.56 2.50 29.2 55.756066° 27.123986°

Ричи 6.27 3.73 51.9 55.701535° 26.715046°
Сита 3.80 0.79 28.5 55.672466° 26.795650°

Примечание. Ю. Волос — Южный Волос, С. Волос — Северный Волос.
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Рис. 1. Вертикальное изменение температуры (t, °C) 
в  исследованных озерах: а  — Южный Волос 
(22.07.2020  г.);  б  — Северный Волос (21.07.2020  г.); 
в — Сита (23.07.2020 г.); г — Ричи (24.7.2020 г.).
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Долговременные ряды по  температуре полу-
чены для трансграничных озер Ричи и Сита (Лат-
вия) ежегодно, начиная с 2008 г. Ход изменения 
температуры в  течение этого периода многолет-
них наблюдений представлен на рис. 2б.

В оз. Ричи максимальные значения температу-
ры у поверхности (25.8оС) были 28 июля 2010 г., 
минимальные (19.8оС) – 25 июля 2013 г., средние 
значения за этот период — 22.0оС. В оз. Сита мак-
симальные значения температуры (26.2оС) в  по-
верхностном слое были тоже в 2010 г., минималь-
ные (19.9оС) – в  2013  г., при средних значениях 
23.0оС. В  обоих озерах изменения температуры 
у  поверхности проходили синхронно. Согласно 
тренду за этот период исследований поверхност-
ная температура при межгодовых колебаниях 
в  обоих озерах оставалась фактически постоян-
ной, даже с некоторым снижением, что объясня-
ется высокой температурой в 2010 г., в начале это-
го периода наблюдений. Придонная температура 
была более стабильна — при изменениях от 4.1оС 
в 2012 г. до 6.4оС в 2015 г. Средние значения для 
изученного периода в  оз. Сита были 5.4оС. На-
блюдаемые колебания температуры в  гиполим-
нионе оз. Ричи немного выше  — 4.8–7.0оС при 

средней за  этот период 6.2оС. Зависимость при-
донной температуры от  поверхностной не  выяв-
лена, коэффициент корреляции был 0.15.

Таким образом, несмотря на  колебания 
приповерхностной температуры, у  дна димик-
тических озер температурный режим остается 
постоянным и  не  зависит от  колебаний у  по-
верхности. За  15  лет наблюдений (с  2008  г. 
по  настоящее время) повышения температу-
ры в  изученных озерах не  обнаружено. Един-
ственное достоверное повышение температуры 
(>25оС) было зафиксировано летом 2010 г. Это 
повышение формировало тенденцию к  посто-
янству и снижению температуры за этот пери-
од. Однако при увеличении сроков наблюдений 
обнаруживается явная тенденция возрастания 
поверхностной температуры, что подтвержда-
ется данными повышения средних значений 
поверхностной температуры за  последние три 
десятилетия в озерах Беларуси (Кирвель, 2011; 
Логинов, 2012). Таким образом, только долго-
временные ряды наблюдений показывают из-
менения климата, которые проявляются через 
увеличение температуры в поверхностных сло-
ях воды озер.
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Содержание кислорода, в отличие от температу-
ры в толще воды этих озер, значительно различа-
лось (рис. 3). Эпилимнион всех озер был насыщен 
кислородом, и  в  пределах этой зоны изменение 
в концентрации зависело только от температуры 
и перемешивания.

В металимнионе наблюдали разные и даже про-
тивоположные изменения содержания кислорода. 
В озерах Южный Волос и Северный Волос в этой 
зоне фиксировали рост концентрации O2 или ме-
талимниальный максимум, в озерах Сита и Ричи, 
наоборот, — минимум. В  гиполимнионе во  всех 
озерах концентрация O2 ко дну снижалась, при этом  
в оз. Сита наблюдался дефицит O2, а в оз. Север-
ный Волос  — его отсутствие. При многолетних 
наблюдениях концентрация кислорода в  гипо-
лимнионе оставалась относительно постоянной 
в озерах Южный Волос и Ричи, в озерах Северный 
Волос и Сита изменения концентрации O2 в гипо-
лимнионе были значительны. В оз. Северный Во-
лос содержание O2 ежегодно снижалось до нуля.

В гиполимнионе оз. Сита в зависимости от года 
исследований складывались самые различные 
ситуации. Если учитывать, что концентрация 
кислорода<2  мг/л неблагоприятна для развития 
планктонных организмов и вычесть из всего стол-
ба воды глубины, где она встречается, то в оз. Сита 
имелись резкие межгодовые колебания так назы-
ваемой “зоны нормальной жизнедеятельности” 
с достаточным количеством кислорода (рис. 4).

Ранее показано (Vezhnovets, 2018), что если со-
отнести эту зону с поверхностной температурой, 
то в годы ее повышения концентрация кислорода 
снижается и зона становится у́же, что создает не-
благоприятные условия для всего зоопланктона 
и некоторых его популяций. Поскольку для холо-
долюбивой фауны высокая температура у поверх-
ности — ограничивающий фактор, то в годы с вы-
сокой температурой их  пространственная ниша 
резко сокращается.

Прозрачность воды может служить показателем 
уровня трофности водоема. Известно, что с  ро-
стом температуры прозрачность падает (Шабуро-
ва, Шевелева, 2014). В  водоемах идут естествен-
ные процессы эвтрофирования, которые обычно 
сопровождаются снижением прозрачности. По-
вышение температуры через интенсификацию 
процессов продуцирования должно ускорять 
эвтрофикацию.

В исследованный период средняя величина глу-
бины прозрачности в оз. Южный Волос была 6.7 м, 
в оз. Северный Волос — 6.0 м. Многолетние трен-
ды показывали рост прозрачности в  оз. Южный 
Волос и ее снижение в оз. Северный Волос. Следу-
ет отметить, что до 2005 г. величины прозрачности 
были близки в обоих озерах и нередко воды Север-
ного плеса оказывались прозрачнее (рис. 5а). На-
чиная с 2006 г., прозрачность в оз. Южный Волос 
при ежегодных наблюдениях была всегда выше.
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Многолетняя динамика величины прозрач-
ности воды показывала постепенное снижение 
трофности в  оз. Южный Волос и  увеличение  — 
в оз. Северный Волос.

В  озерах Ричи и  Сита прозрачность за  мень-
ший период наблюдений изменялась почти син-
хронно (рис. 5б). Более прозрачными были воды 
оз. Ричи при средней величине 5.5 м, в оз. Сита 
этот показатель был 4.7 м. Согласно линии тренда 
в оз. Ричи, прозрачность, как и в оз. Южный Во-
лос, несколько повышается, а в оз. Сита остается 
постоянной.

Следует отметить, что аналогичные изменения 
прозрачности зарегистрированы и в других озерах 
Беларуси, где проводятся многолетние наблюде-
ния. Это связывают с колонизацией озер инвазив-
ным видом моллюсков Dreissena polymorpa (Pallas, 
1771), которые относятся к  активным фильтра-
торам и оказывают значительное трансформиру-
ющее воздействие на экосистемы, в первую оче-
редь, ускоряя процессы осаждения органического 
вещества. Этот процесс назвали бентификация 
(Mayer et al., 2014). Считается, что вследствие 
бентификации уменьшается содержание органи-
ческого вещества в толще воды и соответственно 
происходит рост прозрачности. В  нашем случае 
увеличение прозрачности наблюдается в  озерах 
с  достаточным содержанием кислорода в  глубо-
ких слоях воды (озера Южный Волос и  Ричи). 
В  озерах, где постоянно или  периодически на-
блюдается дефицит кислорода (озера Северный 
Волос и  Сита), возможно, нет таких благопри-
ятных условий для развития этого моллюска, 
и его фильтрационные возможности реализуются 
не в такой степени, чтобы повлиять на процессы 
трансформации органического вещества.

В  целом для исследованных озер величи-
на прозрачности не  коррелирует с  поверх-
ностной температурой, лишь в  2010  г. с  ано-
мально высокой температурой некоторое 
понижение прозрачности наблюдалось почти 

во всех озерах и сохранялось в последующий 2011 г.  
(рис. 5).

Таксономическую структуру за  длительный 
период можно проследить в  озерах Северный 
и Южный Волос. Для примера, на рис. 6 показаны 
изменения в видовом богатстве пелагического зоо- 
планктона оз. Южный Волос. Среднее значение 
за период наблюдений (с 1985 по 2021 г) – 33 так-
сона, определенных до  вида. Количество видов 
изменялось от 22 в 1996 г. до 42 в 1994 г. Самый 
большой размах колебаний видового богатства 
был в 90‑е годы XX в. Исходя из представленных 
данных (рис. 6), наблюдалась слабая тенденция 
к снижению числа видов в пелагиали. Такие из-
менения в сторону уменьшения количества видов 
могут свидетельствовать об  идущих процессах 
эвтрофирования, однако, это противоречит дан-
ным по прозрачности. Детальный анализ показал, 
что в последние годы из коловраток перестали ре-
гистрироваться или начали встречаться реже сле-
дующие виды: Chromogaster ovalis (Bergental, 1892), 
Conochilloides natans (Seligo, 1900), Gastropus stylifer 
Imhof, 1891, Ploesoma truncatum (Levander, 1894).

Несмотря на межгодовые колебания, видовой 
состав ракообразных оставался относительно по-
стоянным и только “случайные” виды из литора-
ли или  прибрежья могли изменять межгодовые 
значения видового богатства. Из ранее встречав-
шихся видов дафний необходимо отметить выпа-
дение в последние годы из состава фауны Daphnia 
longiremis Sars, 1862.

В  целом анализ таксономической структуры 
пелагического планктона за более чем 35-летний 
период ежегодных наблюдений показал его зна-
чительную межгодовую вариабельность, которая 
происходила за счет всех составляющих зооплан-
ктон групп. Самые значительные колебания в ви-
довом составе происходили в 90‑е годы ХХ века. 
Видовое богатство пелагического планктона име-
ет тенденцию к  снижению, в  основном, за  счет 
некоторых видов коловраток.
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Общая численность зоопланктона по  имею-
щимся данным в  оз. Южный Волос постепенно 
снижалась (рис. 7а), о чем свидетельствует тренд 
изменения этого показателя, начиная с  1985  г. 
Средняя численность зоопланктона за  этот про-
межуток времени была 48.3 тыс. экз./м3. Согласно 
анализируемым данным на  примере этого озе-
ра можно наблюдать процесс деэвтрофикации, 
о причинах которого сказано выше.

Для соседнего оз. Северный Волос измене-
ние численности пелагического зоопланктона 
за  исследованный период приведено на  рис.  7б. 
Средняя численность была 94.0  тыс. экз./м3.  
Минимальные значения этого показателя  
(48  тыс. экз./м3) отмечали в  1990  г., следующий 
минимум численности (60  тыс. экз./м3) был 
в 1997 г. В последние годы наблюдений также ре-
гистрировали значения ниже средней величины, 
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Рис.  7. Изменение общей численности зоопланктона (N, тыс. экз./м3) по  многолетним данным: а  — оз. Южный  
Волос; б — оз. Северный Волос; в — оз. Ричи; г — оз. Сита.
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особенно в 2010 г. и 2011 г. За это время зафик-
сировано четыре максимума плотности зооплан-
ктона: в 1988 г. — 114 тыс. экз./м3, 1994 г. — 148, 
2002 г. — 146, 2006 г. — 208. Линия тренда, в от-
личие от соседнего водоема, показывает постоян-
ство общей численности в многолетнем плане.

По сравнению с оз. Южный Волос, численность 
была в два раза больше, а ее межгодовые колебания 
более значительны. Это свидетельствует о более вы-
сокой трофности оз. Северный Волос. Одна из воз-
можных причин роста трофности оз. Северный 
Волос ‒ антропогенное воздействие двух рекреаци-
онных объектов, функционирующих на его берегу.

Таким образом, для обоих озер на  фоне ме-
жгодовых колебаний не  наблюдается резкого 
изменения численности. Несмотря на  соедине-
ние протокой, озера Южный и  Северный Волос 
значительно отличаются по величине общей чис-
ленности зоопланктона. В  годы с  максимальны-
ми температурными условиями (2010  г.) только 
в  оз.  Северный Волос наблюдали снижение, ко-
торое сохранялось в четыре последующие годы.

Тренды снижения общей численности зоо-
планктона зарегистрированы и  в  озерах Ричи 
и Сита (рис. 7в, 7г). В этих озерах в самый теплый 
год было явное повышение численности с резким 
снижением в  последующие годы наблюдений. 
Особенно ярко это проявилось в  оз. Сита, где 
в 2011 г. численность снизилась в 3.6 раза.

Если предположить, что повышение темпе-
ратуры должно стимулировать развитие тепло-
любивых видов и, наоборот, угнетать популяции 
холодолюбивых, целесообразно рассмотреть из-
менение численности их  популяций во  времен-
ном аспекте. Разделение по  термопреферендуму 
сделано нами на основе вертикального располо-
жения популяций в  термически стратифициро-

ванном столбе воды (Вежновец, Журавлев, 2022). 
В  эпилимнионе обитали теплолюбивые виды, 
в  гиполимнионе  — холодолюбивые, для некото-
рых популяций было сложно определить их отно-
шение к температуре.

К  теплолюбивым видам отнесены эпи-
лимниальные копеподы Mesocyclops leuckarti 
(Claus, 1857), Thermocyclops oithonoides Sars, 1863 
и Eudiaptomus graciloides (Lilljeborg, 1888). Однако, 
если для холодноводного Limnocalanus macrurus 
Sars,1863 известно, что он моноцикличен и име-
ет одну генерацию в году, то для перечисленных 
выше видов нет сведений о  циклах развития, 
и  для них возможны колебания плотности в  те-
чение года за счет размножения. Поэтому в каче-
стве теплолюбивых видов мы рассматривали вет-
вистоусых ракообразных, которые размножаются 
партеногенетически в  течение летнего периода, 
имеют достаточную численность и располагают-
ся в  теплых прогреваемых слоях эпилимниона. 
К таким видам в исследованных озерах относятся 
почти все виды рода Daphnia, некоторые предста-
вители рода Bosmina и  Diaphanosoma brachyurum 
(Lievin, 1848). Наиболее распространена среди 
дафний Daphnia cucullata Sars, 1862 – легко опре-
деляемый вид, в течение лета постоянно встреча-
ющийся в пелагическом планктоне. Вместе с этим 
видом постоянно присутствует и  Diaphanosoma 
brachyurum.

Многолетние данные по  численности для 
этих видов в  столбе воды наиболее изученного 
оз. Южный Волос приведены на рис. 8. Для даф-
ний зарегистрированы значительные межгодовые 
незакономерные колебания плотности при сред-
них значениях 1002 экз./м3. Линия тренда указы-
вает на  постепенное снижение их  численности 
за  промежуток времени >35  лет. У  другого ана-
лизируемого теплолюбивого вида Diaphanosoma 
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Рис.  8. Многолетняя динамика численности (N, экз./м3) Daphnia cucullata (1, 3) и  Diaphanosoma brachyurum (2, 4)  
в оз. Южный Волос.
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brachyurum на  фоне значительных колебаний 
плотности наблюдается явный рост численности 
за этот же период. Такие разные тенденции дина-
мики численности близких по  спектру питания 
видов возможны за  счет конкуренции. В  2010  г. 
при повышенной температуре численность обоих 
видов существенно не изменялась, что не позво-
ляет использовать их популяции в качестве инди-
каторов при повышении температуры.

В  качестве холодолюбивого вида приведен 
Limnocalanus macrurus. В оз. Южный  Волос при поч-
ти ежегодных наблюдениях средняя численность 
его в столбе воды на станции с максимальной глу-
биной была 1265 экз./м3, основные значительные 
колебания плотности отмечены в 1980‑е годы — от  
81 экз./м3 в 1985 г. до 2493 экз./м3 в 1987 г. (рис. 9а). 
Последние годы изменения менее значительны — 
от  619 в  2009  г. до  2616 экз./м3 в  теплом 2010  г. 
В  долговременном ряду наблюдался тренд роста 
численности. Реакции снижением численности 
на  теплый 2010  г. у  холодноводного L. macrurus 
в этом озере не обнаружено. Вероятно, это связа-
но с высокой степенью устойчивости экосистемы 
оз. Южный Волос к  такому воздействию. Темпе-
ратура у поверхности была максимальной и дости-
гала 28.6 °С  — абсолютный рекорд для этого озе-
ра за весь период наблюдений. Тем не менее, при 
такой температуре сохранился металимниальный 
рост концентрации кислорода, а  придонные зна-
чения оставались на уровне многолетних — 4 мг/л, 
что позволяло L. macrurus успешно существовать 
в непрогреваемом гиполимнионе.

В  оз. Северный Волос средняя численность 
этого реликтового вида не превышала 11 экз./м3, 
в некоторые годы он не встречался в планктоне. 
Как и в оз. Южный Волос, в теплом 2010 г. наблю-
дали максимум численности (рис.  9б). Низкая 
плотность была вызвана отсутствием или малым 
количеством кислорода в  гиполимнионе оз. Се-
верный Волос, что не позволяло сформироваться 
здесь постоянной воспроизводимой популяции. 
По-видимому, живущие здесь животные — часть 
популяции из соседнего оз. Южный Волос, про-
никающие сюда во  время размножения зимой 
и  ранней весной со  стоком из  соседнего озера 
и частично сохраняющиеся в летнее время. Кроме 
того, при таких низких показателях численности 
сложно их интерпретировать и использовать для 
оценки влияния потепления.

В  оз. Ричи при наблюдениях не  обнаружено 
влияние теплого лета 2010  г. на  популяцию ре-
ликта (рис. 9в) – средние значения численности  
2221 экз./м3, межгодовые колебания  — от  
919 экз./м3 в 2016 г. до 5558 экз./м3 в 1992 г. Следует 
отметить высокое содержание кислорода в  гипо-
лимнионе озера (4–5 мг/л), что способствует нор-
мальной жизнедеятельности этого рачка в  этом 
водоеме. В  целом, в  последнее 10-летие популя-

ция не подвержена резким колебаниям плотности, 
а  наблюдаемая отрицательная тенденция может 
быть связана с высокой плотностью в 1992 г.

