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менение тепловой нагрузки. Периоды интенсивной вегетации водорослей и  массового развития 
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ВВЕДЕНИЕ
Водоем-охладитель  — особый самостоятель-

ный тип водного объекта, существенно отличаю-
щийся от всех типов естественных водоемов (Суз-
далева, Безносов, 2000), входит в состав сложной 
техноэкосистемы, представляющей собой ком-
плекс взаимосвязанных биотических, абиотиче-
ских и  техногенных элементов (Протасов, 2014). 
В  водоеме-охладителе существуют хорошо вы-
раженные градиенты различных факторов, что 
позволяет исследовать многие общегидробиоло-
гические закономерности (Протасов и  др., 2011; 
Lazareva et al., 2014). Повышенная относительно 
природных водоемов температура воды позво-
ляет использовать их в качестве модельных объ-
ектов при прогнозировании изменений климата 
(Безносов, Суздалева, 2004; Лазарева, Соколова, 
2013; De Senerpont Domis et al., 2013; Jeppesen  
et al., 2015).

Сукцессионное развитие экосистем техноген-
ных и  природных водоемов принципиально от-
личается, что обусловлено рядом специфических 
особенностей техногенных водоемов (Протасов 
и др., 2011), и не зависит от географического по-
ложения, морфометрии и  происхождения водо-
ема, а определяется изменениями в техногенной 
нагрузке, связанной с  характером эксплуатации 
и  водоснабжения энергетических станций (Без-

носов, Суздалева, 2005). Если для природных 
систем характерны поступательные изменения, 
приводящие к  устойчивому климаксному состо-
янию, свойственному данной ландшафтно-кли-
матической зоне, то в техногенных водоемах пе-
риоды интенсивных сукцессионных процессов 
чередуются с периодами относительной стабили-
зации (Суздалева, 2002). Состояние техногенного 
псевдоклимакса может сохраняться продолжи-
тельное время, пока относительно стабильными 
будут технические условия. Изменение этих ус-
ловий приводит к  прекращению существования 
“техногенных” сообществ, которые в  результате 
сукцессионных процессов преобразуются в  дру-
гие сообщества, обладающие уже иным соста-
вом и  структурой (Мордухай-Болтовской, 1975; 
Протасов, 2014). При этом следует учитывать, что 
техногенные факторы накладываются на изменя-
ющиеся климатические условия (Novoselova et al., 
2020).

Водохранилища-охладители — это принципи-
ально иное экологическое явление, нуждающе-
еся в  определении специфики сукцессионного 
формирования с точки зрения фундаментальных 
знаний в  области экологии и  гидробиологии 
(Суздалева, 2002). Объект исследований  — рас-
положенное в  условиях резко континентального 
климата наливное водохранилище-охладитель 
Харанорской ГРЭС (Забайкальский край). Ма-
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лые водохранилища, не играющие большой роли 
в общем балансе пресных вод биосферы, не менее 
важны, чем крупные (как объекты теплоэлектро-
станций, объекты рекреации и  пр.). Рассмотре-
ние процесса превращения водных масс одного 
типа в другой в конкретных условиях среды, кото-
рые отличаются набором признаков, свойствен-
ных определенной ландшафтной зоне, а  также 
изучение особенности формирования и развития 
биоты степного водохранилища-охладителя, ин-
тересно и актуально.

Цель работы — на основе многолетних наблю-
дений определить трансформацию планктонных 
биоценозов антропогенно нагруженного водое-
ма. Многолетние исследования сообществ гид-
робионтов являются необходимым и важным для 
целей экологического мониторинга и  прогноза 
состояния экосистем водохранилищ при различ-
ных вариантах его антропогенной нагрузки.

МАТЕРИАЛ И МЕТОДЫ ИССЛЕДОВАНИЯ
Объект исследований. Харанорская ГРЭС  — 

тепловая электростанция в  Забайкальской энер-

госистеме мощностью 665 МВт. Станция выра-
батывает  >2.7  млрд кВт × ч/год электроэнергии. 
Фактическая тепловая мощность достигает 
~134 тыс. Гкал. Водохранилище-охладитель ХГРЭС  
(50°51′12″ с.ш.; 115°40′41″ в.д.) представляет собой 
наливной водоем прудового типа, образован-
ный путем обвалования дамбами участка поймы 
р. Онон в месте впадения в нее р. Турга. Площадь 
водного зеркала при нормальном подпорном уров-
не (НПУ, 574 м Балтийской Системы (БС)) 4.1 км2, 
объем водной массы 15.6 млн м3, периметр 8.6 км, 
средняя глубина 3.8 м. Заполнение и подпитка во-
доема в период открытой воды происходит за счет 
подачи воды из р. Онон по водоподводящему ка-
налу, в период ледостава — из дренажного канала. 
Вода из пруда на станцию поступает через водоза-
борный канал и сбрасывается в водосбросный ка-
нал. Система технического водоснабжения стан-
ции смешанная (прямоточно-оборотная летом 
и полностью оборотная зимой) (рис. 1).

Периоды исследований. Исследования водо-
хранилища проводили в течение различных пери-
одов функционирования ГРЭС: период I — вве-
дение в эксплуатацию и работа энергоблока № 1 

Рис. 1. Схема водохранилища-охладителя Харанорской ГРЭС. A — водоподводящий канал, B — дренажный канал. 
Станции отбора проб: 1 – центр, 2 – водозаборный канал, 3 – водосбросный канал, 4 – береговая насосная станция. 
1 – охлаждение воды, 2 – подогретые воды.
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(мощность 215 МВт) – 1995–1997  гг.; II  — ЭБ 
№  2 (215 МВт) – 2001–2003  гг.; III  — ЭБ №  3  
(225 МВт) – 2012–2013  гг.; IV  — переаттестация 
мощности ЭБ № 3 до 235 МВт — 2019–2021 гг.

Уровень воды в  первые годы формирования 
водохранилища был крайне неустойчивым. Ре-
гистрировали отметки как ниже уровня мертвого 
объема (572.5 м БС), так и выше форсированного 
подпорного уровня (574.3  м БС). C 2010  г. сред-
негодовые отметки сохраняются на  уровне НПУ 
(рис. 2а).

Разница температуры воды по  акватории во-
доема варьировала от  0.2–2.7°C в  периоде I 
до  3.8–8.5°С в  периоде IV (рис.  2б). Самая про-
гретая часть — место выпуска теплового потока, 
который в основной своей массе движется в по-
верхностном метровом слое. За  счет широко-
го выпуска, невысокой скорости течения и  ве-
тро-волновых процессов достигается хорошее 
перемешивание, что приводит к довольно высо-
кой температуре придонных слоев. В связи с мел-
ководностью разница в температурах по глубине 
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невелика (0.1–0.5°С весной и осенью и 1.6–5.8°С 
летом). Увеличение мощности станции способ-
ствовало увеличению разницы температур между 
закачиваемой (вход) к циркуляционным насосам 
водой и  сбрасываемой после технологическо-
го процесса (выход) (от  5.3–7.6°С до  8.4–11.5°С) 
(рис. 2в). В  многолетнем плане прослеживалось 
увеличение температуры в  период наибольшего 
прогревания вод (июль–август) в  районе сброса 
вод на ≥10°С (рис. 2г). Выявлены отрицательные 
корреляционные зависимости с  прозрачностью  
(r = –0.97, p = 0.008), уровнем воды (r = –0.93,  
p = 0.05) и  положительная  — с  водообменом  
(r = 0.89, p = 0.05).

Сброс подогретых вод в  водохранилище спо-
собствовал увеличению вегетационного сезона 
за счет более раннего прогрева весной (вторая де-
када апреля) и более позднего замерзания осенью 
(третья декада октября).

Водообмен. С начала работы станции увеличи-
лись объем перекачиваемой воды (от 161 520 тыс. 
до 509 305 тыс. м3/год) и интенсивность внутрен-
него водообмена (от 10 до 32–35 раз/год). Отмече-
на положительная корреляция с  прозрачностью 
воды (r = 0.87, p = 0.01).

Наибольшие глубины сосредоточены в районе 
береговой насосной станции и  центре водоема, 
в разные годы наибольшие глубины отбора проб 
были 1.8–5.8  м. Достоверных корреляционных 
зависимостей не выявлено.

Прозрачность воды изменялась от  0.5–1.0 (пе-
риод I) до 0.7–4.5 м (период IV). Низкие показа-
тели регистрировали в июле–августе, высокие — 
в октябре.

По  химическому составу воды гидрокарбонат-
но-натриевые слабощелочные. В  многолетнем 
аспекте наблюдали увеличение концентрации рас-
творенного кислорода (от 6–10 до 9.6–14.2 мг/л) 
и  общей минерализации (от  161.8–163.2 до  223–
229  мг/л), за  счет увеличения гидрокарбонатов, 
кальция, калия. Отмечено увеличение показателя 
N/P от 5 до 20 вследствие повышения концентра-
ций нитритного и  нитратного азота и  снижения 
фосфора и  аммонийного азота (Андрюк и  др., 
2005; Афонин и  др., 2014; Афонина и  др., 2020; 
Цыбекмитова, Матвеева, 2020).

Сбор и обработка проб. Многолетние исследо-
вания охватили период с  1995 по  2021  г. Планк
тонные пробы собирали на  четырех станциях 
водохранилища ежемесячно в  течение вегетаци-
онного сезона (с мая по октябрь) (рис. 1).

Пробы фитопланктона отбирали батометром 
Паталаса в приповерхностном и придонном сло-
ях, зоопланктона — тотально сетью Джеди (сред-
няя модель, ячея сита 64 мкм). Лабораторную 
обработку фиксированных 4%-ным раствором 
формалина образцов проводили по  общеприня-

тым методам (Киселев, 1969; Садчиков, 2003). 
Биомассу водорослей определяли по  объему от-
дельных клеток или  колоний (Садчиков, 2003). 
Данные по биомассе зоопланктона получали пу-
тем определения индивидуальной массы организ-
мов с  учетом их  размера (Ruttner-Kolisko, 1977; 
Балушкина, Винберг, 1979).

Анализ данных. Ретроспективный анализ из-
менения фитопланктона за  1995–1997 и  2001–
2003 гг. представлен согласно данным З.П. Оглы 
(1997) и  Г.И. Поповской и  др. (Андрюк и  др., 
2005).

Для анализа структуры фито- и зоопланктона 
использовали индексы видового разнообразия — 
видовое богатство или  число видов (n), Шенно-
на–Уивера по  численности (Hn), Симпсона (DS) 
и Пиелу (e) (Мэггаран, 1992). Значение отдельных 
видов в  формировании сообщества рассматри-
вали по  его встречаемости в  пространстве (pF), 
частоте доминирования (DF) и порядку домини-
рования (Dt) (Кожова, 1970). К  доминирующим 
относили виды, численность которых была ≥10% 
общего количества фитопланктона (Корнева, 
2015) и ≥5% общей численности зоопланктона 
(Федоров, Гильманов, 1980). Таксономическую 
и  размерно-массовую структуры зоопланктона 
оценивали соответственно по  соотношению 
Rotifera/Copepoda/Cladocera по  численности 
(N%Rot/Cop/Clad), биомассе (B%Rot/Cop/Clad) и  средней 
индивидуальной массе зоопланктера (wср) (Ан-
дроникова, 1996). При изучении временных сук-
цессий фито- и зоопланктона рассчитывали вели-
чины общей численности (Ntot) и общей биомассы 
(Вtot), вариации численности Nmax/Nmin и биомассы 
Bmax/Bmin (Крючкова, 1985).

При установлении корреляционных зависи-
мостей между параметрами использовали коэф-
фициент корреляции Пирсона (r). Для проверки 
достоверности разницы средних значений при 
анализе количественных данных применяли па-
раметрический метод Стьюдента при уровне зна-
чимости р = 0.05. Вклад независимых переменных 
в  вариации зависимых оценивали по  коэффици-
енту детерминации (R2), силу влияния фактора — 
по  критерию Фишера (F). При необходимости 
ряды данных сглаживали методом осреднения, 
который отбрасывает случайные вариации. При 
анализе использовали среднеарифметическое зна-
чение x

_
 и ошибку средней величины Sx

_. Матери-
ал обрабатывали при помощи пакета прикладных 
программ для анализа данных MS Excel, XLStat.

РЕЗУЛЬТАТЫ ИСЛЕДОВАНИЯ

Видовое богатство фито- и зоопланктона
Общий список фитопланктона насчитывал 

206 таксонов рангом ниже рода (Cyanophyta/
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Cyanobacteria (28 таксонов –  13% общего числа 
таксонов), Chrysophyta (17 – 8%), Bacillariophyta 
(46 – 22%), Сryptophyta (4 – 2%), Dinophyta  
(6 – 3%), Charophyta (14 – 7%), Chlorophyta  
(87 – 43%), Euglenophyta (4 – 2%). В многолетнем 
аспекте видовое богатство фитопланктона снижа-
лось (R2 = 59%, F = 28).

Структурообразующий комплекс фитопланк
тона за период исследований насчитывал 11 так-
сонов (Aphanizomenon flos-aquae Ralfs ex Bornet & 
Flahault 1886, Snowella lacustris (Chodat) Komárek & 
Hindák 1988, Microcystis aeruginosa (Kützing) Kützing 
1846, Dolichospermum scheremetieviae (Elenkin) 
Wacklin, L. Hoffmann & Komárek, nom. inval. 
2013, Aulacoseira granulata (Ehrenberg) Simonsen 
1979, Fragilaria radians (Kützing) D.M.  Williams  & 
Round 1987, Asterionella formosa Hassall 1850, 
Gyrosigma spenceri var. nodiferum (Grunow) 
Cleve 1894, G.  acuminatum (Kützing) Rabenhorst 
1853, Dictyococcus pseudovarians Korshikov 1953, 
Scenedesmus ellipticus Corda 1835) и  изменялся 
от  хлороккоково-диатомового (период I) до  ци-
анобактериально-диатомового (периоды II и III) 
и до диатомово-цианобактериального с участием 
зеленых водорослей (период IV).

В отделе Chlorophyta чаще других встречались 
Oocystis borgei J.W. Snow 1903, Pseudopediastrum 
boryanum и  Tetrastrum komarekii Hindák 1977 
(pF = 25–50%), Oоcystis lacustris Chodat, 1897 
и  Sсеnedesmus ellipticus (pF >50%). У  Cyanophyta 
превалировал Aphanizomenon flos-aquae (pF = 75 
и Dt = 85). Для Bacillariophyta отмечено высокое 
значение pF (25–75) и Dt (45–85).

Всего в зоопланктоне зарегистрировано 109 так
сонов рангом ниже рода, из  них 62 вида и  под-
вида Rotifera (57%), 29 видов Cladocera (27%) 
и  18  – Copepoda (16%). Видовое богатство зоо
планктона в  многолетнем аспекте снижалось  
(R2 = 72%, F = 39).