Несмотря на  рост численности, согласно ли-
нии тренда (рис.  9г), только в  оз. Сита повы-
шенная температура в  2010  г. отразилась на  по-
пуляции лимнокалянуса. Средняя численность 
за  представленные годы достигала 2962 экз./м3  
при изменениях от 4 экз./м3 в 2011 г. до 7761 экз./м3  
в 2018 г. В год повышенной температуры числен-
ность популяции была 2483 экз./м3 и  мало от-
личалась от  среднегодового значения, но  резко 
снизилась (до  3 экз./м3) в  последующем 2011  г. 
Восстановление численности популяции длилось 
четыре года — с 2011 г. по 2014 г., когда плотность 
в  столбе воды достигла 1776 экз./м3. Последую-
щий рост численности до  максимума в  2018  г. 
возможно шел за  счет компенсационных меха-
низмов. В  последний год наблюдений (2021  г.) 
плотность популяции приблизилась к  среднего-
довой. Кроме высокой поверхностной температу-
ры в  2010  г., зарегистрировано резкое снижение 
концентрации кислорода в гиполимнионе до его 
полного исчезновения. В  результате, жизненное 
вертикальное пространство (пространственная 
ниша) для этого холодолюбивого стенотерма 
критически уменьшилось, что детально описано 
в  работе (Vezhnovets, 2018). Ответной реакцией 
на  такие условия обитания было дневное верти-
кальное перемещение в узкий слой воды на ниж-
ней границе термоклина. Здесь доступность лим-
нокалянуса для планктоядных рыб значительно 
возрастала, что и  привело к  предельно низкой 
плотности в  последующем 2011  г. Кроме этого, 
при таких условиях могла резко вырасти и  его 
естественная смертность из-за отсутствия кисло-
рода или высокой температуры.

Анализ изменения численности при многолет-
них наблюдениях представителя холодолюбивой 
фауны показывает разные тенденции в  разных 
озерах. Реакция на повышение температуры про-
является только в годы с экстремально высокими 
ее  значениями, превышающими 25°С в  летнюю 
межень, но  не  во  всех озерах. Только в  одном 
из  изученных озер найдена хорошо выраженная 
реакция холодолюбивого вида на резкое потепле-
ние, схожая с  влиянием повышения трофности 
при сочетании двух лимитирующих факторов  — 
высокой температуры и низкого содержания кис-
лорода в  гиполимнионе. При этом наблюдаемое 
снижение численности было не в год экстремаль-
ных значений температуры, а в последующие годы.

ЗАКЛЮЧЕНИЕ
Одним из методов определения влияния поте-

пления в  естественных водоемах можно считать 
многолетние ряды наблюдения за  сообществом 
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Рис. 9. Многолетняя динамика численности (N, экз./м3) Limnocalanus macrurus в озерах Южный Волос (а), Северный 
Волос (б), Ричи (в) и Сита (г).

зоопланктона. Однако при интерпретации ре-
зультатов возникают трудности с  установлением 
истинной причины наблюдающихся явлений. 
Из-за идущих процессов эвтрофирования, сезон-
ных и межгодовых изменений бывает сложно вы-

делить как фактор собственно потепление клима-
та. Влияние потепления зачастую нивелируется 
адаптивными возможностями водных экосистем. 
Величина этих возможностей может превосходить 
величину воздействия и  тогда эффект влияния 
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не  проявляется или  остается в  пределах сезонных 
или межгодовых изменений. Многолетние измене-
ния таксономического разнообразия за >35-летний 
период ежегодных наблюдений показывают зна-
чительную межгодовую вариабельность и  слабую 
тенденцию к  снижению биоразнообразия за  счет 
выпадения из  фауны только некоторых видов ко-
ловраток. Холодолюбивые и  теплолюбивые фор-
мы зоопланктона в разных озерах при одинаковых 
сроках синхронных наблюдений показали разные 
тенденции изменения плотности, что ограничи-
вает их  возможности для регистрации изменения 
климата или  потепления. Изменения при повы-
шении температуры схожи с  эвтрофированием 
и  проявляются через снижение концентрации 
кислорода в  металимнионе и  гиполимнионе. Од-
нако, вместо ожидаемого роста численности зоо-
планктона в большинстве наблюдаемых озер идет 
ее понижение. Это несоответствие возможно объ-
яснить только с позиций бентификации, причина 
которой  — колонизация озер чужеродным мол-
люском Dreissena polymorpha. Наряду с  постепен-
ным ростом, когда температура остается в  преде-
лах границ толерантности для водных животных, 
в  отдельные годы регистрируют значительное по-
вышение ее в поверхностных слоях воды и дости-
жение критических величин для водных животных 
средней полосы, что наблюдали в водоемах Евро-
пы в 2010 г., во время “теплой европейской волны” 
(Barriopedro et al., 2011). Опосредованное влияние 
на зоопланктон в димиктических озерах летом в та-
кие годы может проявляться через активизацию 
процессов трансформации вещества и  энергии 
в  верхних слоях воды. Это приводит к  интенсив-
ному потреблению кислорода на  окислительные 
процессы органического вещества в нижележащих 
горизонтах и дефициту кислорода, возникновению 
бескислородных зон. Создающиеся неблагопри-
ятные условия ведут к  уменьшению жизненного 
пространства для глубоководных пелагических ви-
дов зоопланктона и рыб (Vezhnovets, 2018). В этом 
случае для полноценного анализа получаемых дан-
ных необходимо иметь достаточно длинный ряд 
ежегодных наблюдений, охватывающий не только 
момент воздействия, но и предыдущий и последу-
ющий периоды. Последствия могут проявляться 
не только в этот год, но и после воздействия тепло-
вого фактора с лаг-эффектом в последующие годы 
наблюдений. При этом, наиболее уязвимы предста-
вители холодолюбивого комплекса, которые оби-
тают в гиполимнионе и для которых существенно 
уменьшается пространство для нормальной жизне-
деятельности или выживания из-за высокой темпе-
ратуры в верхних горизонтах и дефицита кислорода 
в  гиполимнионе. Достоверно под влиянием поте-
пления отмечено лишь резкое снижение численно-
сти холодолюбивого реликтового вида Limnocalanus 
macrurus в мезотрофном озере с недостатком кис-
лорода в гиполимнионе.
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The analysis of long-term data on zooplankton of mesotrophic lakes of Belarus was carried out in order to 
determine ways to assess the impact of climate change. The possibilities of using the parameters of zooplankton 
communities to register climate change are shown. It is indicated that changes in the density of cold-loving 
species can be used to register the effects of temperature increase.

Keywords: zooplankton, lakes, abundance, temperature, climate change, habitat conditions

ВЕЖНОВЕЦ

mailto:vezhn47@mail.ru


179

БИОЛОГИЯ ВНУТРЕННИХ ВОД, 2024, № 1, с. 179–193

УДК 574.52

ОСОБЕННОСТИ СТРУКТУРЫ СООБЩЕСТВ  
ЗООПЛАНКТОНА ПОЙМЕННЫХ ВОДОЕМОВ СРЕДНЕЙ ОБИ

© 2024 г.   Н. И. Ермолаеваa,*, Ю. А. Носковb, c, И. В. Крицковc

aИнститут водных и экологических проблем Сибирского отделения  
Российской академии наук, Барнаул, Россия 

bИнститут систематики и экологии животных Сибирского отделения  
Российской академии наук, Новосибирск, Россия

cТомский государственный университет, Томск, Россия
*e-mail: hope413@mail.ru

Поступила в редакцию 07.11.2022 г. 
 После доработки 22.07.2023 г. 

Принята к публикации 31.07.2023 г.

Исследован зоопланктон пойменных водоемов Средней Оби, расположенных на различном уда-
лении от основного русла реки. Показано, что в водоемах поймы развитие летнего комплекса зо-
опланктона начинается одновременно с прохождением паводка, в летние месяцы в них отмечено 
наибольшее видовое разнообразие и наибольшая биомасса. Чем чаще происходит заполнение водо-
ема полыми водами, тем выше в нем видовое разнообразие и численность зоопланктона. Выявлены 
факторы, статистически значимо определяющие развитие зоопланктона в  пойменных водоемах: 
частота затопления, температура воды, содержание органических веществ и для ряда таксонов — 
газовый режим. Подтверждено, что зоопланктон пойменных водоемов значимо отличается от со-
обществ материнской реки и от озер надпойменной террасы значительным фаунистическим разно-
образием, повышенным видовым богатством и специфической видовой структурой. 
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ВВЕДЕНИЕ
Пойменные озера, известные своим высоким 

биоразнообразием и  экологической ценностью, 
являются важными элементами ландшафта круп-
ных рек (Amoros, Bornette, 2002; Funk et al., 2009; 
Górski et al., 2013). Это, как правило, мелкие, 
астатичные водоемы с  различными экологиче-
скими условиями. Их  можно рассматривать как 
переходные зоны от речных к непроточным озер-
ным экосистемам (Baranyi et al., 2002; Dembowska, 
Napiórkowski, 2015; Obolewski et al., 2016). В соот-
ветствии с концепцией импульса половодья (Junk 
et al., 1989), функционирование пойменных озер 
зависит от речных паводков. Концепция предпо-
лагает, что волна паводка служит гомогенизирую-
щим фактором, выравнивающим условия в озерах 
и  главным фактором формирования их  биоло-
гических ресурсов за  счет взаимного обмена во-
дой, питательными веществами и  организмами 
(Thomaz et al., 2007; Paidere, 2009; Chaparro et al., 
2018; Obolewski et al., 2018). Степень, продолжи-
тельность и частота затопления пойменных озер, 
а также уровень воды в озерах зависят от многих 
факторов — расположения озера, его удаленности 

от реки, колебаний уровня реки во время павод-
ка и  т.д. (Amoros, Bornette, 2002; Chaparro et al., 
2015, 2021). Характер связи пойменных водоемов 
с  рекой играет значимую роль в  формировании 
структуры сообществ гидробионтов, в  частности 
зоопланктона (Schöll et al., 2012; Dias et al., 2016; 
Dittrich et al., 2016).

К  настоящему времени накоплено достаточ-
но большое количество данных по зоопланктону 
пойменных озер различных речных систем. Как 
правило, такие исследования, в том числе и мно-
голетние мониторинговые, касаются какого-то 
конкретного сезона: летнего или  летне-осен-
него в  пик развития зоопланктонных организ-
мов (Крылов, Жгарева, 2016; Шурганова и  др., 
2018), весеннего (Подшивалина, 2022). Наиболее 
подробно исследованы в  плане динамики зоо-
планктона в  период открытой воды некоторые 
пойменные озера р. Висла (Napiórkowski et al., 
2019). Работ, посвященных зоопланктону пой-
менных водоемов Западной Сибири, к настояще-
му моменту очень мало. Проведены исследова-
ния на р. Иртыше в среднем (Литош и др., 2021) 
и в нижнем (Суставов, 2019) течении. На р. Оби 
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выполнены обширные работы по  исследованию 
динамики планктона в  крупных сорах нижне-
го течения (Семенова, Алексюк, 2009), тогда как 
малые водоемы, расположенные на пойме, оказа-
лись вне внимания исследователей.

Уникальность р. Обь и  ее  отличие от  осталь-
ных сибирских рек заключается в обширной пой-
ме, которая, благодаря равнинному рельефу и за-
болоченности Западной Сибири, может достигать 
60  км в  поперечнике. Это вторая по  величине 
в мире пойма после р. Амазонки (Vorobyev et al., 
2015). Однако данных по биотической структуре 
пойменных водоемов р. Оби, в том числе и по зоо
планктону, в настоящее время крайне мало. 

Пойма крупной равнинной реки представляет 
собой сложный геоморфологический комплекс, 
находящийся под воздействием основной реки 
и  отличающийся гидрологическими, микрокли-
матическими, почвенно-растительными харак-
теристиками из-за затопления водами половодий 
и  паводков. При этом особый гидрологический 
режим свойственен каждой высотной отметке 
поймы. В зависимости от уровня волны паводка 
озера, находящиеся на различных отметках, объ-
единяются с  рекой не  ежегодно (Савичев, 2010; 
Хромых, 2007). На выбранном отрезке р. Обь ле-
вый берег представляет собой участок обширной 
поймы с множеством озер, правый — высокий яр. 

Озера, расположенные на правом берегу, никог-
да не подвергаются воздействию паводковых вод. 
Такое разнообразие объектов позволяет провести 
сравнительное исследование разнотипных озер 
поймы и  надпойменных террас, расположенных 
на  сравнительно небольшой площади в  одних 
и тех же климатических условиях.

Цель настоящей работы  — исследование со-
става и  количества зоопланктона пойменных 
водоемов Средней Оби с  различным характером 
затопления и  сравнение структуры их  летнего 
зоопланктона с  таковой в  озерах надпойменной 
террасы. Работа выполнена в  рамках комплекс-
ного исследования поймы р. Оби.

МАТЕРИАЛ И МЕТОДЫ ИССЛЕДОВАНИЯ
Исследования проводили с  сентября 2018 

по  сентябрь 2019  г. на  участке Средней Оби. 
Изучены основное русло р. Оби и  ряд пой-
менных и  надпойменных водоемов, располо-
женных на  различном удалении от  основного 
русла (рис.  1). Рассматриваемый участок распо-
ложен приблизительно в  165  км на  северо-запад 
от  г.  Томска, в  Кривошеинском р-не Томской 
обл. Среди пойменных водоемов для изучения 
на  левобережной пойме были выбраны времен-
ный водоем (согра), оз. Инкино, Иштанское бо-

Рис. 1. Карта-схема расположения исследованных озер. 1 – временный водоем (согра), 2 – оз. Инкино, 3 – Иштан-
ское болото, 4 – оз. Щучье, 5 – р. Обь.

ЕРМОЛАЕВА и др.
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ОСОБЕННОСТИ СТРУКТУРЫ СООБЩЕСТВ ЗООПЛАНКТОНА

лото, среди надпойменных водоемов  — таежное 
оз.  Щучье, расположенное в  3.5  км восточнее 
с. Красный Яр на правом берегу р. Оби (рис. 1). 
В р. Оби пробы отбирали с лодки в рипали в левом 
рукаве реки, прилегающем к исследуемой терри-
тории поймы (57.2541° с.ш., 84.1970° в.д.) (рис. 1).

Озеро Инкино (57.2318° с.ш., 84.2559° в.д.) на-
ходится на  террасе высотой 6  м выше среднего 
уровня р. Оби в  летнюю межень на  расстоянии 
2200 м от ближайшего берега реки. Площадь во-
дного зеркала в сентябре 2019 г. была 7.72 га, сред-
няя глубина 1.7 м. В летний период проективное 
покрытие макрофитов превышает 40% площади. 
Доминантный вид макрофитов  — телорез алоэ-
видный, содоминанты  — несколько видов осок, 
водокрас, рогоз узколистный. 

Согра (57.2364° с.ш., 84.19864° в.д.) находит-
ся на  расстоянии 3200  м и  выше уровня р. Оби 
на  7  м. Временный водоем площадью ~0.05 га, 
глубина в  весенний период не  превышает 0.6  м. 
Водоем сильно заболоченный, зарастает трост-
ником и осоками, их проективное покрытие до-
стигает ~70% площади водоема. Растительность 
представлена молодью ивы, в  воде активно раз-
виваются сообщества пузырчатки обыкновенной. 
Подверглась затоплению паводковыми водами 
в  2018  г. В  2019  г. к  сентябрю пересохла. Зимой 
полностью промерзает. 

Иштанское болото (57.1392° с.ш., 84.1409° 
в.д.) находится на расстоянии 3000 м от ближай-
шего меандра р. Оби, поступление воды на  этот 
низменный участок ограничивают гривы высо-
той 7.5–8.0  м выше уровня реки. Площадь до-
стигает  >2.5  тыс. га. Болото представляет собой 
обводненный кочкарник, степень зарастания 
макрофитами  >90%. Кочки сформированы раз-
личными видами осок. У водоема не было связи 
с рекой с 2015 г., и к моменту проведения работ 
он сильно обмелел. Глубина в месте отбора проб 
не превышала 0.3 м, осенью снижалась до 0.1 м. 
Зимой полностью перемерзает.

Озеро Щучье (57.130298° с.ш., 84.606291° 
в.д.)  – типичное для данного региона таежное 
озеро округлой формы с площадью водного зер-
кала 16.1 га и глубиной до 2 м. Водная раститель-
ность представлена на  дне мхами, по  периметру 
бордюр из различных осок и разреженные зарос-
ли тростника и рогоза. 

Уровень воды в р. Оби, по данным ближайшего 
к участку работ гидрометрического поста Молча-
ново, в  течение года претерпевает значительные 
колебания. Абсолютный минимум за 22 года на-
блюдений (25 см над нулем поста (по Балтийской 
системе)) зарегистрирован 01.03.2012 г., абсолют-
ный максимум (951  см) наблюдали 06.05.2015  г. 
Половодье на Средней Оби начинается со второй 
половины апреля, его пик приходится на начало 
июня.

Средний перепад уровней в  р. Обь во  время 
паводка достигает ~6  м. Озеро Инкино затапли-
вается при уровнях половодья >600  см (средний 
и выше среднего), время стояния воды до 2 мес. 
Частота затопления согры — один раз в 5–6 лет, 
время стояния полой воды, как правило, ≤2 нед. 
Иштанское болото заливается полой водой 
в среднем раз в 11 лет, оз. Щучье не затопляется.

Для сбора зоопланктона процеживали 50–
100  л воды (в  зависимости от  уровня трофности 
водоема и  сезона) через сеть Апштейна с  разме-
ром ячеи 64 мкм. Пробы отбирали в  центре во-
доемов из верхнего 0.5-метрового горизонта, что-
бы исключить захват взвеси из придонных слоев. 
В некоторых случаях глубину отбора ограничива-
ла глубина водоема. Отобранные пробы фиксиро-
вали 4%-ным раствором формалина и обрабаты-
вали общепринятыми в гидробиологии методами 
(Руководство…, 1992). Науплиальные и младшие 
копеподитные стадии веслоногих рачков до вида 
не определяли.

Индекс Шеннона вычисляли с  учетом пока-
зателей численности и  биомассы. Для оценки 
уровня сапробности водоемов использовали ин-
декс Пантле и Букк (Slàdeček, 1973). При расчете 
индекса использованы значения региональных 
показателей индикаторной значимости, получен-
ные для зоопланктонных организмов водоемов 
юга Западной Сибири (Ермолаева, Двуреченская, 
2013). Дополнительно вычисляли фаунистиче-
ский индекс трофности Мяэметса (E) (Мяэметс, 
1980) и  индекс трофности по  Андрониковой (I) 
(Андроникова, 1996). 

Расчет индекса трофности E базируется на ко-
личестве видов-индикаторов эвтрофных и  оли-
готрофных вод с учетом соотношения таксономи-
ческих групп планктонных организмов:

K (x 1)E
(A V) (y 1)

⋅ +
=

+ ⋅ +  
,

где K  — число видов Rotifera, А  — число видов 
Copepoda, V — число видов Cladocera, х — число 
мезо-эвтрофных видов, у — число олиго-мезотро-
фных видов. Виды-индикаторы трофических ти-
пов определяли по: (Андроникова, 1996) также 
с  учетом региональных показателей индикатор-
ной значимости (Ермолаева, Двуреченская, 2013).