Виды Filinia longiseta (Ehrenberg, 1834), 
Brachionus quadridentatus quadridentatus Hermann, 
1783, Keratella cochlaearis (Gosse, 1851), K. quadrata 
(Müller, 1786), Asplanchna priodonta Gosse, 1850, 
Daphnia galeata G.O. Sars, 1864, Bosmina longirostris 
(O.F. Müller, 1785), Heterocope appendiculata G.O. 
Sars, 1863, Cyclops vicinus Uljanin, 1875, Mesocyclops 
leuckarti (Claus, 1857), Thermocyclops crassus (Fischer, 
1853) регистрировали во все периоды и в течение 
вегетационных сезонов. Наиболее часто встреча-
ющимися видами (pF ≥50) были Dарhnia galeata, 
Bosmina longirostris, Cyclops vicinus, Thermocyclops 
crassus. Виды Asplanchna priodonta, Kellicottia 
longispina (Kellicott, 1879), Daphnia galeata, Bosmina 
longirostris, Cyclops vicinus, Thermocyclops crassus 
чаще других входили в  состав доминирующего 
комплекса (DF ≥50) и  были наиболее значимы-
ми (Dt ≥50). Отдельные виды превалировали од-
нажды и короткий отрезок времени. Так, всплеск 

численности Conochilus unicornis Rousselet, 
1892, Ceriodaphnia quadrangula O.F. Müller, 1785, 
Acanthodiaptomus denticornis (Wierzejski, 1887) от-
мечали летом 1995–1996  гг., Euchlalis dilatata 
Ehrenberg, 1832 – летом 1997 г., Brachionus angularis 
Gosse, 1851 – весной 2001  г., Bosminopsis deitersi 
Richard, 1895 – осенью 2001  г., Bipalpus hudsoni 
(Imhof, 1891) и Synchaeta pectinata Ehrenberg, 1832 –  
осенью 2019 г., Ascomorpha ecaudis Perty, 1850 – ле-
том 2021 г. За весь период исследований структу-
рообразующий комплекс зоопланктона форми-
ровали 24 вида.

Изменение состава и структуры  
фито- и зоопланктона

Период I. В  составе альгофлоры выявлен 45–
51 таксон водорослей рангом ниже рода. Чис-
ленность изменялась от  0.032 до  20.4  млн кл./л 
(в  среднем  — 11.5 ± 7  млн кл./л), биомасса  — 
от 0.047 до 7.5 г/м3 (4.8 ± 2.7 г/м3). Доминирова-
ли Gyrosigma spenceri var. nodiferum, G. acuminatum, 
Dictyococcus pseudovarians и  Asterionella formosa 
(рис. 3, 4).

В  составе зоопланктона отмечали 16–37 таксо-
нов, всего 67. Значения количественных показате-
лей изменялись в пределах 17.42–155.32 тыс. экз./м3  
и  0.63–7.30 г/м3 (в  среднем  — 89.03 ±  
± 26.36  тыс. экз./м3 и  2.83 ± 1.07 г/м3). Струк-
турообразующий комплекс формировали 3–6 
видов, всего 11. Основу численности и  био-
массы формировали кладоцеры (N%clad = 43 ± 7  
и B%Clad = 56 ± 6). Доминировали Dаphnia galeata  
(DF = 98), Asplanchna priodonta (DF = 67), 
Thermocyclops crassus (DF = 65). Превалирование 
крупных форм организмов определило наиболь-
шее значение wср = 0.076 ± 0.038 г (рис. 3). Соглас-
но значениям индексов разнообразия (Hn = 2.32 ± 
± 0.11, DS = 0.75 ± 0.03, е = 0.64 ± 0.03), трофность 
водоема соответствовала мезотрофному типу 
с развитием разнообразного и с высоким уровнем 
выравненности зоопланктоценоза (рис. 4).

Период II характеризовался массовой вегета-
цией Aphanizomenon flos-aquae, в августе 2001 г. его 
численность доходила до 21.7 млн кл./л (69% Ntot), 
биомасса  — до  119.5 г/м3 (98% Btot). Количествен-
ные показатели достигали 0.05–31.4  млн кл./л  
(в  среднем 3.1 ± 6.2  млн кл./л) и  0.07–122 г/м3  
(10.52 ± 22.63 г/м3). Доминировали также 
Snowella lacustris, Dolichospermum scheremetieviae 
и Microcystis aeruginosa. Общее количество таксо-
нов изменялось от 84 до 119 (рис. 3, 4).

Зоопланктон характеризовался наибольшим 
видовым богатством (78 таксонов, при варьиро-
вании от 14 до 34) и обилием (533.83 ± 190.38 тыс. 
экз./м3 при диапазоне 40.96–2011.56  тыс. экз./м3 
и  1.59 ± 0.29 г/м3 (0.43–3.52 г/м3)). Доминирую-
щий комплекс представляли 1–5 видов, общим 
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Рис. 3. Изменение структурных показателей фитопланктона (а, в, д) и зоопланктона (б, г, е) водохранилища в разные 
периоды исследований (I–IV): а, б — число видов, в, г — численность, д, е — биомасса.
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числом 13. Основными элементами ротаторно-
го зооценоза (N%Rot = 48 ± 11) были Kеllicottia 
longispina (DF = 64) и Bosmina longirostris (DF = 57).  
Основу биомассы создавали по-прежнему вет-
вистоусые ракообразные (B%Clad = 52 ± 9). Мас-
совое развитие мелкоразмерных форм обусло-
вило наименьшее wср = 0.010 ± 0.003  г (рис. 3). 
По показателям (Hn = 1.74 ± 0.19, DS = 0.51 ± 0.07,  
е = 0.47 ± 0.05) водохранилище классифицирова-
ли как эвтрофное с  признаками экстремальных 
экологических условий в 2003 г. (Hn < 1) (рис. 4).

Период III. В фитопланктоне отмечали низкую 
видовую насыщенность (15 ± 10 видов в  пробе). 
Всего обнаружено 64–74 таксона. Общая чис-

ленность сократилась до 0.06–0.9 млн кл./л (при 
варьировании 0.6 ± 0.41  млн кл./л), биомасса  — 
до 0.01–0.81 г/м3 (0.24 ± 0.27 г/м3). Превалировали 
Aphanizomenon flos-aquae, виды рода Oscillatoria, 
Fragilaria radians. Значения индексов разнообра-
зия (Hn = 2.29 ± 1.32, DS = 0.40 ± 0.23, e = 0.54 ± 0.23)  
указывают на  упрощение структуры и  среднее 
биоразнообразие альгофлоры (рис. 3, 4).

В  зоопланктоне также отмечали значитель-
ное сокращение видового богатства (27 видов, 
от  8 до  19), вследствие почти полного выпаде-
ния коловраток и калянид. При этом показатели  
Ntot = 170.0 ± 48.72 тыс. экз./м3 (65.13 – 375.90 тыс. 
экз./м3) и  Вtot = 1.19 ± 0.08 г/м3 (0.98 – 1.48 г/м3) 
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Рис. 4. Изменение индексов разнообразия Шеннона–Уивера (а), Пиелу (б), Симпсона (в) фитопланктона (1, 3) и зоо
планктона (2, 4) водохранилища в разные периоды исследований (I–IV).
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оставались достаточно высокими. Число доми-
нантов сократилось до 1–3, всего 9. Основу зоо
планктона формировали Cladocera (N%Clad = 51 ± 
± 12 и B%Clad = 56 ± 11) с преобладанием Bosmina 
longirostris (DF = 91). Показатель wср не изменил-
ся (0.011 ± 0.003 г) (рис. 3). Согласно индексам 
разнообразия (Hn = 1.59 ± 0.13, DS = 0.52 ± 0.05,   
е = 0.53 ± 0.08), водохранилище отнесено к эвтро-
фному типу с  преобладающим доминированием 
одного вида (рис. 4).

Период IV характеризовался повышением ви-
дового разнообразия планктонных организмов. 
Число таксонов водорослей достигало 102–114. 
Общая численность изменялась в пределах 0.04–
1.13 млн кл./л (в диапазоне 0.30 ± 0.29 млн кл./л), 
биомасса — 0.02–0.89 г/м3 (0.30 ± 0.25 г/м3). Со-
став доминантов определяли 7 видов. В  массе 
вегетировали Aphanizomenon flos-aquae, Snowella 
lacustris, Ulnaria ulna (Nitzsch) Compère 2001, 
Stephanodiscus hantzschii Grunowin Cleve & Grunow 

1880, Stephanodiscus minutulus (Kützing) Cleve & 
Möller 1882, Asterionella formosa, Fragilaria radians. 
Значения индексов разнообразия (Hn = 2.91 ±  
± 0.49, DS = 0.29 ± 0.1, e = 0.58 ± 0.06) указывают 
на полидоминантность сообщества.

В  зоопланктоне отмечали появление новых 
видов Rotifera и Calanoida. Однако показатель Ntot 
был наименьшим (74.33 ± 25.47 тыс. экз./м3, ва-
рьирование 10.52–201.65  тыс. экз./м3) при почти 
неизменной Вtot (1.36 ± 0.48 г/м3, варьирование 
0.28–3.46 г/м3). Общее число доминантных ви-
дов стало наибольшим (14 при варьировании от 2  
до  6 видов). Доля участия кладоцер возрос-
ла (N%Clad = 57 ± 7 и  B%Clad = 59 ± 8). Bosmina 
longirostris (DF = 74) сохранила свой доминирую-
щий статус. Показатель wср увеличился до 0.021 ± 
± 0.005 г (рис. 3). Значения индексов (Hn = 1.92 ± 
± 0.07, DS = 0.64 ± 0.05, е = 0.67 ± 0.05) указывают 
на эвтрофный тип водоема с развитием монодо-
минантного сообщества (рис. 4).
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Рис.  5. Концептуальная модель экологической модуляции планктонных биоценозов водохранилища-охладителя.  
I–IV — периоды исследований, V — объем перекачиваемой воды, t — температура воды, N — численность, B — био-
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На  основе результатов многолетних иссле-
дований представлена концептуальная модель 
(рис. 5), иллюстрирующая трансформацию план-
ктонных биоценозов в  антропогенно нагружен-
ном водоеме вследствие увеличения мощности 
станции (от 215 до 665 МВт), тепловой нагрузки 
(от 1.8 до 5.6 Гкал), объема перекачиваемой воды 
(от  161 520  тыс. до  509 305  тыс. м3/год), водооб-
мена (от 10 до 32–35 раз/год), температуры воды 
(от 21 до 32–35°С), изменения глубины и прове-
дения биомелиоративных мероприятий. Перио-
ды I–II исследований характеризовались разви-
тием разнообразных и  обильных планктонных 
сообществ водорослей и беспозвоночных; период 
III — сокращением видового богатства и количе-
ственных характеристик фито- и  зоопланктона; 
период IV — ограниченным набором видов план-
ктонных организмов с массовым развитием одно-
го-двух видов.

ОБСУЖДЕНИЕ РЕЗУЛЬТАТОВ
Таксономическое разнообразие фито- и  зоо

планктона водохранилища Харанорской ГРЭС 
относительно невысокое (5–33 и  8–37 видов 
в разные годы соответственно), что является осо-
бенностью водоемов-охладителей (Novoselova, 
Protasov, 2015). Как и в других водоемах-охлади-
телях (Кириллов и др., 2004; Протасов и др., 2011; 
Чеботина и др., 2013; Шакирова и др., 2014; Кула-
ков, 2020; Novoselova et al., 2020), состав альгофло-
ры и планктофауны водохранилища представлен 
преимущественно космополитными эвритерм-
ными видами пресноводного комплекса.

Развитие планктонных сообществ происходит 
во  взаимосвязанной многофакторной системе 
гидрохимических и гидрофизических параметров 
(Протасов и др., 2011, Минеева и др., 2022). Тем-
пературный фактор — определяющий как в функ-
ционировании гидробиоценозов, так и вносящий 
существенный вклад в действие других факторов 
(Мордухай-Болтовской, 1975). Нарастание мощ-
ности электростанции, способствующее увели-
чению количества тепла, ежегодно поступающе-
го в  водоем, приводит к  большему прогреванию 
воды, что вызывает изменения в  составе, струк-
туре и  других характеристиках гидробиоценоза 
(Novoselova, Protasov, 2015; Protasov et al., 2017; 
Kulakov et al., 2018; Власов, Самойленко, 2021; 
Begun, Maslennikov, 2021 и  др.). Начальный по-
догрев воды (≤25°С) способствовал увеличению 
видового богатства гидробионтов (Cyanophyta, 
Chrysophyta, Chlorophyta, Rotifera, Copepoda). 
При наибольшей зафиксированной средней тем-
пературе (>30°С), пессимальной для многих ви-
дов (Protasov et al., 2017), в  водоеме наблюдали 
значительное сокращение числа таксонов план-
ктонных организмов. Однако на фоне общей де-
прессии фитопланктона разнообразие и  обилие 

диатомовых водорослей, наиболее устойчивых 
к температурному стрессу (Rajadurai et al., 2005), 
увеличивалось (от  2 до  19 таксонов). На  обшир-
ном материале показано, что существуют порого-
вые значения температуры (“заколдованные 30”) 
(Protasov, 2021), пагубно влияющие на  рост, вы-
живаемость и развитие гидробионтов.

Постоянно действующие факторы  — колеба-
ние уровня и скорость водообмена — воздейству-
ют на всю техноэкосистему (Степанова и др., 2016; 
Barinova et al., 2017; Джаяни, 2020). В водохрани-
лище фактор маловодности (снижение уровня 
воды) оказывал опосредованное влияние на раз-
витие фитопланктона. Уменьшение концентра-
ции фосфора вследствие проводимой с  2017  г. 
осенней сработки уровня водохранилища (Афо-
нина и др., 2020) способствовало значительному 
сокращению обилия цианобактерий и, соответ-
ственно, предотвращению “цветения” водоема.

Для развития планктоценозов также важны 
биотические факторы (биомелиорация, расселе-
ние инвайдеров и др.) (Novoselova, Protasov, 2015; 
Быков, 2016; Marenkov, 2018; Силаева и др., 2020). 
Интродукция растительноядных рыб дальнево-
сточного комплекса, проводимая с  2000  гг. (Ан-
дрюк и  др., 2005; Афонин и  др., 2014; Афонина 
и др., 2020), привела к депрессии фитопланктона 
и почти полному отсутствию макрофитов, а так-
же к элиминированию видов фитофильного ком-
плекса зоопланктона (Euchlanis, Mytilina, Alonella, 
Pleuroxus, Macrocyclops, Megacyclops и др.) соответ-
ственно.