Индекс трофности по  Андрониковой (I) – 
соотношение биомассы смежных трофических 
уровней: 

хищников

мирных

B
I 100

B
= ×

 
.

Растворенный кислород (CellOx 325; точ-
ность ± 5%), электропроводность (TetraCon 325; 
± 1.5%), температуру воды (± 0.2°C) и рН (с по-
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грешностью 0.01 единицы рН) измеряли in situ 
в  месте отбора проб зоопланктона, на  глубине 
20 см с помощью мультиметра ProfiLineMulti3320 
(WTW, Германия), растворенный CO2 в воде из-
меряли с  помощью портативного регистратора 
GM70 (Vaisala, Финляндия). 

Поглощение ультрафиолета при длинах волн 
245 и  254  нм (UV 245 и  UV 254) измеряли с  ис-
пользованием 10‑мм кварцевой кюветы на спек-
трофотометре EppendorfBioSpectrometer. UV 245 
и UV 254 используются как показатели содержа-
ния органического вещества, поскольку выявлена 
высокая корреляция UV 254 с концентрацией об-
щего (TOC) и растворенного органического угле-
рода (DOC) (Albrektienė et al., 2012; Szerzyna et al., 
2017), а UV 245 – с ХПК (Namour, Jaffrezic, 2010). 

Оценка степени различия озер по  гидрофи-
зическим характеристикам проведена на  основе 
анализа данных по температуре воды, концентра-
ции растворенного O2, электропроводности, рН,  
UV 245, UV 254 и концентрации CO2 и подтвержде-
на с использованием непараметрического крите-
рия Краскела–Уоллиса (Hammer et al., 2001). От-
носительную значимость факторов окружающей 
среды в  объяснении изменчивости количествен-
ных показателей отдельных видов зоопланктона 
определяли с  помощью пошагового регресси-
онного анализа в  пакете программ STATISTICA 
v. 12. (TerBraak, 1995; Zuur et al., 2010; Legendre, 
Legendre, 2012). Данные подвергнуты преобразо-
ванию Хеллингера (log (х+1)), что позволяет при-
дать одинаковый вес всем переменным (TerBraak, 
1995; Zuur et al., 2010; Legendre, Legendre, 2012).

РЕЗУЛЬТАТЫ ИССЛЕДОВАНИЯ
По  данным Западно-Сибирского управления 

по  гидрометеорологии и  мониторингу окружаю-
щей среды в  2018  г. высота паводка на  исследо-
ванном участке р. Обь была 748 см. В 2019 г. пере-
пад уровней достигал ~610 см (Доп. мат. рис. S1).

Соединение Иштанского болота с  поймой 
в  последний раз произошло в  2015  г. с  15  мая 
по  22  июня. Согра объединилась с  поймой с  4 
по 20 мая 2018 г., оз. Инкино сохраняло связь с ре-
кой через протоки в 2018 г. с 20 апреля по 22 июня, 
в 2019 г. — с 16 апреля по 18 мая. Все водоемы вне 
паводка изолированы от основного русла р. Оби. 

Неметрическое многомерное шкалирование 
(nMDS) выявило значительные различия в эколо-
гических условиях исследуемых пойменных озер 
в  период открытой воды (температура (Т), кон-
центрация растворенного кислорода (О2), кон-
центрация растворенного углекислого газа (СО2), 
электропроводность (Cond), УФ-поглощение при 
длинах волн 245 и 254 нм (UV 245 и UV 254), pH) 
(рис. 2). Все исследованные водоемы имели ста-
тистически значимые различия по концентраци-

ям О2 и  СО2, электропроводности, содержанию 
органического углерода по  UV 254, ХПК по  UV 
245 и pH (табл. 1).

Средние показатели электропроводности воз-
растают от  ежегодно заливаемого оз. Инкино 
к  Иштанскому болоту, наиболее редко подвер-
гающемуся воздействию паводков. Воды р. Оби 
относятся к  гидрокарбонатному классу груп-
пы кальция и  обогащены железом (в  среднем 3 
ПДКвх), марганцем (в  среднем 2 ПДКвх), медью 
и  цинком (до  10 ПДКвх). Причина вышеуказан-
ных отклонений от  нормативных значений  — 
не  антропогенное загрязнение, а  геохимические 
особенности водосбора (Современное..., 2012). 

Половодье временно гомогенизирует химиче-
ский состав пойменных озер. После обособления 
водоемов от  основного русла основное влияние 
на  гидрохимические показатели оказывают про-
цессы испарения. Чем дольше период изоляции 
водоема от реки — тем выше в нем концентрации 
растворенных элементов, т.е. наблюдается зако-
номерный рост минерализации. 

Низкое среднее содержание кислорода 
в  Иштанском болоте, согре и  оз. Щучье объяс-
няется в первую очередь активными биохимиче-
скими процессами. Разложение органического 
вещества, фотоокисление и  биоокисление желе-
зоорганических коллоидов и прочих способству-
ют снижению концентрации кислорода в  согре 
и оз. Щучье. Иштанское болото на момент обсле-
дования представляло собой типичный дистроф-
ный водоем с  дефицитом кислорода. Озеро Ин-
кино в  летние месяцы обогащается кислородом 
за счет фотосинтеза погруженной растительности 
и  переходит в  разряд заморных при разложении 
этой накопленной растительной биомассы.

Всего в  результате исследования зарегистри-
ровано 133 вида и  формы зоопланктона, в  том 
числе 58 видов Rotifera (44% всех видов), 44 вида 
Cladocera (33%), и 31 вид Copepoda (24 Cyclopoida, 
пять Calanoida и  два Harpacticoida), а  также на-
уплиальные и  копеподитные стадии Copepoda, 
которые не  были определены до  вида (Доп. мат. 
табл. S1). 

Наибольшее количество видов в  течение года 
было зарегистрировано в  оз. Инкино, наимень-
шее — в Иштанском болоте (табл. 2). Самая вы-
сокая плотность зоопланктона в июле отмечена в  
оз. Инкино, в  сентябре  — в  согре, наименьшая 
в течение всего периода исследования — в Иштан-
ском болоте (рис. 3). 

В Иштанском болоте в период открытой воды 
наблюдали постоянный дефицит кислорода. 
В мае при температуре 9°С содержание кислорода 
было 4.56 мг/л. В июле, при прогреве воды до 19°С, 
содержание растворенного кислорода упало 
до 0.04 мг/л, а в сентябре при снижении температу-
ры до 12°С повысилось до 1.15 мг/л. Зоопланктон 
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Рис. 2. Отображение результатов многомерного шкалирования (nMDS) в пространстве двух шкал, полученных на ос-
нове Евклидовых расстояний между условиями окружающей среды в исследованных водоемах. 1 – временный водо-
ем (согра), 2 – оз. Инкино, 3 – Иштанское болото, 4 – оз. Щучье, 5 – р. Обь. Т — температура, О2 – концентрация 
растворенного кислорода, СО2 – концентрация растворенного углекислого газа, Cond — электропроводность, UV 245 
и UV 254 – УФ-поглощение при длинах волн 245 и 254 нм и pH. (Стресс: 0.0011). 

Таблица 1. Физико-химические параметры воды исследованных пойменных озер и р. Оби 

Показатель Иштанское
болото Согра оз. Инкино р. Обь оз. Щучье

T, °C 0.9–19.6
14.1 ± 4.9

0.4–25.0
17.6 ± 7.4

0.4–23.8
16.9 ± 5.3

0.4–22.9
15.4 ± 7.5

0.7–23.0
13.1 ± 9.8

O2, мг/л** 0.04–4.56
2.28 ± 2.24

3.05–7.68
4.98 ± 2.70

0.20–8.45
7.19 ± 2.03

1.42–11.95
11.09 ± 1.62

2.94–6.34
5.50 ± 1.84

Cond, мкС/см** 446–879
605 ± 159

100–220
162 ± 23.0

14–183
108 ± 36

193–393
207 ± 93

37–60
48 ± 8.0

pH** 7.21–7.59
7.43 ± 0.22

7.00–7.65
7.24 ± 0.11

6.65–7.86
7.41 ± 0.78

7.50–9.13
8.67 ± 0.46

6.47–6.78
6.59 ± 0.21

UV 245* 0.105–0.486
0.235 ± 0.134

0.703–1.875
1.205 ± 0.493

0.177–0.422
0.260 ± 0.070

0.050–0.121
0.094 ± 0.034

1.376–1.963
1.625 ± 0.174

UV 254* 0.099–0.477
0.227 ± 0.131

0.643–1.732
1.109 ± 0.458

0.165–0.388
0.241 ± 0.064

0.045–0.155
0.086 ± 0.036

1.268–1.827
1.502 ± 0.164

CO2, мМ/л** 4040–26000
14030 ± 9990

119–6052
2717 ± 2223

670–5265
2001 ± 1331

80–3310
239 ± 159

1600–2820
2233 ± 465

Примечание. Над чертой — min–max показателя, под чертой — среднее ± стандартное отклонение. Жирным шрифтом вы-
делены существенно различающиеся показатели среди водных объектов. Непараметрический критерий Краскела–Уоллиса,     
   *p ≤ 0.05; 
** p ≤ 0.001.
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представляли веслоногие ракообразные, лишь 
в конце мая и в июне в пробах встречались единич-
ные коловратки Mytilina trigona (Gosse) (рис.  3). 
В  мае, наряду с  доминирующим Cyclops vicinus 
Uljanin, в пробах было отмечено значительное ко-
личество фитофильных и нектобентосных форм: 
Ectocyclops phaleratus (Koch), Eucyclops macruroides 
(Lilljeborg), Paracyclops  fimbriatus (Fischer). Вы-
сокую численность обеспечивали науплиаль-
ные и  копеподитные стадии Cyclopoida. В  июне 
при снижении общей численности биомасса 
возросла, доминировали крупные половозре-
лые Megacyclops viridis (Jurine) и  M. gigas (Claus). 
В  июле, с  повышением температуры до  19°С, 
M. gigas выпал из  состава зоопланктона, при 
этом значительное развитие получили теплово-
дно-стенотермный Microcyclops bicolor (Sars G.O.) 
и Macrocyclops albidus (Jurine). Численность и био-
масса зоопланктона возросли синхронно. В сен-
тябре отмечен только Cyclops kolensis Lilljeborg, 
количественное обилие снизилось (рис. 3). 

Согра оказалась самым прогреваемым из всех 
исследованных водоемов (табл. 1). Уже в мае тем-
пература в  ней достигала 16°C, в  июле  — 25°С. 
В  период открытой воды в  зоопланктоне преоб-
ладали веслоногие ракообразные (рис. 3). В  мае 
коловратки в сообществе встречались единично, 
доминировали науплиусы и младшие копеподит-
ные стадии рода Cyclops. В июне возрастала доля 
ветвистоусых и в численности, и в биомассе сооб-
щества. Доминировали по  численности Chydorus 
sphaericus (O.F. Müller), Megacyclops viridis, 
Macrocyclops albidus. В  биомассу значительный 
вклад обеспечивали, помимо вышеперечис-
ленных видов, Simocephalus vetulus (O.F. Müller) 
и Polyphemus pediculus (L.). За счет развития круп-
ных форм при незначительном изменении чис-
ленности биомасса зоопланктона заметно возрос-
ла (рис. 3). В июле по мере прогревания водоема 
происходило ухудшение кислородного режима 
(снижение концентрации растворенного кисло-
рода с 7.68 мг/л до 3.89 мг/л) и повышение уровня 
трофности водоема (коэффициент спектрального 

поглощения UV 254 возрастал с 0.70 до 1.88). При 
этом снижались видовое разнообразие и количе-
ственные показатели ветвистоусых и  возрастала 
роль коловраток. В состав доминантов по числен-
ности вошли Trichotria pocillum (Müller), Asplanchna 
priodonta Gosse, Anuraeopsis fissa (Gosse), Lecane 
crenata (Harring), L. luna (Müller), L. styrax (Harring 
& Myers), Rotaria rotatoria (Pallas). По  биомассе 
доминировали Megacyclops viridis, Thermocyclops 
crassus (Fischer) и Daphnia pulex Leydig. В сентябре, 
несмотря на  еще большее снижение концентра-
ции растворенного кислорода (3.05  мг/л) и  сни-
жение температуры до  11°С, были отмечены са-
мые высокие для согры показатели численности 
и биомассы зоопланктона (рис. 3). Основу сооб-
щества представляли Megacyclops viridis и Daphnia 
pulex, коловратки отсутствовали.

Температура воды в оз. Инкино в мае в пери-
од паводка была 12°С, максимальная в  июле  — 
24°С. Озеро отличалось наибольшим видовым 
разнообразием и  самыми высокими показателя-
ми биомассы зоопланктона. В  период паводка 
доминировали веслоногие ракообразные, глав-
ным образом, ювенильные стадии. Доминиро-
вали по  численности и  биомассе Cyclops scutifer 
Sars  G.O., Eucyclops macruroides, Eurytemora affinis 
(Poppe). В  мае–июне возрастало видовое разно-
образие и  численность коловраток и  ветвистоу-
сых (табл. 2, рис. 3). Максимальная численность 
и  биомасса зоопланктона были зарегистриро-
ваны в  июне. Лидерами по  численности были 
из  ветвистоусых Chydorus sphaericus, из  коловра-
ток Conochilus unicornis Rousselet и Euchlanis incisa 
Carlin, из  веслоногих Cyclops scutifer, Eucyclops 
serrulatus (Fischer), Thermocyclops crassus. В  био-
массу значительный вклад вносили Eurycercus 
lamellatus (O.F. Müller), Simocephalus serrulatus 
(Koch), Megacyclops viridis, Macrocyclops albidus. 
По  мере ухудшения газового режима (в  мае со-
держание растворенного кислорода достигало 
8.27 мг/л, снижаясь к июлю по мере прогрева воды 
до  5.16  мг/л) произошло сокращение численно-
сти всех групп и  изменение видовой структуры. 

Таблица 2. Структура зоопланктона исследованных озер и р. Обь 

Водный объект n n Cop nClad nRot Е I S HN. HB

Иштанское 
болото 15 14 0 1 0.01 0 1.68/1.66 1.06/1.28 0.97/0.63

Согра 53 18 15 20 0.19 0.02 1.58/– 1.34/– 1.67/–
оз. Инкино 68 17 31 20 0.25 0.76 1.62/1.58 1.26/1.84 2.00/2.39
р. Обь 47 12 12 23 0.35 0.04 1.67/1.62 1.09/1.30 1.67/2.08
оз. Щучье 35 10 11 14 0.36 0.02 1.58/1.58 1.24/1.91 1.97/1.16

Примечание. n — общее число видов, nClad — число видов Cladocera, nCop — число видов Copepoda, nRot — число видов Rotifera, 
Е — фаунистический индекс трофности Мяэметса, I — индекс трофности по Андрониковой (Bхищников/Bмирных, июль 2019), S — 
индекс сапробности Пантле и Букк (июль/сентябрь 2019), H — индекс Шеннона по численности (бит/экз.) и биомассе (бит/мг)  
(июль/сентябрь 2019). “–” – отсутствие данных (р. Согра высохла).
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Рис.  3. Численность (N, тыс. экз./м3) и биомасса (B, мг/м3) (а, в, д, ж, и) и соотношение таксономических групп 
зоопланктона (% общей численности) (б, г, е, з, к) в период открытой воды в водных объектах: а, б — оз. Инкино;  
в, г — согра;  д, е — Иштанское болото; ж, з—р. Обь; и, к — оз. Щучье. 1 – численность, 2 – биомасса, 3 – Rotifera, 
4 – Cladocera, 5 – Copepoda.
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В  сентябре в  сообществе доминировали по  чис-
ленности из  веслоногих Mesocyclops leuckarti 
(Claus), Cyclops kolensis Lilljeborg и  Thermocyclops 
crassus, из ветвистоусых Ceriodaphnia pulchella Sars 
и Eubosmina coregoni Baird, из коловраток Euchlanis 
incisa и Polyarthra dolichoptera Idelson. 

В  р. Оби динамика зоопланктона была схожа 
с  таковой в  оз. Инкино. Минимальные показа-
тели численности и  биомассы зарегистрирова-
ны во  время паводка, максимальные  — в  июне 
(рис. 3). Во время паводка в русле реки сообще-
ство зоопланктона в основном было представле-
но веслоногими, главным образом, ювенильными 
стадиями. Доминировали по численности Cyclops 
scutifer и  C. strenuus Fischer. На  спаде волны по-
ловодья в  составе зоопланктонного сообщества 
доминировали коловратки Synchaeta pectinata,  
S. stylata Wierzejski, Polyarthra dolichoptera. В летний 
период по  численности преобладали коловрат-
ки за счет массового развития Ascomorpha ecaudis 
(Perty) (до  45  тыс. экз./м3), Synchaeta pectinata 
Ehrenberg (до  12  тыс. экз./м3), Keratella quadrata 
(Müller) (>19  тыс. экз./м3). Высокой численно-
сти достигали и  представители рода Brachionus:  
B. angularis Gosse, B. calyciflorus Pallas, B. calyciflorus 
var. dorcas Gosse, B. quadridentatus Hermann,  
B. leydigii Cohn. В осенне-зимний период домини-
рующая роль переходила к веслоногим Mesocyclops 
leuckarti, Megacyclops viridis и Cyclops vicinus. В сен-
тябре 2019 г. в реке отмечена достаточно высокая 
биомасса Cladocera за счет появления в планкто-
не значительного количества фитофильных форм: 
Pleuroxus striatus (Schödler) (740 экз./м3), Alona 
intermedia Sars (400 экз./м3), Disparalona rostrata 
(Koch) (240 экз./м3) и др. По-видимому, эти виды 
скатились в основное русло с песчаной литорали 
при снижении уровня реки. 

В оз. Щучье видовой состав зоопланктона ха-
рактерен для малых материковых озер таежной 
зоны Западной Сибири (Ермолаева, 2020). Видо-
вое разнообразие невысокое (табл. 2). В подлед-
ный период и  в  период распаления льда основу 
численности представляют коловратки Kellicottia 
longispina, Polyarthra remata Skorikov, Synchaeta 
longipes Gosse. В  летне-осенний период в  со-
став структурообразующего комплекса входят, 
помимо вышеперечисленных видов, Polyarthra 
dolichoptera и  Asplanchna priodonta. Численность 
зоопланктона возрастает с  апреля по  сентябрь. 
Максимальная численность отмечена в  июле 
за счет массового развития коловраток и большо-
го количества науплиев и  копеподитов веслоно-
гих раков. К  осени количественные показатели 
снижаются. Ветвистоусые входят в  состав сооб-
щества зоопланктона в  летне-осенний период. 
Доминируют эврибионты Bosmina longirostris, 
Daphnia longispina (O.F. Müller), Diaphanosoma 
brachyurum (Liévin). Из  веслоногих круглогодич-
но встречались Mesocyclops leuckarti и Megacyclops 

viridis. Весной в состав доминирующего комплек-
са входил Cyclops strenuus, в сентябре высокой чис-
ленности достигал Megacyclops gigas. Летом субдо-
минантами среди ракообразных были в основном 
высокоспециализированные виды ветвистоусых, 
приспособленные к жизни на подводных субстра-
тах, — Graptoleberis testudinaria (Fischer), Pleuroxus 
truncatus (O.F. Müller) и нейстонный Scapholeberis 
mucronata (O.F. Müller).

Индекс видового сходства Серенсена между 
зоопланктонными сообществами р. Оби и оз. Ин-
кино в апреле перед паводком достигал 0.18; в мае 
(период паводка, когда ожидается максимальная 
гомогенизация зоопланктона реки и  пойменных 
водоемов) – 0.26; в июле — лишь 0.10. Сходство 
между зоопланктонными сообществами реки 
и  остальных пойменных водоемов было значи-
тельно ниже. Кластерный анализ на  основе ви-
дового разнообразия зоопланктона, выявленно-
го за  весь период наблюдения, выделил р. Обь 
и  материковое оз.  Щучье в  отдельный кластер, 
в  другом объединились все пойменные водоемы 
(рис. 4). 

Сравнивая годовые вариации численности 
различных групп зоопланктона материкового оз. 
Щучье и  пойменного оз. Инкино, можно отме-
тить, что в оз. Щучье развитие летнего зооплан-
ктонного сообщества начинается в июне, в пой-
менном озере — в мае в период залития водоема 
паводковыми водами (рис. 5). В пойменных озе-
рах основу численности и  биомассы в  весенние 
месяцы представляли веслоногие раки, летом, 
по  мере прогревания водоемов, увеличивалась 
доля коловраток и ветвистоусых. В материковом 
озере по  численности в  весенний период доми-
нировали коловратки, максимальное видовое 
разнообразие и численность ракообразных также 
отмечены летом. 

По  трофическому индексу Андрониковой все 
исследованные водные объекты относятся к оли-
готрофному типу. По  фаунистическому индексу 
Мяэметса ультраолиготрофное только Иштан-
ское болото. Показатель индекса в согре уже по-
граничный между олиго- и мезотрофным типом. 
Река Обь, озера Инкино и Щучье — мезотрофные 
водные объекты (табл. 2). 

Индекс сапробности Пантле и Букк позволяет 
отнести все водоемы к  β-мезосапробному типу. 
В материковом оз. Щучье этот индекс сохраняет 
стабильность, в пойменных водоемах наблюдает-
ся некоторое снижение индекса от  лета к  осени 
(табл. 2).

Индекс Шеннона характеризует разнообразие 
и выравненность в структуре сообщества. Макси-
мальные показатели и по численности, и по био-
массе характерны для оз. Инкино. В  оз.  Щучье 
в сентябре снижаются число видов и численность 
зоопланктона, растет доля некоторых домини-
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рующих видов, в оз. Инкино продолжается фор-
мирование сообщества, выравненность по  пред-
ставленности видов возрастает, как и количество 
видов.

В  пойменных водоемах обнаружен ряд видов, 
которые ранее не были отмечены ни в русле Сред-
ней Оби, ни в озерах надпойменных террас в зоне 

южной тайги Западной Сибири (Ермолаева, 2020; 
Yermolaeva et al., 2021). Это, например, харак-
терные для заболоченных водоемов Tretocephala 
ambigua (Lilljeborg), Euchlanis incisa, E. meneta Myers, 
Kurzia latissima (Kurz), Acantholeberis curvirostris (O.F. 
Muller), Streblocerus serricaudatus (Fischer), Ectocyclops 
phaleratus; приуроченные к  зарослям макрофитов 
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Рис. 4. Дендрограмма биоценотического сходства зоопланктона изученных водоемов на основе значений меры Брея–
Кертиса (группировка по принципу Neigbour joining clustering (Saitou & Nei, 1987)). 1 – временный водоем (согра),  
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Рис. 5. Годовая динамика численности (N, тыс. экз./м3) и число видов (n) зоопланктона пойменного оз. Инкино (а) 
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Lecane bulla (Gosse), L. crenata, L. styrax, Trichocerca 
rattus (Müller), T. rattus f. carinata (Ehrenberg), 
Alonella exigua Lilljeborg, Mytilina  trigona, M. ventralis 
(Ehrenberg); для временных водоемов Diacyclops 
bisetosus (Rehberg), Microcyclops bicolor, M. varicans 
(Sars  G.O.); холодноводные формы, зарегистри-
рованные в  русле р. Оби севернее 60° с.ш., либо 
в  северных дистрофных болотистых водоемах  — 
Monommata longiseta (Müller), Keratella serrulata 
f. curvicornis Rylov, Rotaria rotatoria, Ophryoxus gracilis 
(Sars G.O.), Holopedium gibberum Zaddach, Eurytemora 
affinis; и  напротив, характерный для мелких и  те-
плых водоемов степной и лесостепной зоны Plationus 
patulus (Müller, 1786).

С помощью множественной пошаговой регрес-
сии выявлено, что частота затопления пойменных 
водоемов наиболее значимо влияет на численность 
зоопланктона и на число видов (табл. 3). В первую 
очередь от этого показателя положительно зависит 
численность Cladocera. Веслоногие при рассмо-
трении группы в целом не показали значимой за-
висимости от изученных факторов.

Поскольку в  течение сезона открытой воды 
происходила замена одного вида другим в каждой 
группе, проведен анализ методом пошаговой 
множественной регрессии. В анализ включили 59 
видов зоопланктона, отмеченных хотя  бы в  трех 
разных водоемах и в течение хотя бы трех месяцев 
наблюдения, чтобы вариабельность показателей 
была статистически достоверной. Значимые за-
висимости численности от  изученных факторов 
продемонстрировали 14 видов (табл. 4). В этот пе-
речень не вошли виды с широкой экологической 
лабильностью и узкие отмеченные единично сте-
нобионты. 

Число видов зоопланктона определялось слож-
ным сочетанием факторов среды, зачастую име-
ющих разнонаправленное действие. Основное 
значение для большинства видов имела частота 
затопления водоема, для ряда таксонов определя-

ющими оказались содержание органического ве-
щества (UV254), ХПК (UV254) и газовый режим.

Значимый вклад в  объяснение изменчивости 
видовой структуры вносила и  температура. Чис-
ленность ряда видов (Chydorus ovalis, Graptoleberis 
testudinaria, Asplanchna priodonta, Thermocyclops 
crassus) продемонстрировала достоверную поло-
жительную связь с  ростом температуры. По  мере 
роста температуры в пойменных водоемах наблю-
дали некоторое снижение рН (уравнение регрес-
сии для Graptoleberis testudinaria в табл. 4) и сниже-
ние уровня минерализации (уравнение регрессии 
для Chydorus ovalis в табл. 4), что связано с посту-
плением болотных вод с прилегающих территорий. 

ОБСУЖДЕНИЕ РЕЗУЛЬТАТОВ
Ежегодные весенне-летние паводки на р. Обь 

вызывают включение пойменных озер в  речную 
систему. Ряд авторов указывает на  значимую 
корреляцию между периодичностью затопления 
и рядом физико-химических и биологических па-
раметров пойменных водоемов, а, следовательно, 
и их населения (Baranyi et al., 2002; Gruberts et al., 
2007; Крылов, Жгарева, 2016). Считается, что па-
водки дестабилизируют экологические условия 
в  пойменных озерах за  счет уменьшения про-
зрачности воды, понижения температуры воды 
и подавляя развитие (Paillex et al, 2017; Chaparro 
et al., 2018; Zhang et al, 2018). Однако эти выво-
ды справедливы, по-видимому, для высоких па-
водков, когда происходит физическая промывка 
пойменных озер речными водами. Такие паводки 
редки. В  период наших наблюдений высота па-
водковой волны соответствовала средним показа-
телям в многолетнем ряду. Постепенное заполне-
ние озера речной водой в таких гидрологических 
условиях могло простимулировать развитие 
зоопланктона в  соответствии с  теорией “про-
межуточного нарушения”, а  не  в  соответствии  

Таблица  3. Значимые зависимости численности и  видового богатства таксономических групп зоопланктона 
от факторов среды по результатам пошагового регрессионного анализа (p <0.05) 

Зависимый показатель R2 Уравнение регрессии
N 0.52 19417.05 + 48469.48 × Ff
NClad 0.70 75371.85 + 36937.24 × Ff — 3728.48×O2 
NRot 0.66 – 44647.71 + 95798.78 × UV245 – 96535.23 × UV254
NCop – –
n 0.78 14.54 + 16.39 × Ff — 0.02 × Cond
nClad 0.80 20.41 + 14.43 × Ff — 0.02 × Cond
nRot 0.79 – 18.19 + 35.89 × UV245 – 36.51 × UV254 – 2.35 × pH
nCop – –

Примечание. N — общая численность; n — общее число видов; Ff (flood frequency) – частота затопления, Cond (conductivity) –  
электропроводность, UV245, UV254 – поглощение ультрафиолета при длинах волн 245 и 254 нм, R2 – коэффициент детерми-
нации. “–” – зависимости не выявлены.
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с концепцией импульса половодья (Thomaz et al., 
2007; Wantzen et al., 2008. Paidere, 2009; Liu et al., 
2022). Гипотеза промежуточного нарушения пред-
полагает, что разнообразие местных видов макси-
мально, когда значимое изменение экологических 
условий не  слишком редкое, не  слишком частое 
и  не  слишком интенсивное. В  условиях такого 
“мягкого” воздействия большее число видов успе-
вает адаптироваться к  флуктуациям окружающей 
среды. Как правило, плотность и  разнообразие 
зоопланктона выше в  озерах, соединенных даже 
временно с основным руслом реки по сравнению 
с  изолированным, поскольку в  таких условиях 
происходит обогащение фауны пойменного водое-
ма организмами из речного потока (Hein et al, 2004; 
Kobayashi et al. 2015; Napiórkowski et al, 2019). 

Ветвистоусые и коловратки частично поступа-
ют в пойменные водоемы с паводковыми водами, 
но, вероятно, в основном за счет развития покоя-
щихся яиц из  донных отложений. Это объясняет 
отсутствие гомогенизации всех водоемов и низкий 
уровень сходства по видовому и численному соста-
ву зоопланктона в период наводнения, и тем более 
в период изоляции от основного русла, поскольку 
в  каждом водоеме в  летний период формируется 
собственное сообщество и свой собственный банк 
покоящихся стадий (Chaparro et al., 2021). 

В пойменных водоемах, затапливаемых редко, 
сообщества зоопланктона зависят в  первую оче-
редь от местных эколого-морфологических пара-
метров, а зачастую и от локальных биологических 
факторов (например, эффективный хищник по-

пал в ловушку в конкретном пойменном водоеме, 
а не в другом, или произошло заселение растени-
ями, ранее не  присутствовавшими в  данной ло-
кальной экосистеме и т.п.). Например, отсутствие 
мелких коловраток в  согре вполне может быть 
связано с присутствием хищной пузырчатки.

Различия в сроках развития летних группировок 
зоопланктона в пойменном оз. Инкино и в таеж-
ном озере, расположенном на надпойменной тер-
расе оз. Щучье, в первую очередь можно объяснить 
сдвигом в темпах прогрева воды. В оз. Щучье, пи-
тающемся за счет грунтовых вод, распаление льда 
происходит позже, чем наступает залитие поймы 
водами р. Оби. В апреле в оз. Инкино льда уже нет 
и температура воды >4°С, а в мае — 12°С, тогда как 
в оз. Щучье в апреле еще наблюдается ледовый по-
кров, а в мае температура не превышает 8°С. Со-
ответственно и развитие летнего зоопланктонного 
сообщества начинается в пойменном водоеме при-
мерно на месяц раньше (рис. 5). 

Отметим, что концентрация растворенного 
кислорода для ряда видов и всей группы кладоцер 
в регрессионных уравнениях включена со знаком 
“минус”, т.е. численность данных представите-
лей зоопланктона сокращается при улучшении 
кислородного режима, что может показаться па-
радоксальным. Однако следует учитывать, что 
множество измеренных значений концентрации 
кислорода даже после преобразования Хеллинге-
ра не вписываются в линейную модель, наиболее 
точно описываются логарифмическим уравне-
нием и вносят значительные помехи в регресси-

Таблица 4. Зависимости численности некоторых видов зоопланктона от факторов среды по результатам пошаго-
вого регрессионного анализа (p <0.05) 

Вид R2 Уравнение регрессии

Alona intermedia Sars 0.65 10623.27 + 3590.51 × Ff — 1417.34× pH
Ceriodaphnia pulchella G.O. Sars 0.59 72379.06 + 16354.80 × Ff — 9567.83 × pH — 1466.58 × O2

Chydorus sphaericus (O.F. Müller) 0.48 –236.44 + 8826.5 × Ff
C. ovalis Kurz 0.78 2980.97 – 313.51 × O2 + 298.14 × T — 6.09 × Cond — 959.44 × UV254
Daphnia pulex Leydig 0.58 –879.57 + 23268.60 × UV254 – 21269.58 × UV245
Graptoleberis testudinaria (Fischer) 0.62 14004.46 + 3505.92 × Ff — 1859.27 × pH — 285.44 × O2+ 139.22 × T

Kurzia latissima (Kurz) 0.47 –63.32 + 622.74 × Ff
Asplanchna priodonta Gosse 0.68 –26071.48 + 37392.88 × UV254 + 224.55 × T — 36659.00 × UV245
A. herricki de Guerne 0.30 899.26 – 120.09 × pH
Trichocerca elongata (Gosse) 0.53 –1494.53 + 501.05 × Ff
Cyclops strenuus Fischer 0.34 –540.12 + 158.14 × O2

Thermocyclops crassus (Fischer) 0.26 –210.75 + 5327.13 × Ff + 312.41 × T
Microcyclops bicolor (Sars G.O.) 0.29 –9.54 + 0.01 × СО2

Paracyclops fimbriatus (Fischer) 0.24 19.53 + 3444.68 × Ff
Примечание. Обозначения, как в табл. 3.
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онную модель. Необходимо принимать во  вни-
мание и  экологические факторы. В  пойменных 
водоемах, испытывающих периодическое влия-
ние половодья, зоопланктон формирует, по сути, 
метасообщества с  высокой неоднородностью 
видового состава и  лабильностью структуры 
и  динамики сообществ в  зависимости от  уровня 
и  частоты затопления, физических, химических 
и биологических характеристик паводковых вод, 
от  динамики изменения внешних факторов по-
сле изоляции водоемов от  основного русла реки 
и т.д. Озера на надпойменной террасе находятся 
в более стабильных условиях и в условиях ежегод-
ного зимнего замора, в них формируется особый 
видовой состав зоопланктона, представленный 
в летние месяцы из года в  год небольшим коли-
чеством эврибионтных видов, по-видимому, мак-
симально устойчивых к кислородному голоданию 
(Ермолаева, 2020). Наличие значительной доли 
эвриоксибионтных видов в  изучаемом массиве 
данных могло не  просто нивелировать значение 
дефицита кислорода как фактора, объясняющего 
изменчивость количественных показателей от-
дельных групп и видов зоопланктона, а перевести 
кислородные условия в подчиненное положение 
относительно трофических.

Вышеобозначенные различия в условиях форми-
рования сообществ в пойменных и коренных озерах 
достаточно убедительно объясняют и несовпадения 
в  динамике изменения разнообразия и  выравнен-
ности представленности видов (по  индексу Шен-
нона). В оз. Щучье все экологические ниши за дли-
тельный период оформились и  распределились, 
снижение числа видов и  численных показателей 
зоопланктона осенью вполне закономерно в связи 
с температурными преференциями того или иного 
таксона. В оз. Инкино после стресса (“паводковый 
импульс”) запускается новый цикл формирова-
ния сообщества, который не успевает закончиться 
к  осени. Продолжается разграничение экологиче-
ских ниш в  многовидовом сообществе, возрастает 
выравненность представленности таксонов, по-
скольку времени для конкурентного исключения 
видов со сходными экологическими требованиями, 
учитывая время их развития, не хватает. 

Наши наблюдения подтвердили, что видовой 
состав зоопланктона, его количественные показа-
тели и сезонная динамика во всех исследованных 
водоемах зависят в первую очередь от гидрологиче-
ского режима. Наибольшие видовое разнообразие 
и максимальная плотность наблюдаются в оз. Ин-
кино, ежегодно соединяющемся с р. Обью в период 
паводка Наименьшие видовое разнообразие и мак-
симальная плотность были в  Иштанском болоте, 
которое к моменту наблюдений уже 4 года не имело 
связи с р. Обью. В нем наблюдается хронический 
дефицит кислорода в  воде, при этом концентра-
ция СО2 достигает ≥26000 мМ/л. В результате сни-
жается видовое разнообразие и  численность всех 

групп зоопланктона. Водоемы, подобные Иштан-
скому болоту, особенно если их обследуют в конце 
июля — в августе, по биоиндикационным показа-
телям часто относят к олиготрофным и даже к уль-
траолиготрофным, хотя, по сути, они дистрофные 
(Литош и др., 2021). Иштанское болото по трофи-
ческому индексу Андрониковой и по фаунистиче-
скому индексу Мяэметса (табл. 2) относится к оли-
готрофному и  даже ультраолиготрофному типу. 
Однако, наряду с  неблагоприятным газовым ре-
жимом, содержание органического углерода в воде 
болота на порядок ниже, чем в оз. Щучье и в со-
гре, и сопоставимо с таковым в “свежепромытом”  
оз. Инкино. Цвет воды коричневый, на  дне от-
мечается значительное количество растительных 
остатков, что характерно именно для дистрофных 
водоемов. 