Высокая амплитуда вариаций численности 
и  биомассы гидробионтов в  межгодовых и  вну-
тригодовых аспектах характерна для водоемов 
с  высоким экологическим риском (Протасов 
и  др., 2011) и  свойственна для формирующихся 
водных экосистем (Лазарева, 2010), в  которых  
Nmin/Nmax >10 и Вmin/Вmax >10 (Крючкова, 1985). Наи-
большие количественные показатели фитоплан-
ктона регистрировали в августе 2001 г. (10 992.29 ±  
± 12 337.07  тыс. кл./л и  35.73 ± 46.71 г/м3), наи-
меньшие  — в  октябре 2019  г. (43.5 ± 12.2  тыс. 
кл./л и  0.03 ± 0.01 г/м3). Вариации численности 
Nmax/Nmin и биомассы Bmax/Bmin достигали 219–649 
и 123–893 соответственно. Максимум численно-
сти зоопланктона отмечен в мае 2003 г. (2011.26 ±  
± 466.72  тыс. экз./м3), минимум  — в  октябре 
2021  г. (10.52 ± 0.63  тыс. экз./м3); максимальная 
биомасса  — в  августе 1995  г. (7.30 ± 3.23  мг/м3),  
минимальная — в октябре 2021 г. (0.28 ± 0.04 мг/м3).  
Показатели Bmax/Bmin и  Nmax/Nmin соответствовали 
6–41 и 9–11. Межгодовые вариации численности 
и  биомассы были более выражены у  коловраток 
(Nmax/Nmin = 50–120, Bmax/Bmin = 86–452), намного 
меньше — у ракообразных (для Copepoda Nmax/Nmin = 
= 10–109, Bmax/Bmin = 5–13; для Cladocera — 6–40 
и  14–17 соответственно). Полученные значения 
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соотношений свидетельствуют о крайне неустой-
чивом характере экосистемы пруда-охладителя. 
Наибольшие флуктуации биомассы фито- и зоо
планктона характерны для систем с  доминиро-
ванием эврибионтных видов, имеющих широкие 
экологические спектры и  наиболее толерантных 
к  периодическим и  разным по  мощности воз-
действиям факторов среды (тепловая нагрузка, 
температура воды, интенсивность водообмена, 
уровень воды). Для водохранилища Харанорской 
ГРЭС это виды Aphanizomenon flos-aque, Asterionella 
formosa, Fragilaria radians, Dарhnia galeata, Bosmina 
longirostris, Cyclops vicinus и Thermocyclops crassus.

ЗАКЛЮЧЕНИЕ 
Результаты многолетних исследований водое-

ма-охладителя Харанорской ГРЭС показали, что 
сукцессии состава и структуры планктонных со-
обществ определяются комплексом техногенных 
и биотических факторов, степенью и продолжи-
тельностью их  влияния. Повышенная темпера-
тура как один из мощных экзогенных факторов, 
приводит к  перестройке видового разнообразия 
гидробионтов. Периоды интенсивной вегета-
ции водорослей и  массового развития беспо-
звоночных чередуются со  значительным спа-
дом численности и биомассы гидробионтов, что 
свидетельствует о нестабильном состоянии фор-
мирующейся экосистемы пруда-охладителя. Про-
цесс трансформации планктонных сообществ 
претерпел три этапа: периоды I–II  — развитие 
разнообразных и  обильных планктонных сооб-
ществ водорослей и  беспозвоночных на  фоне 
подогрева воды (<25°С); период III  — сокраще-
ние видового богатства и  количественных ха-
рактеристик фито- и  зоопланктона вследствие 
критически высокой температуры воды (>30°С); 
период IV — развитие ограниченного набора наи-
более толерантных и  устойчивых к  температур-
ному стрессу видов. Смена видов–доминантов 
фитопланктона шла в  направлении: Dictyococcus 
pseudovarians + Gyrosigma spenceri var. nodiferum + 
G. acuminatum → Aphanizomenon flos-aquae → A. flos-
aquae + виды рода Oscillatoria → A. flos-aquae + 
Asterionella formosa; зоопланктона: Daphnia galeata +  
Asplanchna priodonta + Thermocyclops crassus 
→ Kellicottia longispina + Bosmina longirostris →  
B. longirostris → B. longirostris + Thermocyclops crassus.
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Transformation of Planktonic Assemblages in a Severely Stressed Cooling Reservoir
E. Yu. Afonina1, *, N. A. Tashlykova1

1Institute of Natural Resources, Ecology and Cryology, Siberian Branch of the Russian Academy of Sciences, Chita, Russia
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The results of long-term studies in the cooling reservoir of the Kharanorskaya SDPP (Transbaikalia) are 
presented, conventionally divided into four periods depending on the increase in power plant capacity. The 
stages of phyto- and zooplankton development determined by the influence of technogenic and biotic factors 
are determined. The response of plankton communities to changes in heat load is shown. Periods of intensive 
vegetation of algae and mass development of invertebrates alternate with a significant decline in the number 
and biomass of hydrobionts, which indicates an unstable state of the forming cooling pond technoecosystem.

Keywords: technoecosystem, cooling pond, environmental factors, transformation, phytoplankton, 
zooplankton
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По данным конца XX в. в Забайкалье и Прибайкалье сем. Najadaceae представлено четырьмя вида-
ми, известными в немногочисленных местонахождениях: Caulinia flexilis (4 точки), C. minor (3), Najas 
major (3), N. marina (4). Все они однолетники, для которых характерна флуктуация численности. 
С начала XXI в. виды обнаружены еще в 20 местах, преимущественно расположенных в пределах 
Байкальской котловины. В 2015 г. при выполнении мониторинговых исследований водной флоры 
найдены по одному новому местонахождению Caulinia flexilis, C. minor и Najas major уже в бассейне р. 
Амур. Составлены карты распространения видов сем. Najadaceae в регионе, дана экологическая ха-
рактеристика их местообитаний. В Забайкалье с середины XX в. произошло потепление за счет ро-
ста среднегодовой температуры. В последние 70 лет в южных районах усилилась аридизация, соот-
ветственно изменились условия обитания гидробионтов в водоемах. Находки видов сем. Najadaceae 
в Забайкалье совпадают с периодами повышения среднегодовых температур воздуха и с локальны-
ми минимумами количества осадков. Увеличение числа находок видов сем. Najadaceae с  начала  
XXI в. в Забайкалье и в других регионах России происходит на фоне роста среднегодовой темпера-
туры воздуха. В Забайкалье тенденция роста температур в теплое время года с начала XXI в. благо-
приятна для этих видов и может способствовать их дальнейшему распространению в регионе.

Ключевые слова: водные растения, изменение климата, Красные книги, охраняемые виды, Сибирь, 
факторы среды, флористические находки
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ВВЕДЕНИЕ
Сем. Najadaceae Juss. включает ~50 видов по-

груженных водных растений, распространенных 
в различных регионах мира (Triest, 1988). В Рос-
сии произрастает лишь семь видов наядовых 
(Цвелёв, 1982; Лисицына и  др., 2009). Все они 
редкие, охраняемые на  региональном, феде-
ральном и  международном уровнях (Красная ...,  
2008a, 2008b, 2012–2014, 2017; Lansdown, 2011a, 
2011b, 2014; Maiz-Tome, 2016 и  др.). В  послед-
ние десятилетия возросло число публикаций 
о  находках видов наядовых в  разных регионах 
России (Глазунов, Николаенко, 2015; Ефремов, 
Свириденко, 2016; Vargot et al., 2016; Бирюкова 
и др., 2017; Иванова и др., 2017; и др.). Известны 
факты циклического появления видов наядовых 
во флоре некоторых крупных озер, что связыва-
ют со  снижением уровня воды (Вейсберг, 2014; 

Беляков и др., 2015; Бирюкова и др., 2017; Efimov 
et al., 2023). Наблюдается незначительное расши-
рение ареала и увеличение числа находок некото-
рых видов наядовых в Средней России (Казакова, 
2004; Щербаков, Майоров, 2013; Маевский, 2014; 
Shcherbakov, Lyubeznova, 2017). Имеются данные 
о  заметном расширении распространения Najas 
major All., которому возможно способствует не-
которое потепление климата (Щербаков, Майо-
ров, 2013; Панасенко, Анищенко, 2018). По оцен-
ке Росгидромета (Доклад…, 2017), на территории 
России потепление климата происходит пример-
но в 2.5 раза интенсивнее, чем в среднем по зем-
ному шару: в период 1976–2016 гг. оно составило 
0.45 °С за 10 лет.

Согласно “Флоре Сибири” (Ханминчун, 1988), 
в Забайкалье и Прибайкалье семейство было пред-
ставлено четырьмя видами: Caulinia flexilis Willd., 
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C. minor (All.) Coss. et Germ., Najas major, N. marina 
L. С 2000‑х годов возросло число находок Caulinia 
flexilis в бассейне оз. Байкал (Азовский, Чепино-
га, 2007; Аненхонов, Пыхалова, 2010; Чепинога, 
2015) и в бассейне р. Аргунь (Ткачук и др., 2009). 
Недавно список пополнился еще двумя видами — 
C. tenuissima (A. Braun ex Magnus) Tzvel. (Чепинога 
и др., 2013) и Najas marina (Степанцова и др., 2022). 
В результате наших исследований найдено по од-
ному новому местонахождению Caulinia flexilis, C. 
minor и Najas major в юго-восточном Забайкалье, 
в бассейне р. Амур, где ранее эти виды не указы-
вали. На  территории Забайкалья с  середины XX 
в. произошло потепление за  счет роста средне-
годовой температуры воздуха до 1990 г. со скоро-
стью ~0.26 °С в 10 лет, в течение последних трех 
десятилетий оно замедлилось до 0.09 °С в 10 лет, 
но  одновременно наблюдался рост температур 
в теплое время года1 (Обязов, 2014). В многолет-
них колебаниях среднегодовой температуры воз-
духа наиболее четко выражены циклы продолжи-
тельностью примерно 4 и 11 лет, а также 20–25 лет 
(Обязов и др., 2021). За последние 70 лет в южных 
районах юго-восточного Забайкалья зарегистри-
ровано статистически достоверное изменение ре-
жима атмосферных осадков (Обязов и др., 2021). 
Для этой территории был установлен (по кернам 
сосны обыкновенной Цасучейского бора) цикли-
ческий ритм изменения увлажненности, близкий 
к 30 годам, при этом он прослеживается со второй 
половины XIX в., также отмечено, что первая де-
када XXI столетия стала самой засушливой (Вах-
нина и др., 2018).

Изменение среднегодовых температур и цикли-
ческие колебания количества осадков в  условиях 
резко континентального климата региона сильно 
влияют на  уровенный режим водоемов, физиче-
ские и гидрохимические параметры водной среды 
(Обязов, 2014; Обязов и др., 2021). Предполагаем, 
что эти климатические факторы могут оказывать 
влияние на  распространение видов семейства 
Najadaceae в  Забайкалье, поскольку все рассма-
триваемые здесь виды  — однолетники, для кото-
рых известна способность периодически появ-
ляться и  исчезать (Колесникова, 1965; Вейсберг, 
2014; Бирюкова и др., 2017). 

Цель работы  — проанализировать имеющи-
еся данные о  распространении видов семейства 
наядовых в  регионе, дать экологическую харак-
теристику их местообитаний, сопоставить место-
нахождения и даты сборов этих видов в Забайка-
лье с  основными климатическими параметрами 
(среднегодовой температурой воздуха, среднего-
довым количеством осадков).

МАТЕРИАЛ И МЕТОДЫ ИССЛЕДОВАНИЯ
Оригинальные материалы собраны в  ходе 

экспедиционных исследований, проведенных 
1 Гидрометцентр России. https://meteoinfo.ru

в  2015  г. на  территории Забайкалья. Все гербар-
ные образцы хранятся в  коллекции Институ-
та природных ресурсов, экологии и  криологии 
СО  РАН, дублеты переданы в  гербарий Инсти-
тута биологии внутренних вод им. И.Д. Папани-
на  РАН (IBIW). Карта распространения видов 
наядовых на  территории Забайкальского края 
составлена по  обобщенным сведениям о  геогра-
фических координатах местонахождений и датах 
сбора из гербарных коллекций ИПРЭК СО РАН, 
изданий региональных Красных книг (Крас- 
ная …, 2013, 2017), научных публикаций (Ханмин-
чун и др., 1988; Азовский, Чепинога, 2007; Ткачук 
и др., 2009; Аненхонов, Пыхалова, 2010; Чепино-
га и др., 2013; Чепинога, 2015). Всего в обработку 
включено 35 записей.

В  местообитаниях наядовых в  Забайкальском 
крае с  помощью портативного прибора GPS 
AQUAMETER (Германия) определены основные 
физико-химические параметры воды (рН, мине-
рализация, температура, содержание кислорода), 
лотом измерена глубина произрастания. Макро-
компонентный состав вод дан по работе Г.Ц. Цы-
бекмитовой (2015).

Данные о величинах и тенденциях изменений 
среднегодовой температуры воздуха и  количе-
ства осадков для Забайкалья приведены по рабо-
те (Обязов и др., 2021), для других регионов Рос-
сии — по данным сайта Гидрометцентра России1 

и справочно-информационного портала “Погода 
и климат”.2

РЕЗУЛЬТАТЫ И ИХ ОБСУЖДЕНИЕ
В  ходе экспедиционных мониторинговых ис-

следований в  июле 2015  г. на  территории Забай-
кальского края нами обнаружено три новых ме-
стонахождения Caulinia flexilis, C. minor и  Najas 
major (рис. 1). Все находки сделаны недалеко друг 
от друга в пределах Калганского р-на. Все сборы 
проведены Б.Б. Базаровой.

Caulinia flexilis Willd. (Najas flexilis (Willd.) Rostk. 
et W.L.E. Schmidt) — Каулиния гибкая (рис.  2), 
протока р. Аргунь в окр. с. Зоргол, 50°33.412’ с.ш., 
119° 15.065’ в.д., 499.5 м н.у.м., 07.07.2015.

Голарктический бореальный вид. Описан 
из  США (штат Пенсильвания). Распространен 
на севере Европы и Северной Америки. В России 
встречается в  Европейской части, Западной Си-
бири (юго-восток), Восточной Сибири (юго-вос-
ток), на  Дальнем Востоке (бассейн р. Зея) (Ко-
лесникова, 1965; Цвелев, 1982, 2006; Hultén, Fries, 
1986; Ханминчун, 1988).

Экологические параметры в  новом место-
нахождении показаны в  табл.  1. Вид встречает-
ся в  Забайкалье на  песчаных, илисто-песчаных 
мелководьях озер или  на  неглубоких участках 

2 http://www.pogodaiklimat.ru



383Распространение видов сем. Najadaceae в Забайкалье

БИОЛОГИЯ ВНУТРЕННИХ ВОД № 3 2024

рек с  замедленным течением, в  низкоминерали-
зованных, гидрокарбонатных водах, со слабоще-
лочной до нейтральной реакцией среды. Это хо-
рошо соотносится с литературными данными, где 
указаны сходные характеристики местообитаний 
вида и  макрокомпонентного состава вод. Силь-
но различается только нижний диапазон глуби-
ны произрастания: при высокой прозрачности 

воды C. flexilis способен обитать на глубинах до 5 м 
(Wingfield et al., 2004; Sinkevičienė et al., 2023), для 
оз. Большое Миассово указаны глубины 1.5–2  м 
(Вейсберг, 2014). Вид обычно растет в  олиготро-
фных и  мезотрофных водоемах. Как и  все одно-
летники, С. flexilis  — слабый конкурент и  может 
хорошо развиваться только при наличии свобод-
ного субстрата, не занятого другими макрофитами  

Рис.  1. Распространение видов Najadaceae в  Забайкалье: 1 – Caulinia flexilis, 2 – Najas major, 3 – Caulinia minor, 
4 – Najas marina, 5 – Caulinia tenuissima. Красным цветом обозначены данные “Флоры Сибири” (Ханминчун, 1988), 
зеленым — находки после 2000‑х годов (Горюнова, Скворцова, 2004; Азовский, Чепинога, 2007; Аненхонов, Пыхоло-
ва, 2010; Чепинога и др., 2013; Красная ..., 2013, 2017; Чепинога, 2015; Степанцова и др., 2022), синим — наши находки; 
* – ошибочное указание Najas marina во “Флоре Сибири” (Ханминчун, 1988). 