ЗАКЛЮЧЕНИЕ
Максимальное видовое богатство зооплан-

ктона (68 видов) зарегистрировано в пойменном 
оз. Инкино, имеющем ежегодную связь с руслом 
р. Оби. Наименьшее число видов (15) отмече-
но в  дистрофном Иштанском болоте. Основную 
долю видового богатства зоопланктона пой-
менных озер, как и в русле р. Обь, представляли 
коловратки. Наибольшее видовое богатство зо-
опланктона было сосредоточено в  пойменных 
водоемах (95 видов). В  реке на  исследованном 
участке и в озере надпойменной террасы оно до-
стигало 47 и 35 соответственно. Только в поймен-
ных водоемах отмечено 25 видов, не встреченных 
ни  в  материнской реке, ни  в  озере надпоймен-
ной террасы. Таким образом, зоопланктон пой-
менных водоемов отличается от  сообществ соб-
ственно р. Оби и  озера надпойменной террасы 
значительным фаунистическим разнообразием, 
повышенным видовым богатством и  специфи-
ческой видовой структурой. Численность и био-
масса зоопланктона пойменных озер, достаточно 
часто имеющих связь с рекой, значительно выше 
таковых в  озере надпойменной террасы и  соб-
ственно р. Оби. Залитие водоемов паводковыми 
водами ежегодно начинает новый цикл развития 
зоопланктона. Максимальный уровень видового 
сходства зоопланктона оз. Инкино с планктоном 
р. Оби наблюдается после паводка. Среди ведущих 
факторов внешней среды, определяющих разви-
тие зоопланктона в  исследованных пойменных 
водоемах, наиболее значимы частота затопления, 
температура воды, содержание органических ве-
ществ и для ряда таксонов — газовый режим. 

ФИНАНСИРОВАНИЕ
Работа выполнена в  рамках государственного 

задания Института водных и экологических про-
блем СО РАН № 121031200178-8 при поддержке 

ЕРМОЛАЕВА и др.



191

БИОЛОГИЯ ВНУТРЕННИХ ВОД № 1 2024

Программы развития Томского государственного 
университета (Приоритет-2030) согласно догово-
ру о сотрудничестве с Томским государственным 
университетом. Исследования проводили на базе 
Уникальной научной установки “Система экс-
периментальных баз, расположенных вдоль ши-
ротного градиента” Томского государственного 
университета при финансовой поддержке Мин
обрнауки России (Соглашение №  075-15-2021-
672).

ДОПОЛНИТЕЛЬНЫЕ МАТЕРИАЛЫ 
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Рис. S1. Уровень воды реки Обь по данным За-
падно-Сибирского управления по  гидрометеоро-
логии и мониторингу окружающей среды (гидро-
пост Молчаново) (https://www.fishingsib.ru/waterinfo/
gauging-station/molchanovo/enk8p7w5AJ8tQMu8/).

Табл. S1. Видовой состав зоопланктона Сред-
ней Оби и исследованных пойменных озер в 
2018–2019 гг.
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Peculiarities of the Structure of Zooplankton Communities 
in Floodplain Water Bodies of the Middle Ob

N. I. Yermolaeva1, *, Yu. A. Noskov2, 3, I. V. Kritskov3
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The zooplankton of the caught floodplain lakes of the Middle Ob, located at various distances from the main 
riverbeds, was studied. It is shown that the development of the summer complex of zooplankton in floodplain 
lakes begins simultaneously with the passage of the flood; a significant diversity of species and the largest 
biomass increase in them in the summer months. The more often the floodplain lakes is filled with hollow 
waters, the higher the species diversity and the calculated indicators of plankton are in it. The factors that 
register the signs of zooplankton development in the caught lakes are revealed: the frequency of flooding, 
water temperature, the content of consumption for a number of taxa — the gas regime. Studies have shown 
that that the zooplankton of the caught reservoirs is subject to increased impact of the communities of the 
special territory of rivers and lakes of the above-floodplain terrace of the distribution of faunal diversity, 
increased species richness and specific species structure.

Keywords: zooplankton, floodplain lakes, environmental factors
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Амбивалентность планктонных вселенцев изучена на примере экосистемных эффектов инвазий-
ных ветвистоусых рачков Cercopagis pengoi (Ostroumov, 1891) в  Вислинском заливе Балтийского 
моря. Исследовано влияние вселенца на таксономическую структуру и продуктивность планктона. 
Установлено, что в многолетнем аспекте пресс C. pengoi на зоопланктон сократился; численность, 
биомасса и продукция доминирующих видов Rotifera, Cladocera и Copepoda также снизились. Нега-
тивное воздействие C. pengoi на планктонное сообщество выразилось в сокращении кормовой базы 
молоди балтийской сельди и других рыб-планктофагов. Широкая экологическая ниша церкопагиса 
способствует расширению его ареала, что может привести к сокращению популяций рачков-фито-
фагов, усилению “цветений” воды и дальнейшему ухудшению кормовой базы рыб.

Ключевые слова: Вислинский залив, Балтийское море, зоопланктон, Cercopagis pengoi, продукция, 
Импакт-индекс, кормовая база рыб, “цветение” воды
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ВВЕДЕНИЕ
Биологическое загрязнение водных экосистем, 

которое интенсифицировалось с середины XX в., 
вызывает серьезную озабоченность научного со-
общества. Проникновение чужеродных видов 
в новые местообитания служит одной из причин 
глобальных изменений в биогеографии, которые 
тесно связаны с  антропогенным воздействием 
на окружающую среду. Высокая скорость антро-
погенного расселения видов в новые экосистемы 
за  последнее столетие вызывает как изменения 
экосистем-реципиентов, так и  многочисленные, 
далеко идущие последствия для экономики при-
брежных стран и здоровья их населения (Perrings, 
2002; Алимов и  др., 2004; Дгебуадзе и  др., 2018; 
Ojaveer et al., 2021). Биологические инвазии мо-
гут оказывать значительное влияние на  структу-
ру и  целостность аборигенных сообществ, и  эти 
эффекты нередко выходят за рамки наиболее ча-
сто фиксируемых прямых экологических послед-
ствий (Feit et al., 2020). В частности, чужеродные 
виды могут вызывать быстрые и  долгосрочные 
изменения в структуре и функциях экосистем — 
так называемые смены режимов, с  серьезными 
последствиями для биоразнообразия, функцио-
нирования экосистемы, качества природных вод 
и здоровья населения (Shackleton et al., 2018). Эко-

логические последствия вселения чужеродных 
видов в морские экосистемы включают, помимо 
прочего, неоднозначные изменения трофических 
сетей и  структуры сообществ, замещение мест-
ных видов из-за конкуренции и  хищничества, 
а  также распространение возбудителей болезней 
(Bax et al., 2003; Telesh et al., 2016, 2020; Ricciardi et 
al., 2021). В результате инвазии, с одной стороны, 
наблюдается увеличение биологического разноо-
бразия водоема и нейтральный эффект вселения 
чужеродных видов, с  другой  — негативное вли-
яние инвазии на экосистему (Ojaveer et al., 2021; 
Telesh, Naumenko, 2021; Vilizzi et al., 2021). В то же 
время, нередко отмечается запаздывание эффек-
та воздействия интродуцированного вида, в  том 
числе из-за многомерной дифференциации тро-
фических ниш, которая смягчает пресс вселенца 
на  аборигенные сообщества (Telesh et al., 2016, 
2021; Borza et al., 2021; Telesh, Naumenko, 2021). 
Однако механизмы, лежащие в основе инвазион-
ных процессов и определяющие причинно-след-
ственные связи в  популяциях и  сообществах 
водных организмов, пока недостаточно иссле-
дованы (Fussmann, Heber, 2002; Hillebrand et al., 
2018). Это затрудняет прогностическое моделиро-
вание трансформации сообществ и оценку устой-
чивости водных экосистем к внешним стрессовым 
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воздействиям, например, биологическим инвази-
ям или “цветению” воды из-за токсичных и потен-
циально токсичных микроорганизмов (Karlson et 
al., 2021; Telesh et al., 2021). Выявление закономер-
ностей протекания этих процессов требует знаний 
многолетней динамики состава, структуры и коли-
чественного развития водных сообществ.

Распресненные заливы, лагуны и эстуарии Бал-
тийского моря, берега которых густо населены, 
и  поэтому их  прибрежные водные экосистемы 
подвержены усиленному антропогенному воз-
действию, служат эффективными природными 
“фильтрами” – буферными зонами между сушей 
и  морем. В  частности, одним из  таких водоемов 
является Вислинский (Калининградский) залив, 
расположенный в  юго-восточной части Балтий-
ского моря и  по  гидрологическому режиму пред-
ставляющий собой полуоткрытый эстуарий ла-
гунного типа. Этот водоем солоноватоводный; его 
водный баланс в основном состоит из поступления 
морских вод через Балтийский пролив и стока рек, 
наиболее крупная из которых — р. Преголя. Соле-
ность в заливе колеблется от 1–3‰ весной до 3.5–
8‰ летом; температура воды летом в многолетнем 
аспекте составляет в среднем 20.5°С, в отдельные 
периоды повышается до  25°С (Chubarenko, 2008; 
Chubarenko, Zakirov, 2021). По  величине первич-
ной продукции (в среднем 316–512 г С/(м2 · год)) 
водоем можно отнести к  эвтрофным (Алексан-
дров, 2010). Вислинский залив, находясь в  зоне 
интенсивной судоходной, прочей хозяйственной 
и  рекреационной деятельности, неоднократно 
подвергался инвазиям чужеродных видов, одним 
из которых стал Cercopagis pengoi (Ostroumov, 1891), 
Понто-Каспийский хищный вид планктонных 
кладоцер, впервые обнаруженный в этом водоеме 
в 1999 г. (Науменко, Полунина, 2000). 

Целью данного исследования было изучить неод-
нозначную роль планктонных вселенцев в экосисте-
ме Вислинского залива Балтийского моря на приме-
ре C. pengoi и дать анализ динамики его воздействия 
на  аборигенное планктонное сообщество. Особое 
внимание было уделено рассмотрению возможно-
го влияния популяции этих инвазийных хищников 
на  структурно-функциональную трансформацию 
планктонных сообществ, способствующую усиле-
нию вредоносного “цветения” воды, вызываемо-
го потенциально токсичными видами водорослей, 
и снижению рыбопродуктивности в регионе.

МАТЕРИАЛ И МЕТОДЫ ИССЛЕДОВАНИЯ
Материалом для исследования послужили 

пробы зоопланктона, собранные в  1999–2020  гг. 
в режиме гидробиологического мониторинга рос-
сийской части Вислинского (Калининградско-
го) залива Балтийского моря. Пробы отбирали 
5-литровым планктонобатометром ДК один раз 

в месяц, с мая по октябрь, на девяти стандартных 
станциях, расположенных согласно гидрологи-
ческому делению водоема (рис. 1). Пробы брали 
с трех горизонтов — поверхностного (0.5 м), сред-
него (1.0–1.5 м) и нижнего (>2.5 м), фильтровали 
через газ с размером ячеи 147 мкм и фиксирова-
ли 4%-ным формалином с сахарозой. Камераль-
ную обработку проб зоопланктона осуществля-
ли счетным методом Гензена по  общепринятой 
методике (Киселев, 1969; Салазкин и  др., 1984). 
У  ракообразных выделяли размерно-возраст-
ные группы, которые соответствовали линьке 
у кладоцер и стадиям развития у веслоногих ра-
кообразных. Науплиев подразделяли на ортона-
уплии и  метанауплии, копеподитов  — на  I–III 
и IV–V стадии, половозрелых особей — на сам-
цов, самок без яйцевых мешков и  самок с  яй-
цевыми мешками. У  всех половозрелых самок 
подсчитывали количество яиц в марсупиях и яй-
цевых мешках. Cercopagis pengoi делили на  раз-
мерные группы от 0.50 мм до 3.00 мм с интерва-
лом 0.25 мм.

Биомассу организмов определяли по  зависи-
мостям массы тела от  длины особи (Балушкина, 
Винберг, 1979a, 1979б). Для расчета функцио-
нальных характеристик зоопланктона, скорости 
его продуцирования и  интегральной продукции 
использовали программу Е.В.  Щукиной, в  ос-
нову алгоритма которой положены общепри-
нятые способы определения продукции водных 
организмов (Алимов и  др., 2013). Исходными 
данными для расчета продукции зоопланктона 
служили: численность организмов, средняя дли-
на особи, стадия развития особи (для копепод), 
начало размерного интервала (для кладоцер), 
плодовитость, температура воды. При внесении 
температурных поправок коэффициент Q10 для 
длительности развития принимали равным 2–3, 
Q10 для скорости обмена — 2.25 (Иванова, 1985). 
Энергетический эквивалент сырого вещества ги-
дробионтов считали равным 0.5  кал/мг (Алимов 
и др., 2013). Таксономическую принадлежность 
организмов определяли согласно современной 
синонимии по Integrated Taxonomic Information 
System (ITIS) (http://www.itis.gov/).

Воздействие популяции C. pengoi на структуру 
и  функционирование сообщества зоопланктона 
Вислинского залива оценивали по  Импакт-ин-
дексу, расчет которого основан на  соотношении 
рациона церкопагиса и  продукции его потенци-
альных пищевых объектов (Телеш и др., 2001): 

I = (Ncerco /Nz) × (Ccerco /Phz), 

где I — Импакт-индекс, отражающий воздействие 
церкопагиса на  сообщество зоопланктона (без-
размерная величина, изменяющаяся в  пределах 
от 0 до 1), Ncerco — численность C. pengoi (экз./м3), 
Nz — общая численность зоопланктона (экз./м3), 
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Ccerco  — рассчитанный суточный рацион C. pen- 
goi (кал./(м3 · сут)), Phz — суточная продукция не-
хищного зоопланктона, которым может питаться 
C. pengoi (кал/(м3 · сут)). 

Пресс C. pengoi на  сообщество зоопланктона 
оценивали в  период максимальной численно-
сти вселенца. В  качестве потенциальных жертв 
C. pengoi рассматривали всех нехищных ветвисто-
усых и  веслоногих ракообразных, в  том числе  
Eurytemora affinis (Poppe, 1880) и  Acartia tonsa 
(Dana, 1849).

Сравнительный анализ средних значений чис-
ленности, биомассы и  продуктивности выбран-
ных групп зоопланктона проводили с  использо-
ванием множественного сравнения Тьюки при 
уровне значимости p  <0.05. В  тех случаях, когда 
различия между средними значениями были су-
щественными (p  <0.05), т.е. при наличии трен-
да, для количественного описания этих трендов 
использовали модели нелинейной регрессии. 
Адекватность модели оценивали с  помощью R2. 
Для того чтобы убрать “шумы”, при анализе ма-
териал разделяли на  временные периоды: 1999–
2004, 2005–2009  гг. (вселение и  натурализация 
Cercopagis pengoi), 2010–2015 и 2016–2020 гг. Для 
статистического анализа использовали пакет 
программ Statistica v. 7 и языка R в R-Studio 1.0.44.

РЕЗУЛЬТАТЫ ИССЛЕДОВАНИЯ
В 1999–2020 гг. в сообществе мезозоопланктона 

Вислинского залива по численности преобладали 
Copepoda и Rotifera, по биомассе — Copepoda и Cla-

docera (рис.  2). Доминировали коловратки Filinia 
longiseta (Ehrenberg, 1834), Keratella quadrata (Müller, 
1786), Brachionus angularis Gosse, 1851 и Keratella co-
chlearis (Gosse, 1851). Самыми многочисленными 
видами среди веслоногих рачков были калянои-
ды Eurytemora affinis и Acartia tonsa. На протяжении 
всего периода исследований наибольшей числен-
ностью характеризовались растительноядные вет-
вистоусые ракообразные Diaphanosoma brachiurum 
(Liévin, 1848). На вселенца Cеrcopagis pengoi в целом 
приходилась относительно небольшая доля в  об-
щей численности ветвистоусых рачков (в среднем 
12.3%), в то время как его доля в общей биомассе 
кладоцер была довольно значительной и составля-
ла 44.6% в среднем за 1999–2020 гг. В 2010 г. в пе-
риод максимального развития C. pengoi, когда его 
среднегодовые значения численности и биомассы 
были 778.3 экз./м3 и 1346.8 мг/м3 соответственно, 
вклад вселенца достигал 70% общей численности 
и 99% общей биомассы кладоцер.

Среднемноголетняя биомасса доминирующе-
го вида копепод Eurytemora affinis, основного кор-
мового объекта планктоноядных рыб, была мак-
симальной (5000  мг/м3) в  мае 2017  г. В  среднем 
в  этот год вклад вида в  общую биомассу весло-
ногих ракообразных достигал 70.2%, варьируя 
от 30% летом до 97% весной и осенью. На другой 
многочисленный вид копепод, Aсаrtia tonsa, при-
ходилось в среднемноголетнем аспекте 16.7% об-
щей биомассы копепод с вариациями от 1.2% вес-
ной и осенью до 64.3% летом. Сезонная динамика 
биомассы ведущих видов копепод была тесно свя-
зана с динамикой Cеrcopagis pengoi (рис. 3).

54.8°

54.6°

54.4°

54.2°

54.8°

54.6°

54.4°

54.2°

19.0° 19.5° 20.0° 20.5°

19.0° 19.5° 20.0° 20.5°в. д.

с. ш.

Рис. 1. Район исследований и расположение станций отбора проб зоопланктона (1–9) в Вислинском заливе.
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Анализ многолетних данных позволил выя-
вить тенденцию к снижению численности и био-
массы коловраток и  кладоцер в  зоопланктоне 
Вислинского залива. У  веслоногих ракообраз-
ных также в  целом наблюдали долгосрочную 
тенденцию к  снижению количественного разви-
тия (рис.  4, 5). Биомасса Eurytemora affinis после  
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Рис.  2. Среднемноголетняя структура зоопланктона Вислинского залива по  численности (a) и  биомассе (б).  
1 – Rotifera, 2 – Cladocera, 3 – Сopepoda.
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Рис.  3. Среднемноголетняя сезонная динамика 
биомассы (В) доминирующих видов ракообразных 
в Вислинском заливе: a ‒ Eurytemora affinis; б ‒ Acartia 
tonsa; в ‒ Cercopagis pengoi.
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Рис. 4. Многолетняя динамика численности (N) Ro-
tifera (а) и биомассы (В) Cladocera (б) и Copepoda (в) 
в Вислинском заливе в 1999–2020 гг.
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 Рис. 5. Тренды многолетних изменений численности (N)  
Rotifera (а) и биомассы (В) Cladocera (б) и Copepoda 
(в) в Вислинском заливе в 1999–2020 гг.

длительного достоверного снижения в  послед-
ний период (2016–2020  гг.) показала тенденцию 
к  росту (рис. 6а) на  фоне сокращения биомассы 
вселенца Cеrcopagis pengoi (рис. 6в). Долгосрочная 
динамика биомассы Aсartia tonsa отражала об-
ратную тенденцию и  демонстрировала пологий 
куполообразный тренд с  уменьшением биомас-
сы в  течение последнего десятилетия (рис. 6б). 
Удельная скорость продукции Eurytemora affinis 
закономерно снижалась (рис. 7).

Влияние пресса хищников Cеrcopagis pengoi 
на  зоопланктон оценивали по  Импакт-индексу 
во время максимального развития популяции этих 
рачков. Значения Импакт-индекса отрицатель-
но коррелировали со  среднемесячной суточной 
продуктивностью наиболее массовых копепод 
(Eurytemora affinis) в те же месяцы. Максимальные 
значения воздействия хищного планктонного 
вселенца обычно регистрировали в июне (рис. 8). 

В  последующие месяцы  — в  июле и  августе, т.е. 
после наивысшего пресса Cеrcopagis pengoi на зоо-
планктон, продукция Eurytemora affinis существен-
но снижалась (рис. 8). Этот результат позволил 
сделать вывод, что науплии и копеподиты млад-
ших стадий E. affinis служили предпочтительной 
пищей для церкопагиса в Вислинском заливе.

ОБСУЖДЕНИЕ РЕЗУЛЬТАТОВ
Воздействие видов-вселенцев может разли-

чаться в  зависимости от  абиотических условий 
в  водоеме, структуры аборигенных сообществ 
и размеров экологических ниш чужеродных видов. 
Экологическая ниша хищного Cеrcopagis pengoi, 
нативного вида из Понто-Каспийского бассейна, 
вторгшегося в Балтийское море в 1992 г. (Ojaveer, 
Lumberg, 1995), довольно обширна. Так, C. pengoi 
очень устойчив к широкому диапазону солености 
и  может населять как пресные воды, например, 
Великие озера Северной Америки (Laxson et al., 
2003), так и  морские  — Южный Каспий с  соле-
ностью 12‰ (Bagheri et al., 2014). Исследования, 
выполненные в эстуарии р. Невa (восточная часть 
Финского залива, Балтийское море), показали, 
что биомасса C. pengoi была самой высокой при 
солености 2.6‰ и температуре воды ~18°C (Gol-
ubkov et al., 2020). Эти результаты согласуются 
с более ранними выводами, что C. pengoi занимает 
широкую экологическую нишу в олигогалинных  
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Рис.  6. Среднемноголетняя динамика биомассы 
(B) доминирующих видов Copepoda в Вислинском 
заливе. (а) — (Eurytemora affinis; (б)  — Acartia tonsa  
(указаны значения стандартного отклонения, +σ);  
(в) — Cercopagis pengoi.
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и мезогалинных водах Балтики. Установлено, что 
в разных районах Балтийского моря этот вид чаще 
всего обитает при солености 0.3–6.0‰ и  темпе-
ратуре 4–24°C (Ojaveer et al., 2004; Bielecka et al., 
2014; Rowe et al., 2016; Helenius et al., 2017; Нау-
менко, 2018). 

По  соотношению основных таксономических 
групп зоопланктон солоноватоводного Вислин-
ского залива можно характеризовать как рачко-
вый, т.к. по биомассе в нем преобладают ветвисто-
усые и веслоногие ракообразные. Характерно, что 
даже в нестабильных условиях среды при значи-
тельных флуктуациях солености воды (Chubaren-
ko, Zakirov, 2021) соотношение таксономических 
групп в зоопланктоне этого залива относительно 
постоянное (Науменко, 2018). 

До вселения крупного хищника C. pengoi в план-
ктонное сообщество Вислинского залива в 1999 г. 

(Науменко, Полунина, 2000) относительная био-
масса веслоногих ракообразных в  зоопланктоне 
залива летом достигала 70%. В результате натура-
лизации C. pengoi в планктонном сообществе от-
мечено снижение доли Copepoda летом в  общей 
биомассе зоопланктона более чем вдвое, до  30% 
(Науменко, Телеш, 2019). Одновременно возрос-
ла роль мелких Rotifera (44%). В то же время летом, 
как правило, преобладали науплии и копеподиты 
младших стадий Eurytemora affinis и  Acartia tonsa, 
что также способствовало сокращению биомассы 
копепод. Снижение биомассы копепод, служа-
щих основной пищей молоди балтийской сельди 
и других рыб-планктофагов, негативно сказалось 
на  состоянии их  кормовой базы (Науменко, Те-
леш, 2019). 

Вселение и  натурализация нового планктон-
ного хищника C. pengoi в  Вислинский залив вы-
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Рис. 7. Суточная удельная скорость продукции (Сb) Eurytemora affinis.
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звали как положительные, так и  отрицательные 
эффекты. Основным положительным эффектом 
послужило увеличение биологического разно-
образия зоопланктона. Новый хищник способ-
ствовал перестройке пелагической трофической 
сети, что увеличило устойчивость сообщества 
зоопланктона в стрессовых условиях (Науменко, 
Телеш, 2019). Также этот вселенец повысил пи-
щевую конкуренцию в планктонных и бенто-пе-
лагических системах между несколькими видами 
беспозвоночных и рыб (Kotta et al., 2004; Ojaveer et 
al., 2004), стимулируя обмен энергией в сообще-
стве и усиливая бенто-пелагические связи. Другая 
положительная роль C. pengoi в том, что в летний 
период он  может составлять значительную долю 
в рационе основных видов планктоноядных рыб 
Вислинского залива и  особенно молоди балтий-
ской сельди (Науменко, Ушакова, 2018). Пока-
зано, что этот вид входит в  рацион трехиглой 
колюшки Gasterosteus aculeatus (Linnaeus, 1758), 
девятииглой колюшки Pungitius pungitius (Linnaeus, 
1758), балтийской сельди (салаки) Clupea harengus 
membras (Linnaeus, 1760) и шпрота Sprattus sprattus 
(Linnaeus, 1758) в Балтийском море (Gorokhova et 
al., 2004; Ojaveer et al., 2004). Более того, Cеrcopagis 
pengoi может составлять до 83% рациона балтий-
ской сельди (Ojaveer, Lumberg, 1995) и до 100% ра-
циона девятииглой колюшки (Lankov et al., 2010).

Однако наряду с  положительными имеют-
ся также и  негативные последствия вселения C. 
pengoi в  Вислинский залив. В  частности, в  лет-
ний период снижается биомасса доминирующе-
го вида зоопланктона Eurytemora affinis на  фоне 
увеличения биомассы и пресса хищного питания 
Cercopagis pengoi. Это способствует ухудшению 
кормовой базы рыб-планктофагов, поскольку по-
требление церкопагисов может негативно сказы-
ваться на молоди рыб из-за травмирования их же-
лудочно-кишечного тракта длинным и  острым 
крючковатым хвостовым придатком этих круп-
ных рачков (Antsulevich, Välipakka, 2000). Поэто-
му многие виды рыб избегают питания этими кла-
доцерами (Lankov, 2010). 

Восстановление кормовой базы рыб-план-
ктофагов в  Вислинском заливе после негатив-
ного воздействия пресса C. pengoi обычно на-
чинается только в  июле–августе, в  результате 
заноса предпочтительного пищевого объекта 
рыб  — массового вида веслоногих ракообраз-
ных Acartia tonsa, из Балтийского моря c нагон-
ными ветровыми течениями, которые преоб-
ладают в  этот период (Szydłowski et al., 2019). 
Наши исследования показали, что хищничество 
Cercopagis pengoi в значительной степени опреде-
ляет закономерное снижение удельной скорости 
продуцирования биомассы и  результирующей 
продукции также и  другого доминирующего 
вида веслоногих ракообразных, Eurytemora affinis  
(Науменко, Телеш, 2019). В  настоящее время 

наиболее значимым негативным воздействием 
Cercopagis pengoi на  планктонное сообщество 
Вислинского залива можно считать пресс попу-
ляции этого вселенца на коловраток и веслоно-
гих ракообразных, что ухудшает кормовую базу 
молоди и  взрослых рыб-планктофагов и  нега-
тивно сказывается на  воспроизводстве рыбных 
запасов весенне-нерестующей балтийской сель-
ди и нативных видов планктоноядных рыб Вис-
линского залива.

Кроме того, интенсивная элиминация церко-
пагисом рачков-фильтраторов и, таким образом, 
снижение контроля фитопланктона “сверху” мо-
жет способствовать массовому развитию водо-
рослей, вызывающему вредоносное “цветение” 
воды. Это, в  свою очередь, создает риск повы-
шения вероятности новых инвазий и  опасность 
интенсификации цветения за счет уже натурали-
зовавшихся одноклеточных планктонных про-
тистов. Примером может служить потенциально 
токсичный вид динофлагеллят Prorocentrum cor-
datum (Ostenfeld) J.D. Dodge, 1975 (который сам 
не синтезирует токсины, но высокая концентра-
ция его вторичных метаболитов может быть ток-
сичной), эффективно осваивающий освобождаю-
щиеся ниши в прибрежных морских экосистемах 
(Telesh et al., 2016, 2020), включая Вислинский 
залив Балтики (Дмитриева, 2018). В  частности, 
предыдущими исследованиями была дана оцен-
ка популяционной динамики динофлагеллят 
Prorocentrum cordatum, способных формировать 
массовое “цветение” воды, и  их  потенциальных 
потребителей  — неритических копепод Aсartia 
tonsa, служащих излюбленной пищей промыс-
ловых пелагических рыб в  Вислинском заливе 
(Telesh et al., 2020). Мета-анализ доступных опу-
бликованных данных показал, что в  настоящее 
время в  Балтийском море популяции обоих ви-
дов (динофлагеллят Prorocentrum cordatum и копе-
под Aсartia tonsa) продолжают увеличивать свою 
численность. Установлено также, что основные 
параметры среды, необходимые для успешного 
развития Prorocentrum cordatum, сходны с таковы-
ми для размножения A. tonsa, а периоды времени, 
в  течение которых популяции обоих видов до-
стигают максимального размера, в значительной 
мере совпадают (Telesh et al., 2020). Эти сведения 
косвенно указывают на  возможность контроля 
цветения, вызываемого вредоносными протиста-
ми, “сверху” (рис. 9). Однако угнетение популя-
ции копепод Aсartia tonsa вследствие элиминации 
их церкопагисом неизбежно будет препятствовать 
этому контролю. 

Расчеты показали, что в  нынешних условиях 
регулирование “цветения” воды из-за потенци-
ально токсичных динофлагеллят P. cordatum по-
средством их  потребления копеподами A. tonsa 
маловероятно вследствие различий экологиче-
ских ниш этих организмов по предпочтительным 
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показателям солености воды (Telesh et al., 2020). 
Между тем, продолжающиеся процессы эвтрофи-
рования и  опреснения прибрежных вод Балтики, 
а также глобальное изменение климата в сторону 
его потепления (Vuorinen et al., 2015) способны 
сместить структурное равновесие в  фитоплан-
ктоне в  направлении преобладания токсичных 
и  потенциально токсичных видов водорослей, 
формирующих вредоносные цветения (Telesh, 
Naumenko, 2021). Этот вывод подтверждается так-
же и  существенным перекрыванием температур-
ных ниш Cercopagis pengoi, Aсartia tonsa и Prorocen-
trum cordatum (рис.  9). В  этой связи дальнейшие 
исследования экологических ниш и особенностей 
межпопуляционных взаимодействий хищных вет-
вистоусых рачков Cercopagis pengoi, потенциально 
токсичных динофлагеллят Prorocentrum cordatum 
и их потребителей — неритических копепод Aсаrtia 
tonsa необходимы для адекватной интерпретации 
сложных инвазионных процессов, происходящих 
в прибрежных водах Балтийского моря.

ЗАКЛЮЧЕНИЕ
Амбивалентность хищных ветвистоусых все-

ленцев C. pengoi выражается в  их  неоднозначной 
и многоплановой роли в планктонном сообществе. 
С  одной стороны, вселение этих ракообразных 
в Вислинский залив Балтийского моря обеспечи-
ло увеличение видового разнообразия планктон-
ного сообщества, удлинило трофическую цепь, 

интенсифицировало потоки энергии и  расшири-
ло кормовую базу некоторых видов рыб. С другой 
стороны, C. pengoi конкурирует за пищу с молодью 
рыб, а  пресс его хищного питания отрицательно 
влияет на  продуктивность нехищного зооплан-
ктона и его способность контролировать развитие 
водорослей, вызывающих “цветение” воды. В ито-
ге роль C. pengoi в Вислинском заливе может быть 
охарактеризована как преимущественно негатив-
ное воздействие планктонного вселенца, модифи-
цирующего пелагическое сообщество. Учитывая 
широкую экологическую нишу церкопагиса, его 
относительно крупные размеры и  хищничество 
как преимущественный способ питания, можно 
предположить дальнейшее расширение ареала C. 
pengoi в  прибрежных акваториях Балтики и, как 
следствие, усиление трансформации планктонных 
сообществ, приводящее к  интенсификации вре-
доносных “цветений” воды, снижению качества 
природных вод и сокращению кормовой базы рыб.
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Ambivalence of Planktonic Invaders and Transformation of Communities
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The ambivalence of planktonic invaders has been studied using the example of ecosystem effects of the invasive 
cladoceran Cercopagis pengoi (Ostroumov, 1891) in the Vistula Lagoon of the Baltic Sea. The influence of 
the invader on the taxonomic structure and productivity of plankton is studied. It is discovered that, in the 
long term, the predation pressure of C. pengoi on zooplankton has decreased; the abundance, biomass, and 
production of the dominant species Rotifera, Cladocera, and Copepoda also declined. The negative impact 
of C. pengoi on the planktonic community is reflected in a reduction in the food supply of juvenile Baltic 
herring and other planktivorous fish. The wide ecological niche of Cercopagis contributes to the expansion of 
its range, which can lead to a reduction in populations of phytophagous crustaceans, increased water blooms, 
and the further deterioration of the food supply of fish.

Keywords: Vistula Lagoon, Baltic Sea, zooplankton, Cercopagis pengoi, production, Impact Index, fish food 
supply, harmful algae bloom
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Представлены данные о видовом разнообразии и пространственном распределении ихтиопланк
тона в шельфовых и глубоководных акваториях северной части Черного моря у Крымского полу-
острова  и берегов Кавказа в условиях пролонгирования летнего гидрологического сезона 2020 г. 
на сентябрь–октябрь. Cохранение осенью характерных для летнего нерестового сезона высоких по-
верхностных температур способствовало продолжению результативного нереста тепловодных рыб. 
В  ихтиопланктоне идентифицировано 19 видов рыб из  12 семейств. Максимальная численность 
икры была 302 экз./м2, личинок — 58 экз./м2. Доминировали икра и личинки массового промыс-
лового вида Engraulis encrasicolus (L., 1758), чьи доли в общей численности достигали 91.8 и 79.0% 
соответственно. Наибольшее скопление ихтиопланктона наблюдали в районах с минимальной ди-
намической активностью и максимальным прогревом воды в пределах, характерных для летнего 
гидрологического сезона прибрежно-шельфовых квазистационарных антициклонических вихрей. 

Ключевые слова: ихтиопланктон, зоопланктон, видовое разнообразие, численность, питание личи-
нок, гидрологический режим, Азово-Черноморский бассейн
DOI: 10.31857/S0320965224010177 EDN: yywore

ВВЕДЕНИЕ
Климатические изменения, наблюдаемые 

с начала 1990‑х гг., оказали наибольшее влияние 
на  экосистемы морей умеренного пояса, имею-
щих четкие сезонные различия океанографиче-
ских характеристик. Для таких морей сезонность 
океанологических процессов, влияя на  измене-
ние условий обитания и  воспроизводство мор-
ских организмов, лежит в основе многих биоло-
гических циклов и определяет время наступления 
и  длительность биологических сезонов, видовое 
разнообразие, численность, пространственное 
распределение, поведение и миграции различных 
гидробионтов, а  также на  трофические взаимо-
отношения в  сообществах (Edwards, Richardson, 
2004; Visser, Both, 2005; Cuttitta et al., 2016; Auth et 
al., 2017; Asch et al., 2019; Rogers, Dougherty, 2019). 
Особенно ярко связь между гидрологическими 
и биологическими сезонами проявляется в морях 
Азово-Черноморского бассейна с глубоководным 
Черным морем и мелководным Азовским с резко 

Сокращения: ЛГС − летний гидрологический сезон; ОГС − 
осенний гидрологический сезон.

выраженными особенностями формирования се-
зонной изменчивости гидрологического режима 
(Oguz et al., 2003; Kubryakov et al., 2016; Бердников 
и др., 2019; Yuneva et al., 2020). 

В  Азовском море повышение температуры 
воды в  летние месяцы, уменьшение пресной 
составляющей водного баланса, усиление ад-
векции черноморских вод в  последнее десяти-
летие привели к повышению солености и, в це-
лом, к переходу экосистемы в новое состояние. 
Соленость Азовского моря возросла с  10–11‰ 
в 2006 г. до 14–15‰ в 2017 г. На смену солонова-
товодным видам гидробионтов пришли морские 
виды из Черного моря, что привело к существен-
ным изменениям в  устоявшихся трофических 
взаимоотношениях в  планктонном сообществе 
(В.П. Надолинский, Р.В. Надолинский, 2018; 
Yuneva et al., 2020). 

В Черном море отмечено увеличение теплоза-
паса верхнего 100-метрового слоя, трансформа-
ция холодного промежуточного слоя в результате 
отсутствия периодического обновления, усиле-
ние меандрирования Основного черноморского 
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течения в теплый период года, сезонные и синоп-
тические изменения в проявлении региональных 
квазистационарных и  синоптических термоди-
намических образований (прибрежно-шельфо-
вых антициклонических вихрей, прибрежных 
апвеллингов, вихревых диполей) и существенные 
изменения в  параметрах гидрологических сезо-
нов (Белокопытов, 2017; Трощенко и  др., 2019; 
Артамонов и  др., 2020; Морозов, Маньковская, 
2020; Подымов и др., 2021). Изменения в гидро-
логическом режиме и динамике вод Черного моря 
и отдельных его акваторий привели к смещению 
сроков летнего и  зимнего нерестовых сезонов, 
а  в  ряде случаев, к  их  перекрытию в  начальной 
и  конечной фазах гидрологических сезонов, 
к  снижению размерно-массовых характеристик 
личинок рыб в период постэмбрионального раз-
вития, существенным изменениям их  кормовой 
базы (Klimova, Podrezova, 2018; Климова и  др., 
2021, 2022; Klimova et al., 2021; Загородняя и др., 
2022).