Рис. 2. Различие Caulinia flexilis (а), C. minor (б) и Najas major (в) по форме влагалищ листьев и наличию зубцов на них. 
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(Wingfield et al., 2004, 2006). По этой причине де-
градация популяций этого вида, наблюдаемая 
в последнее время в Западной Европе, по-видимо-
му, представляет собой результат эвтрофирования 
водных объектов (Wingfield et al., 2004; Thiry, Van 
de Weyer, 2005; Sinkevičienė et al., 2023). Во “Фло-
ре Сибири” (Ханминчун, 1988) для Забайкальско-
го края вид указан в  озeрах Ивано-Арахлейской 
системы, в  Республике Бурятия известен из  од-
ного местонахождения (р. Томпуда), в Иркутской 
обл. отмечен по западному побережью оз. Байкал 
в зал. Мухор и около м. Ядыртуй в Малом Море. 
Позже вид был найден в оз. Арангатуй, в Чивыр-
куйском заливе, в Верхнеангарском соре, в дельте 
р. Верхняя Ангара (Азовский, Чепинога, 2007). 
Отметим, что в оз. Арангатуй (ранее оз. Сор) вид 
собирали и ранее — в 1916 г. (образец IRKU18732). 
В 2005–2007 гг. он был обнаружен в долине р. Ар-
гунь от пос. Приаргунск до с. Абагайтуй (Ткачук 
и др., 2009).

Вид C. flexilis включен в Красную книгу Забай-
кальского края (2017), где отмечен для озер Иван 
и  Шакшинское. Также занесен в  Красную кни-
гу Республики Бурятия (2013), где почти все его 

местонахождения находятся в  Байкальской кот-
ловине. Чаще всего вид встречается в  водоемах 
Северо-Байкальского р-на Республики Бурятия, 
особенно в бассейне рек Верхняя Ангара и Киче-
ра (озера Кичерское, Тоней, Янгарай, Блудное, 
Филимоновские, Карачаевское, Страховское, 
Ирбикли, Светлое, Туркукит, Гаенда, Кондакон, 
Иркана, источник Дзелинда), и  лишь в  одном 
пункте на  северо-восточном побережье оз. Бай-
кал  — близ устья р. Томпуда. Вид также найден 
в  Баргузинском р-не (оз. Поляночное у  с. Бар-
гузин). Единственное местонахождение на  тер-
ритории Бурятии вне Байкальской котловины 
известно в  Муйском р-не  — у  оз. Белое Море 
в окрестностях пос. Северомуйск. Всего известно 
27 точек этого вида.

Редкий вид, принимающий незначительное 
участие в  составе сообществ водных растений 
(Wingfield et al., 2006; Sinkevičienė et al., 2023). 
Известны факты совместного произрастания 
C. flexilis, C. minor, Najas major (Triest, 1988; Thiry, 
Van de Weyer, 2005; Sinkevičienė et al., 2023).

Caulinia flexilis включена в  основной список 
Красной книги РФ (2008) с  категорией статуса 

Таблица 1. Гидрохимические и физические параметры в местонахождениях видов сем. Najadaceae в 2015 г.

Параметр Caulinia flexilis Caulinia minor Najas major

Глубина произрастания, м 0.1 0.2 0.1–0.3
pH 7.56–8.2 8.32–9.61 7.92–8.45
Температура воды, °С 25.5 20.3—21.8 20.7—24.5
Окислительно-восстановительный потенциал, мВ 273.2 217.7–246.3 194.8–235.8
Электропроводность, мкС/см 696 264–368 187–235.8
Удельное сопротивление, Ом*см 1355 2742–3676 2383
Соленость, ‰ 0.34 0.13–0.18 0.2
Растворенный кислород, мг/л 2.2 0.29–0.67 0.19
Общая минерализация, мг/л – 0.21 0.32
Na+, мг/л – 6.41 10.58
K+, мг/л – 1.51 2.62
Сa2+, мг/л – 20.04 45.09
Cl-, мг/л – 1.16 1.55
Mg2+, мг/л – 18.85 15.20
SO4

2-, мг/л – 39.67 56.79
CO3

2-, мг/л – 9.0 <0.50
HCO3

-, мг/л – 115.59 181.17
NH4

+, мг/л – 0.17 0.16
NO3

-, мг/л – 0.74 0.79
NO2

-, мг/л – <0.02 <0.02
PO4

3-, мг/л – 0.015 0.410
Pобщ, мг/л – 0.045 0.058

Характер грунта
песчаный 
с наилком

песчано- 
гравийный 
с наилком

илисто- 
гравийный

Примечание. “–” – данные отсутствуют.



385Распространение видов сем. Najadaceae в Забайкалье

БИОЛОГИЯ ВНУТРЕННИХ ВОД № 3 2024

редкости 2. Охраняется во многих странах Запад-
ной Европы (Kupryjanowicz et al., 2018; Sinkevičienė 
et al., 2023). Включен в список охраняемых видов 
Международного союза охраны природы3, для 
территории Европы считается уязвимым видом 
(Vulnerable) (Lansdown, 2011a), в  мировом мас-
штабе  — вызывает наименьшие опасения (Least 
Concern) (Maiz-Tome, 2016). 

На Южном Урале отмечена периодичность по-
явления и  исчезновения вида в  оз.  Б.  Миассово 
(Вейсберг, 2011, 2014). Так, впервые в оз. Б. Миас
сово C. flexilis был обнаружен в 1960‑х годах XX в., 
в  период с  1990 по  2007  гг. его не  регистриро-
вали, несмотря на  регулярные обследования. 
С 2007 по 2010 гг. вид вновь встречался, что свя-
зывают со  снижением уровня воды (Вейсберг, 
2011). Примечательно, что находки этого вида 
совпадали с  локальными максимумами средне-
годовых температур и  сразу после них (по  дан-
ным для городов Миасс и  Челябинск в  периоды 
1961–1963  гг. и  2003–2010  гг.) (рис.  3), при этом 
2009–2010  гг. характеризовались крайне низким 
среднегодовым количеством осадков.4 Важность 
температурного фактора для существования вида 
подтверждается палеоданными из  озерных от-
ложений в  северо-восточной Польше. Здесь за-
фиксировано появление вида в  конце Эемского 
климатического оптимума (127–106  тыс. лет на-
зад) когда происходило постепенное снижение 

3 The IUCN Red List of threatened species https://www.
iucnredlist.org/species/162310/78457107
4 http://www.pogodaiklimat.ru/history/28647.htm

среднегодовых температур и зимние температуры 
опускались немного ниже 0  °C. Экспансия вида 
совпала с  началом и  серединой последнего оле-
денения в  период раннего и  среднего Вейкселя 
(110–12  тыс. лет назад) с  умеренным климатом, 
а внезапное исчезновение произошло в результа-
те резкого снижения температуры в  конце этого 
периода. Примечательно, что С. flexilis по  мере 
снижения температур полностью заместил в озе-
ре Najas marina s.l. (N. major), обитавшего там ра-
нее (Kupryjanowicz et al., 2018).

Caulinia minor (All.) Coss. et Germ (Najas minor 
All.) – Каулиния малая (рис. 2), временный карьер 
на р. Средняя Борзя, 51°00’13.0’’ c.ш., 119°08’30.5’’ 
в.д., 531.2 м н.у.м., 11.07.2015.