Данных о  состоянии ихтиопланктона в  свя-
зи с  произошедшими изменениями в  гидроло-
гическом режиме Черного моря в  его западной 
и южной частях за последние годы, к сожалению, 
мало. Видовой состав и численность ихтио- и зо-
опланктона описаны для прибрежной зоны Ру-
мынии (Totoiu et al., 2019). По  юго-восточной 
части Черного моря представлены сведения о ви-
довом составе и  распределении ихтиопланкто-
на с  января по  ноябрь 2009  г. (26 видов) (Sahin, 
Duzgunes, 2019). В  южной части Черного моря 
состояние нерестовых запасов массового про-
мыслового вида Черного моря  — европейского 
анчоуса (Engraulis encrasicolus), проанализировано 
в связи с температурой, соленостью и динамикой 
вод в июле — в разгар летнего нерестового сезона 
1957 г., 1991–1996 гг. и 2013 г. (Gucu et al., 2016). 
Авторы отметили увеличение численности икры 
и  личинок европейского анчоуса в  июле 2013  г. 
на  порядок по  сравнению с  1996  г., что объяс-
нили изменением путей миграции и  сменой ме-
стоположения нерестилищ. Несмотря на  высо-
кую численность икры и личинок E. encrasicolus, 
эффективность нереста не  превышала 16%. Для 
сравнения, в северной части Черного моря в июле 
2019  г. эффективность ее  нереста в  среднем до-
стигала 24.6%, в районе Кавказа — 30% (Климова 
и др., 2022). 

Благодаря данным, полученным в  2016–
2022  гг. в  регулярных ихтиопланктонных съем-
ках в  Российской экономической зоне Черного 
и Азовского морей, выполненных в рамках ком-
плексных океанографических экспедиций НИС 
“Профессор Водяницкий” с  использованием 
материалов спутниковых измерений температу-
ры поверхности моря и  альтиметрических дан-
ных оценено влияние комплекса термогидроди-
намических факторов (температуры, солености 

морской воды, общей системы течений Черного 
моря, апвеллингов, мезомасштабных и  синоп-
тических вихрей, фронтальных зон, зон кон-
вергенции и  дивергенции поверхностных вод) 
на  формирование нерестовых скоплений рыб, 
количественное распределение ихтиопланктона, 
мезомасштабную пространственную и  времен-
ную изменчивость локальных скоплений икры 
и личинок рыб в разные сезоны на фоне климати-
ческих изменений, происходящих с конца ХХ в.

Цель работы  — анализ состояния ихтио-
планктона и  кормовой базы личинок рыб в  се-
верной части Черного моря в  условиях про-
лонгирования заключительной фазы летнего 
гидрологического сезона 2020  г. на  сентябрь– 
октябрь.

МАТЕРИАЛ И МЕТОДЫ ИССЛЕДОВАНИЯ
Материал собирали в 114‑м рейсе НИС “Про-

фессор Водяницкий” с 15 сентября по 8 октября 
2020  г. на  46 комплексных станциях на  шельфе 
и в  глубоководных районах северной части Чер-
ного моря у  Крымского п-ова и  берегов Кавка-
за и  четырех станциях в  Азовском море. Ихтио-
планктон отбирали обратно-конической сетью 
БР-80/113 (размер ячеи сита 400 мкм, площадь 
входного отверстия 0.5 м2), зоопланктон — боль-
шой сетью Джеди (площадь входного отверстия 
0.1 м2, размер ячеи сита 145 мкм). Вертикальные 
ловы на  глубоководных станциях проводили 
от нижней границы кислородного слоя (δt = 16.2)  
до  поверхности, на  шельфовых мелководных 
станциях — от дна до поверхности. Всего собра-
но 50 ихтиопланктонных и  27 зоопланктонных 
проб. Видовые названия гидробионтов даны 
по Всемирному реестру морских видов (WoRMS, 
2022). Для оценки видового разнообразия ихтио-
планктона рассчитаны широко используемые ин-
дексы (Одум, 1986): индекс видового разнообра-
зия (Shannon, Weaver, 1949), видового богатства 
(Simpson, 1949), доминирования (Margalef, 1958) 
и выровненности (Pielou, 1966).

Ихтиопланктон идентифицировали по  (Дех-
ник, 1973; Russell, 1976), зоопланктон  — 
по  (Определитель…, 1969, 1972). Численность 
ихтиопланктона приведена под 1 м² поверхности, 
зоопланктона — в 1 м3 обловленного слоя. При из-
учении размерного состава и особенностей пита-
ния личинок рыб использовали методику (Дука, 
Синюкова, 1976). Личинок вскрывали под бино-
куляром МБС-9  с помощью двух препароваль-
ных игл. Извлекали содержимое кишечников, 
в котором пищевые объекты идентифицировали, 
по возможности, до уровня вида либо рода, отря-
да, класса, затем все объекты просчитывали и из-
меряли под микроскопом Nikon Eclipse 200 при 
увеличении ×40. По  морфологическим показа-
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ИХТИОПЛАНКТОН СЕВЕРНОЙ ЧАСТИ ЧЕРНОГО МОРЯ 

телям у личинок хамсы выделяли три размерные 
группы (длина личинки — TL) 1 – желточный тип 
питания, TL ≤3.5 мм; 2 – смешанный тип пита-
ния, TL 3.6–6.0 мм; 3 – экзогенный тип питания, 
TL 6.1–12.0 мм (Дука, Синюкова, 1976).

При описании гидрологического режима ис-
пользовали экспедиционные данные вертикаль-
ных зондирований CTD-комплексом “Indronaut 
Os320Plus”. В  качестве дополнительной инфор-
мации привлекали материалы спутниковых изме-
рений температуры поверхности моря и  расчет-
ные карты геострофических и  ветровых течений 
за  летне-осенний период 2020  г. (Морской…, 
2022).

РЕЗУЛЬТАТЫ ИССЛЕДОВАНИЯ
Особенности гидрологического режима Черного 

и  Азовского морей. Особенностью сезонной из-
менчивости термической структуры вод Черного 
моря в 2020 г. было позднее начало ЛГС на всей 
исследуемой акватории. Прогрев моря до  тем-
ператур 19–21°C, благоприятных для начала ре-
зультативного нереста тепловодных видов рыб, 
а  также формирование верхнего квазиоднород-
ного слоя и  сезонного термоклина произошли 
к  концу июня. Максимальные для ЛГС поверх-
ностные температуры (25–26°C) наблюдали с тре-
тьей декады июля до конца августа, последующее 
медленное понижение температуры до  21–23оС 
продолжалось до  третьей декады октября. ОГС 
начался в конце октября с резкого понижения по-
верхностной температуры от 20.5–21.0°C до 15.5–
16.0°C  — в  начале второй декады ноября (Мор-
ской…, 2022).

Таким образом, период исследований соот-
ветствовал заключительной фазе ЛГС. В  начале 
съемки на всей акватории наблюдали квазиодно-
родное распределение поверхностной температу-
ры от  23–24°C в  водах, примыкающих к  Крым-
скому полуострову и  большей части Азовского 
моря, до 25.5–26°C — у берегов Кавказа (рис. 1а). 
К концу съемки температура понизилась до 22.5–
23°C в  прибрежно-шельфовой зоне Крыма 
и до 24.5–25°C — в северо-восточной части моря 
(рис. 1б). Минимальные величины температуры 
(22.0–22.5°C) сохранялись в  глубоководных рай-
онах моря в течение всей съемки. 

Стабильный дневной радиационный прогрев 
верхнего слоя моря и  слабое ветровое волнение 
в  августе–сентябре обеспечили в  период съем-
ки толщину верхнего квазиоднородного слоя 
от 15 до 25 м, соответствующую развитому ЛГС. 
Структура поверхностных течений с  ослаблени-
ем Основного черноморского течения и с регио-
нальными особенностями проявления основных 
прибрежно-шельфовых квазистационарных ан-
тициклонических образований (Крымского, Кер-
ченского и Кавказского) была также характерной 
для ЛГС (Иванов, Белокопытов, 2011; Артамонов 
и др., 2020; Климова и др., 2022) (рис. 2).

Сравнительный анализ параметров гидрологи-
ческих сезонов для северо-восточной части Чер-
ного моря и  в  Азовском море показал, что ЛГС 
в обеих акваториях в 2020 г. начался после резкого 
прогрева верхнего слоя моря с 17.0–18.0°C до 21–
21.5°C в  течение первой декады июня. В  Азов-
ском море максимальный прогрев вод до  26.0–
26.5°C отмечен с середины третьей декады июня 
до второй декады августа, и сменился постепен-
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Рис. 1. Спутниковые карты распределения температуры поверхности моря в период выполнения ихтиопланктонной 
съемки: 15.09.2020 (а), 08.10.2020 (б) (Морской…, 2022).
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ным понижением поверхностной температуры 
до 23.5–24.0°C в середине сентября. Начало ОГС 
для Азовского моря характеризовалось резким 
охлаждением с 22.0–22.5°C в третьей декаде сен-
тября до 17.0–19.0°C — в первой декаде октября 
(Морской…, 2022).

Ихтиопланктонные исследования. В  Азовском 
море в конце сентября 2020 г. пробы ихтиоплан-
ктона были пустыми. В Черном море средняя чис-
ленность икры была 19.3, личинок — 7.6 экз./м2.  
Доминировали икра и  личинки Engraulis encra-

sicolus, чья доля в  общей численности достигала 
91.8 и 79.0% соответственно (рис. 3).

В  черноморских пробах идентифицированы 
19 видов икры и  личинок рыб из  12 семейств. 
Тепловодные рыбы были представлены икрой 
и  личинками 15 видов из  10 семейств, умерен-
новодные  — четырьмя видами трех семейств. 
Количество видов и  численность ихтиопланкто-
на снижались от  прибрежных к  глубоководным 
районам исследований (табл.  1). В  шельфовых 
водах ихтиопланктон отсутствовал только на од-
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Рис. 2. Расчетные схемы геострофических течений в период исследований: август 2019 г. (а), октябрь 2020 г. (б) (Мор-
ской…, 2022). На цветовой шкале показано соответствие цифровых значений динамических скоростей геострофиче-
ских течений определенным цветам.
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Рис. 3. Карта-схема распределения ихтиопланктона (экз./м2) в сентябре–октябре 2020 г. 1 – икра, 2 – личинки рыб, 
3 – пустые пробы.
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ной станции (в  Каламитском заливе), в  глубо-
ководных районах  — на  семи станциях (рис. 3). 
На шельфе в ихтиопланктоне идентифицировано 
16 видов из 12 семейств (7 видов икры и 10 видов 
личинок). Средняя численность икры была 23.4, 
личинок — 7.2 экз./м2. В глубоководных районах 
отмечено 7 видов рыб из семи семейств — 3 вида 
икры и  5 видов личинок со  средней численно-
стью 15.9 и  6.4 экз./м2 соответственно. Домини-
ровала E. encrasicolus, доля ее икры достигала 87.3 
на  шельфе и  98.1%  — в  глубоководных районах, 
личинок — 80.5 и 85.9% соответственно (табл. 1).

У  берегов Крыма в  ихтиопланктоне отмече-
ны 13 видов (4 – икры и 10 – личинок) из девя-
ти семейств. Средняя численность икры была 
12.5 экз./м2, личинок  — 6.1 экз./м2. Доля икры 
умеренноводных видов в  сумме достигала 7.8%. 
Максимальная численность икры (80 экз./м2) 

отмечена в  сентябре на  глубоководной станции 
у  юго-западной части Крымского полуострова, 
максимальная численность личинок (36 экз./м2) –  
в  октябре на  шельфе южного берега Крыма. 
Минимальную численность икры (5.6 экз./м2) 
и  личинок (4.4 экз./м2) наблюдали в  Каламит-
ском заливе, где ихтиопланктон собирали в кон-
це съемки. В  пробах доминировала тепловодная 
E. encrasicolus, доля ее икры достигала 91.5%, ли-
чинок — 82.1% (рис. 3, табл. 1).

У  берегов Кавказа в  ихтиопланктоне отмече-
но также 13 видов из  девяти семейств (8 видов 
икры и  7 видов личинок). Средняя численность 
икры (31.1 экз./м2) значительно превышала тако-
вую в районе Крыма, численность личинок была  
7.1 экз./м2. Здесь зарегистрирована максималь-
ная численность ихтиопланктона за  весь пери-
од исследований. Численность икры на  траверзе  
г.  Туапсе достигала 302 экз./м2, личинок на  тра-
верзе г. Геленджик — 58 экз./м2. Доля икры уме-
ренноводных рыб не  превышала 5.1%. В  пробах 
доминировала E. encrasicolus (икра  — 92.6%, ли-
чинки — 82.2) (рис. 3, табл. 1).

Несмотря на  благоприятную температуру 
моря, тепловодные виды рыб завершали нере-
стовый сезон, количество видов икры в  октя-
бре по сравнению с сентябрем снизилось с семи 
до четырех. Видовой состав личинок в сентябре 
и  октябре был одинаковым (по  восемь видов). 
В районе Крыма с сентября по октябрь средняя 
численность икры снизилась с 20.1 до 5.6 экз./м2,  
численность личинок не  изменилась  — по 
6.9 экз./м2 в оба месяца.

У берегов Кавказа средняя численность икры 
с сентября по октябрь, наоборот, возросла с 22.3 
до  37.6 экз./м2 за  счет E. encrasicolus, чья макси-
мальная численность была 290 экз./м2. В октябре 
личинки были представлены только двумя вида-
ми — E. encrasicolus и Pomatоschistus pictus, их сред-
няя численность снизилась с 12.6 до 3.8 экз./м2. 

В  результате пролонгирования ЛГС на  сен-
тябрь и октябрь нерест умеренноводных видов рыб 
Sprattus sprattus, Merlangius merlangus и Gaidropsarus 
mediterraneus оказался нерезультативным, личин-
ки были представлены только одним экземпляром 
Trisopterus luscus, пойманным в октябре на шельфе 
Крымского полуострова у м. Меганом.

Питание личинок рыб и кормовой зоопланктон. 
У личинок хамсы из-за морфологических особен-
ностей обычно наблюдается высокая доля пустых 
кишечников либо присутствуют пищевые комки 
с неидентифицируемой аморфной массой (Дука, 
Синюкова, 1976). В период наших исследований 
из 118 экз. измеренных личинок E. encrasicolus пи-
тание исследовано только у 11 экз. личинок тре-
тьей группы (TL 7–10 мм). В их пищевом комке 
обнаружены единичные и  сильно переваренные 
науплиусы копепод (Calanoida). 

В  кишечнике одной личинки Trachurus medi-
terraneus (TL  10.8  мм) идентифицировано пять 
экземпляров копеподитов Calanoida размером 
0.225–0.40 мм, все пищевые объекты были силь-
но переваренными. В  рационе семи личинок 
Syngnathus schmidti (TL  4.8–70  мм) отмечены ко-
пеподиты (Calanoida) в  количестве 6–38 экз.  
и  размером 0.25–0.625  мм. У  двух особей 
Clupeonella cultriventris (TL  39.0 и  40.0  мм) в  ки-
шечниках идентифицированы Acartia clausi 
Giesbrecht, Paracalanus parvus (Claus) (Copepoda, 
Calanoida) и Penilia avirostris Dana (Cladocera). При 
анализе размерного состава личинок массового 
тепловодного вида E. encrasicolus отмечено, что 
процентное соотношение разноразмерных личи-
нок по типам питания соответствовало массовому 
нересту в разгар ЛГС, поскольку в пробах преоб-
ладала младшая возрастная группа на желточном 
типе питания, достигая 67% общей численности.

В  Черном море стартовым кормом у  план-
ктонных личинок рыб на  первых стадиях разви-
тия обычно были науплиусы и копеподиты мел-
кой и  массовой Oithona nana Giesbrecht, которая 
в начале 1990‑х гг. исчезла (Загородняя, Скрябин, 
1995). Многие исследователи связали ее исчезно-
вение с вселением и вспышкой развития гребне-
вика мнемиопсиса Mnemiopsis leidyi A.Agassiz  — 
основного потребителя зоопланктона в  верхнем 
прогретом слое моря, где нерестятся все теплолю-
бивые виды рыб. В настоящее время основными 
объектами питания личинок рыб служат наупли-
усы и  копеподиты семи массовых пелагических 
копепод и пять видов кладоцер. Вселенец начала 
2000‑х  гг. − мелкая циклопоида Oithona davisae 
Ferrari F.D. & Orsi (Загородняя, 2002) – значитель-
но уступает по численности исчезнувшей O. nana 
и редко встречается в кишечниках личинок рыб. 
В  настоящее время мелкие личинки ставриды 
переходят на  питание науплиусами Acartia clausi 
на  более ранней стадии развития, чем это было 
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до исчезновения Oithona nana (Загородняя и др., 
2022), при этом науплиусы Acartia clausi крупнее, 
чем у Oithona nana.

В  северной части Черного моря в  сентя-
бре–октябре 2020  г. в  зоопланктоне обнаруже-
но семь массовых видов пелагических копепод: 
Acartia (Acartiura) clausi Giesbrecht, Calanus euxinus 
Hulsemann, Pseudocalanus elongatus (Boeck), 
Paracalanus parvus (Claus), Centropages ponticus 
Karavaev, Oithona similis Claus и  O. davisae. Кла-

доцеры, которые, в  основном, относятся к  чер-
номорскому теплолюбивому комплексу, были 
представлены тремя массовыми видами (Penilia 
avirostris, Pseudevadne tergestina Claus, Evadne 
spinifera M.E.  Müller и  редкими в  период наших 
исследований Pleopis polyphemoides (Leuckart) 
и Evadne nordmanni (Loven). Все эти виды, наравне 
с Oikopleura(Vexillaria) dioica Fol, Parasagitta setosa 
J. Müller и многочисленными пелагическими ли-
чинками бентосных видов (Bivalvia, Рolychaeta, 

Таблица 1. Структура (%) видового состава икры и личинок рыб северной части Черного моря у Крымского п-ова 
и берегов Кавказа в сентябре–октябре 2020 г.

Таксон
Всего

 (n = 19)
Шельфовая зона

(n = 16)
Глубоководная зона

(n = 7)

икра личинки икра личинки икра личинки
Engraulidae
Engraulis encrasicolus (L., 1758) 91.8 79.0 87.3 80.5 98.1 85.9

Clupeidae
Sprattus sprattus (L., 1758) 3.6 − 6.0 − 1.3 −

Clupeonella cultriventris (Nordmann, 1840) − 1.3 − 2.8 − −
Gadidae
Merlangius merlangus (L., 1758) 2.1 − 3.8 − 0.6 −

Trisopterus luscus (L., 1758) − 1.3 − 1.4 − −
Lotidae
Gaidropsarus mediterraneus (L., 1758) 0.5 − 0.4 − − −

Syngnathidae
Syngnathus schmidti (Popov, 1927) − 5.3 − 1.4 − 9.3

Gobiidae
Pomatoschistus marmoratus (Risso, 1810) − 2.7 − 5.5 − −

P. minutus (Pallas, 1770) − 1.3 − − − 1.6
P. pictus (Malm, 1865) − 1.3 − 2.8 − −
Knipowitschia longecaudata (Berg, 1916) − 1.3 − 1.4 − −
Mugilidae
Chelon saliens (Risso, 1810) 0.5 − 0.4 − − −

Mugil cephalus (L., 1758) 0.5 1.3 0.4 1.4 − −
Mugil sp. − 1.3 − − − 1.6
Carangidae
Trachurus mediterraneus (Staindachner, 1868) − 1.3 − − − 1.6

Serranidae
Serranus scriba (L., 1758) 0.5 − 1.3 − − −

Sparidae
Boops boops (L., 1758) − 1.3 − 1.4 − −

Trachinidae
Trachinus draco (L., 1758) − 1.3 − 1.4 − −

Soleidae
Regusa nasuta (Pallas, 1814) 0.5 − 0.4 − − −

M ± SD*, экз./м2 19.3 ± 48.08 7.6 ± 11.13 23.4 ± 66.17 7.2 ± 10.15 15.9 ± 28.46 6.4 ± 12.09

Число видов 8 13 8 10 3 5
Примечание. n — число видов; “–“– вид отсутствует; 
* Средняя численность ± стандартное отклонение (M ± SD).
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Cirripedia), составляют основу кормового зоо-
планктона. 

Наиболее высокая численность кормового зо-
опланктона отмечена на  шельфе Черного моря 
(табл. 2).

Копеподы доминировали в кормовом зооплан-
ктоне, достигая по  численности 72% на  шельфе 
и 74% − в глубоководной части моря. Среди ко-
пепод на шельфе доминировал Paracalanus parvus 
(61), субдоминантами были Oithona davisae (14) 
и  Acartia clausi (12.4%). Bиды Paracalanus parvus 
и  Oithona davisae − относительно мелкие копе-
поды и  обитают в  основном в  верхнем квазиод-
нородном слое. В глубоководных районах обиль-
ными были Paracalanus parvus (27.5), Acartia clausi 
(23.7) и  Pseudocalanus  elongatus (16%), на  Oithona 
davisae приходилось лишь 4.5% численности ко-
пепод.

По биомассе в зоопланктоне также преоблада-
ли копеподы, их доля изменялась от 50 на шельфе 
до 65% − в открытых водах, при этом Paracalanus 
parvus (45.7) доминировал на шельфе, более круп-
ный Calanus euxinus (59.7%) – в глубоководной ча-
сти моря. 

Численность зоопланктона в  Азовском 
море была ниже, чем на  шельфе Черного моря, 
но выше, чем в его глубоководной части (табл. 2). 
Биомасса кормового зоопланктона в  Азовском 
море была ниже, чем в обеих акваториях Черно-
го моря. На копепод приходилось >60% числен-
ности зоопланктона, по  биомассе лидировали 
личинки донных животных  — 75%. Среди копе-
под доминировала Oithona davisae, достигая 96% 

численности и  90% биомассы копепод. Следует 
отметить крайне низкие величины численности 
и биомассы кладоцер в Азовском море по сравне-
нию с Черным морем.

ОБСУЖДЕНИЕ РЕЗУЛЬТАТОВ
Обычно в октябре в Черном море наблюдает-

ся начало ОГС. Температура воды у поверхности 
в среднем снижается до 17–18° и рыбы теплово-
дного комплекса завершают нерестовый сезон. 
В  это время их  икра представлена единичными 
экземплярами, а  личинки − старшими возраст-
ными группами (Дехник, 1973). Так, в первой де-
каде октября 2005 и  2016  гг. в  Черном море уже 
наблюдали начальную фазу ОГС (Климова и др., 
2010; Klimova, Podrezova, 2018). В октябре 2016 г. 
в  районе Крымского полуострова температура 
поверхности моря в  период съемки понизилась  
с  19–21°C в  первой декаде октября и  до  16–
16.5°C — после шторма во второй декаде октября. 
Ихтиопланктон был представлен икрой и личин-
ками 15 видов рыб.

Средняя численность икры колебалась от  2.9 
до  2.0 экз./м2, личинок  — от  3.6 до  1.8 экз./м2. 
В  начале съемки еще продолжала нереститься 
хамса, доля ее икры достигала 27, личинок — 39%. 
На младшую возрастную группу личинок прихо-
дилось ~9% (рис.  4). В  пробах уже преобладала 
икра умеренноводных видов рыб, достигающая 
72% общей численности. Во второй декаде октя-
бря икра была представлена только умеренново-
дными видами, личинки — шестью видами тепло-

Таблица 2. Численность (N, экз./м3) и биомасса (B, мг/м3) кормового зоопланктона и его отдельных групп в сен-
тябре–октябре 2020 г.

Таксоны, виды

Черное море
Азовское море

(n = 4)Шельфовая зона  
(n = 10)

Глубоководная зона
(n = 13)

N B N B N B

Копеподы 6513.4
2526.5

69.2
25.2

2312.4
1379.0

59.7
31.3

3588.1
3635.6

14.6
13.2

Кладоцеры 833.2
1118.4

30.1
40.4

267.1
327.9

9.6
11.8

2.8
4.8

0.10
0.17

Oikopleura dioica 959.2
816.9

3.1
2.6

222.5
175.3

0.7
0.6

2.0
2.7

0.01
0.01

Parasagitta setosa 131.1
83.23

33.8
44.22

26.7
26.3

21.4
57.4

5.1
8.2

0.01
0.2

Личинки донных животных 600.4
305.6

2.5
2.0

306.8
162.6

0.6
0.5

1904.2
1539.5

44.0
35.8

Кормовой зоопланктон 9037.2
4066.2

138.7
64.7

3135.6
1507.9

92.1
86.6

5502.1
3420.7

58.8
33.3

Примечание. Над чертой — среднее значение, под чертой — стандартное отклонение (SD); n — число станций.
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водных и четырьмя видами умеренноводных рыб. 
Личинки хамсы в пробах отсутствовали (Klimova, 
Podrezova, 2018). В  первой и  второй декадах ок-
тября 2005 г. в западной части Черного моря при 
температуре поверхности моря 15–19°C в ихтио-
планктоне зарегистрировано 11 видов рыб. Сред-
няя численность ихтиопланктона была вдвое 
ниже, чем в 2016 г. Икру отмечали только у уме-
ренноводных видов. Личинки старших возраст-
ных групп восьми видов тепловодных рыб встре-
чались единично, среди них преобладала хамса 
(Климова и др., 2010).

В  2020  г. позднее наступление ЛГС (конец 
июня) и преобладание критических для выжива-
ния ихтиопланктона температур >26°C (Дехник, 
1973; Дехник, Павловская, 1979) с  третьей дека-
ды июля по конец августа, вероятно, ограничили 
массовый результативный нерест теплолюбивых 
видов рыб одним месяцем  — июлем. Постепен-
ное понижение температуры верхнего слоя моря 
с  26–27°C в  конце августа продолжалось до  21–
23°C − в конце второй декады октября. Таким об-
разом, впервые за  весь период гидрологических 
исследований в Черном море, в 2020 г. темпера-
тура верхнего слоя моря с  сентября до  третьей 
декады октября оказалась благоприятной для не-
реста тепловодных видов рыб. В ихтиопланктоне 
отмечено 19 видов рыб из  12 семейств. Умерен-
новодные виды встречались только единичными 
экземплярами икры над глубинами свыше 100 м, 
их доля в пробах не превышала 6%. Единственная 
личинка умеренноводной T. luscus поймана в ок-
тябре.

Доминировали икра и  личинки тепловодной 
E. encrasicolus, их доли в общей численности до-
стигали 91.8 и  79.0% соответственно. Размеры 
личинок колебались от 1.5 до 10.0 мм, доминиро-
вали личинки на желточном типе питания (67%) 
длиной до 3.5 мм. Такая размерная структура ли-
чинок E.  encrasicolus характерна для июля, когда 
обычно наблюдается ее массовый нерест (рис. 4). 

Сходство структуры видового состава ихти-
опланктона в  сентябре–октябре 2020  г. с  пери-
одом массового нереста в  июле–августе 2019  г. 
иллюстрируют индексы видового разнообразия 
(рис. 5). 

Исследования ихтиопланктона в  сентябре–
октябре 2020  г. проводили в  тех  же районах, что 
и в июле–августе 2019 г., когда ЛГС продолжал-
ся с  начала июня по  сентябрь включительно. 
Поверхностная температура на  большей части 
акватории в  2019  г. изменялась с  23°C в  начале 
съемки в  июле до  26°C − в  августе при ее  окон-
чании. Толщина верхнего квазиоднородного слоя 
к концу съемки была 20–25 м (Загородняя и др., 
2022; Климова и  др., 2022). Сходство термиче-
ских условий сентября–октября 2020 г. и июля–
августа 2019  г. логично позволяет рассматривать 
состояние ихтиопланктона в  сентябре–октябре 
2020  г. как ихтиопланктон в  период массового 

9% 9%

24%

28%

63% 67%

(а) (б)

1 2 3

Рис.  4. Доля личинок Engraulis encrasicolus разных размерных групп по  типу питания в  сентябре–октябре 2016 (а) 
и 2020 (б) гг. 1 – желточный тип питания, 2 – смешанный, 3 – внешний.
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Рис. 5. Индексы разнообразия ихтиопланктона в июле–
августе 2019  г. и  сентябре–октябре 2016 и  2020  гг.  
1 – индекс видового богатства, 2 – видового разно
образия, 3 – доминирования, 4 – выровненности.
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нереста тепловодных видов рыб в  заключитель-
ной фазе ЛГС. Хотя в ихтиопланктоне июля–ав-
густа 2019 г. было отмечено на 10 видов больше, 
чем в сентябре–октябре 2020 г., индекс видового 
сходства (Sörensen, 1948) был одинаковым — 0.5. 
В  сентябре–октябре 2020  г., как и  в  июле–августе  
2019  г., наблюдали массовый результативный 
нерест E. encrasicolus. Максимальные величины 
численности ее  икры летом 2019  г. (260 экз./м2) 
и в октябре 2020 г. (290 экз./м2) были близки между 
собой. Индекс доминирования в обоих ихтиоплан-
ктонных комплексах оказался одинаковым (~0.8), 
что привело к снижению показателей индексов ви-
дового разнообразия и выровненности (рис. 5). 

Климатические изменения гидрологиче-
ского режима Азовского моря привели к  смене 
кормового зоопланктона с  солоновато-водного 
на  морской. Кроме этого, одновременно про-
изошло вселение и  массовое развитие морских 
видов медуз и  гребневиков  — трофических кон-
курентов личинок и  молоди рыб. Европейский 
анчоус  — эвригалинный вид, обитающий как 
в  Черном и  Азовском морях, так и  в  Средизем-
ном море. В  Азовском море в  период нереста  
E. encrasicolus концентрация ее  икры и  личинок 
обычно достаточно велика, однако, в  последние 
годы ее  нерестовый сезон прекращается в  нача-
ле июля с повышением температуры воды >26°C 
(Дехник, 1973; В.П. Надолинский, Р.В. Надолин-
ский, 2018; Бердников и  др., 2019; Yuneva et al., 
2020). Короткий период размножения азовской 
популяции E. encrasicolus и гибель ее личинок при 
недостатке мелкоразмерных фракций в зооплан-
ктоне приводят к низкой эффективности нереста 
и снижению численности ее поколений (Бердни-
ков и др., 2019; Yuneva et al., 2020). В начале июля 
2019  г. средняя численность икры E. encrasicolus 
в Азовском море была 3.4 экз./м2, а ее личинки от-
сутствовали в пробах. В это время в Черном море 
наблюдались благоприятные условия для нереста 
E. encrasicolus. Так, в районе Кавказа максималь-
ная численность ее икры и личинок достигала 260 
и 90 экз./м2 соответственно (Климова и др., 2022). 
В  конце сентября в  Азовском море температу-
ра воды обычно резко понижается до  15–16°C, 
и  половозрелые особи E. encrasicolus мигрируют 
в  Черное море к  местам зимовки. В  октябре это 
преимущественно старшая возрастная группа, 
в  которой преобладают самки (Гришин, 2014). 
В  период наших исследований к  началу октября 
2020 г. в Азовском море уже начался ОГС, темпе-
ратура поверхности моря понизилась до 17−19оС. 
Вероятно, благоприятные температурные усло-
вия в Черном море в октябре 2020 г. способство-
вали возобновлению нереста азовской популяции 
E. encrasicolus. Так, в районе Кавказа средняя чис-
ленность икры E. encrasicolus в  октябре возросла 
с 19.4 до 36 экз./м2, а максимальная численность 
достигла 290 экз./м2. При этом средняя числен-

ность личинок с  сентября по  октябрь снизилась 
с  9.7 до  3.6 экз./м2, а  максимальная  — с  52 до  
34 экз./м2. Доля мертвой икры в  пробах была 
сравнительно высокой (70%), что, по  данным 
Т.В. Дехник (1973), характерно для начала нере-
стового сезона. Процент мертвой икры на  пер-
вых этапах развития увеличился с 36 в сентябре, 
до  61% − в  октябре. Можно предположить, что 
в  октябре нерестовое стадо E.  encrasicolus в  рай-
оне Кавказа пополнилось старшей возрастной 
группой производителей из  Азовского моря, что 
подтверждается возросшей численностью икры 
в ихтиопланктоне. Однако, с изменением соотно-
шения самок и самцов среди нерестящихся особей 
возрастает доля неоплодотворенной икры, кото-
рая развивается партеногенетически до  третьего 
этапа и в дальнейшем погибает. В октябре в рай-
оне Кавказа в процентном соотношении личинок 
E.  encrasicolus разных размерных групп преобла-
дали личинки на желточном типе питания (64%). 
Личинок на смешанном и внешнем питании было 
по  18%, что характерно для личинок азовской 
популяции, чья смертность при переходе от сме-
шанного типа питания к внешнему типу обычно 
минимальная (Дехник, Павловская, 1979). При-
сутствие разноразмерных групп личинок на всех 
типах питания с  преобладанием личинок млад-
шей возрастной группы свидетельствует о возоб-
новлении результативного нереста E. encrasicolus 
у  Кавказского побережья. Широкий диапазон 
размеров личинок, спектр питания старших воз-
растных групп, а также состояние кормовой базы 
в  шельфовых водах Кавказа, свидетельствуют 
о благоприятных условиях для их выживания. 

ЗАКЛЮЧЕНИЕ
В  сентябре–октябре 2020  г. гидрологиче-

ский режим исследуемой акватории северной 
части Черного моря характеризовался устойчи-
вой вертикальной термической стратификаци-
ей с  прогревом верхнего квазиоднородного слоя 
до 22–26оС и его толщиной от 15 до 25 м, а так-
же структурой поверхностных течений летнего 
типа с  сохранением региональных особенностей 
прибрежно-шельфовых антициклонических вих-
рей. В  целом термодинамические условия сре-
ды соответствовали заключительной фазе ЛГС 
и  были благоприятны для нереста тепловодных 
видов рыб. В  ихтиопланктоне идентифициро-
вано 19 видов рыб из  12 семейств. Преобладали 
икра и  личинки тепловодных видов рыб, доля 
икры трех видов умеренноводных рыб была 6%, 
личинки встречались единично. Средняя числен-
ность икры достигала 19.3, личинок 7.6 экз./м2,  
а  максимальная численность − 302 и  58 экз./м2 
соответственно. Максимальные значения чис-
ленности ихтиопланктона соответствовали рай-
онам с минимальной динамической активностью 
и  максимальным прогревом верхнего слоя моря 
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(прежде всего, районам локализации квазиста-
ционарных прибрежно-шельфовых антицикло-
нических вихрей). Спектры питания личинок, 
высокие концентрации кормового зоопланктона 
в местах их скопления на шельфе Крыма и у бере-
гов Кавказа свидетельствовали о  благоприятных 
условиях для их  выживания. В  пробах домини-
ровали икра и личинки массового промыслового 
вида E. encrasicolus, чья доля в общей численности 
была 91.8 и  79.0% соответственно. Максималь-
ная численность ее  икры достигала 290 экз./м2, 
личинок  — 52 экз./м2. Высокая доля личинок 
на  желточном типе питания (67%) свидетель-
ствовала о  массовом результативном нересте. 
Такая структура ихтиопланктона в  Черном море 
характерна для июля-августа − периода массово-
го нереста тепловодных рыб, что подтверждается 
показателями индексов видового разнообразия 
ихтиопланктона, которые в  сентябре–октябре 
2020 г. оказались сопоставимы с июлем–августом 
2019  г. Вероятно, благоприятные температурные 
условия в Черном море в октябре 2020 г. способ-
ствовали возобновлению нереста азовской попу-
ляции E. encrasicolus и появлению локальных зон 
ее  массового результативного нереста у  берегов 
Кавказа. Данную ситуацию можно рассматривать 
как адаптацию вида к выживанию в условиях на-
рушения равновесия экосистемы Азовского моря 
на фоне климатических изменений гидрологиче-
ских режимов Черного и Азовского морей. 
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Ichthyoplankton in the Northern Part of the Black Sea under Prolongation  
of Summer Hydrological Season in 2020

T. N. Klimova1, A. A. Subbotin1, I. V. Vdodovich1, *,  
Yu. A. Zagorodnyaya1, D. A. Zabrodin1

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

The species diversity and spatial distribution of ichthyoplankton in the shelf and deep-sea waters of the 
northern half of the Black Sea near the Crimean Peninsula and the shores of the Caucasus under the conditions 
of prolongation of the summer hydrological season 2020 for September–October are presented. The high 
temperatures of the upper layer of the sea, peculiar of the summer spawning season, caused a continuation 
of productive spawning of warm-water fish. Eggs and larvae of 19 species from 12 families were identified in 
the ichthyoplankton. The maximum number of eggs was 302 ind./m2, and larvae — 58 ind./m2. Eggs and 
larvae of the mass commercial species Engraulis encrasicolus (L., 1758) dominated, whose share in the total 
population was 92.9 and 84.2% respectively. The highest abundance of ichthyoplankton corresponded to 
areas with minimal dynamic activity and maximum warming within the limits of coastal-shelf quasi-stationary 
anticyclonic vortices characteristic of the summer hydrological season. 

Keywords: ichthyoplankton, zooplankton, species diversity, abundance, larvae nutrition, hydrological regime, 
Azov-Black Sea Basin
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