Евразиатский вид, распространенный в тропи-
ческом, субтропическом и умеренном поясах. Его 
ареал охватывает Восточную и Западную Европу, 
Средиземноморье, Кавказ, ряд стран Азии и  Се-
верной Африки (Цвелев, 1982; Casper, Krausch, 
1980; Triest, 1988; Губанов и  др., 2002). Вид инт-
родуцирован в  Северной Америке (Hultén, Fries, 
1986).5 На территории Европейской России изред-
ка встречается в бассейнах рек Волга и Дон (Губа-
нов и др., 2002; Лисицына и др., 2009; Маевский, 
2014), северная граница ареала C.  minor проходит 
по территории Курской, Калужской, Московской, 
Владимирской, Ивановской, Нижегородской об-
ластей и Республик Марий Эл и Татарстан (Бирю-
кова и др., 2017). Распространён по югу Западной 

5 Global Invasive Species Database. http://www.iucngisd.org/
gisd/species.php?sc=1560

Рис. 3. Многолетние изменения среднегодовой температуры воздуха по данным метеостанций городов Миасс (1) 
и Челябинск (2) и годы находок Caulinia flexilis (синие точки). 
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Сибири (Киприянова, 2009). По  долине р.  Амур 
встречается до 50° с.ш., но очень редко и неболь-
шими группами (Крюкова, 2005).

Ранее в Забайкалье вид был отмечен в оз. Ниж-
няя Толма Тункинского р-на Республики Бурятии 
(Ханминчун, 1988). Всего для территории извест-
ны две находки вида.

Экологические условия в  новом местонахож-
дении приведены в табл. 1. В Забайкальском крае 
C. minor встречается на мелководьях искусствен-
ных водоемов на  песчано-гравийных, песчано- 
илистых и  илистых грунтах в  низкоминерализо-
ванных, гидрокарбонатных водах со  слабоще-
лочной реакцией среды. Согласно литературным 
данным, вид обитает и в искусственных, и в есте-
ственных водных объектах (Triest, 1988; Киприя-
нова, Зарубина, 2012; Бирюкова и др., 2017 и др.). 
Диапазон водородного показателя для местоо-
битаний вида чуть шире (рН 6.2–9.3), чем в  За-
байкалье и охватывает нейтральные воды гидро-
карбонатного и  сульфатно-гидрокарбонатного 
класса, богатые ионами кальция (Бирюкова и др., 
2017; Zolotareva et al., 2021). Способен произрас-
тать на глубинах до 5 м. 5

Caulinia minor охраняется в ряде регионов Рос-
сии (Новосибирской, Омской областях и  др.) 1, 
в  Кемеровской и  Рязанской областях, наоборот, 
исключен из  последних переизданий Красных 
книг. Вид также указан в списке охраняемых ви-
дов Международного союза охраны природы, 
однако и в Европе, и в мире его популяции ста-
бильны и вызывают наименьшие опасения (Least 
Concern) (Lansdown, 2011b, 2014).

Известно, что семена C. minor способны дли-
тельное время сохраняться в грунте и прорастать 
лишь при формировании благоприятных усло-
вий, один из  определяющих факторов  — доста-
точно высокие температуры прорастания семян 
≥20  °C (Красная ..., 2014, 2018a; Варгот, 2015). 
Для Нижегородской обл. сообщается о периоди-
ческом появлении и исчезновении вида в озерах 
(Бирюкова, 2017). Так, вид был зарегистрирован 
в  1963  г., с  1999  г. данных о  его находках не  об-
наружено, с 2014 г. вновь сообщается о находках 
вида (Бирюкова и  др., 2017). Известны факты 
совместного произрастания C. minor и  C. flexilis 
(Sinkevičienė et al., 2023), а также C. minor и Najas 
major (Беляков и др., 2015; Бирюкова и др., 2017). 
В Омской обл. в 2011 г. найдено шесть новых ме-
стонахождений вида (Ефремов, Свириденко, 
2016). Следует отметить, что предшествующий на-
ходкам 2010 г. был в Северном полушарии самым 
теплым за 120 лет регулярных метеорологических 
наблюдений, т. е. с 1891 г.6

В  силу биологических особенностей C. minor 
(однолетник с нестабильной численностью в раз-

6 https://meteoinfo.ru/?option=com_content&view=article&id= 
3449#1

ные годы) высказываются сомнения в  целесоо-
бразности его включения в  региональные Крас-
ные книги. Вид характерен для начальных стадий 
сукцессии, занимающих относительно непродол-
жительное время существования водоемов, и его 
выпадение на последующих стадиях — естествен-
ный процесс (Shcherbakov, Lyubeznova, 2017). От-
мечается теплолюбивость вида и  важность тем-
пературы воды во  время вегетации, поскольку 
в  каждом цветке даже при благоприятных усло-
виях может образоваться лишь одно семя, в годы 
с жарким началом и холодным концом лета всег-
да существует опасность, что значительная часть 
семян не  успеет созреть. Если несколько подоб-
ных лет будут следовать одно за другим, это мо-
жет привести к  подрыву репродукционного по-
тенциала популяции (Красная ..., 2018a). Однако, 
в настоящее время имеющиеся факты свидетель-
ствуют о расширении ареала вида с большой ве-
роятностью, что новые находки в Северной Евра-
зии — это следствие потепления климата.

Najas major All. (N. marina auct. non L.) – Наяда 
большая (рис.  2), пруд-осветлитель, на  слиянии 
рек Средняя Борзя и  Ильдикан, 51°57’59’’ c.ш., 
119°22’05’’ в.д., 506 м н.у.м., 09.07.2015.

Евразиатский вид, распространен в умеренном 
поясе Западной и Восточной Европы, на юге Си-
бири, в Казахстане и Средней Азии (Цвелев, 1976; 
Triest, 1988; Свириденко, 2000). Встречается в ев-
ропейской части России (Лисицына и др., 2009). 
На юге Западной Сибири известно несколько ме-
стонахождений — в Курганской (Красная …, 2012) 
и Тюменской областях (Глазунов и др., 2015), Ал-
тайском крае (Киприянова, 2022). На  Дальнем 
Востоке растет в стоячих и слабопроточных водо-
емах поймы р. Амур, где встречается очень редко 
и в незначительном количестве (Крюкова, 2005).

Во  “Флоре Сибири” (Ханминчун, 1988) об-
разцы, приводившиеся как N. marina из  устья 
р. Верхняя Ангара (западное Забайкалье), на са-
мом деле принадлежат N. major и  происходят 
из  оз. Большая Ангара (Южная Бурятия, систе-
ма Койморских озер, долина р. Тунка) (Чепино-
га, 2015). Примечательно, что при обследовании 
этого местонахождения в 2006 и 2013 гг. N. major 
не обнаружена (Чепинога, 2015). Всего из Забай-
калья известны две точки.

Экологические параметры в  новом местона-
хождении показаны в табл. 1. В регионе вид встре-
чается на хорошо прогреваемых мелководьях ис-
кусственных и  естественных водных объектов 
со  стоячей или  слабопроточной водой. Растет 
на песчано-илистых, илистых и песчано-гравий-
ных грунтах в  низкоминерализованных, гидро-
карбоно-сульфатных водах средней жесткости, 
со слабощелочной реакцией среды.

До  последнего времени N. major часто не  вы-
деляли из N. marina s.l., поэтому оценить его ох-
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ранный статус сложно. Но N. marina s.l. охраняет-
ся во многих регионах России (Красная ..., 2011, 
2013, 2018б, 2021). Входит в  список охраняемых 
видов Международного союза охраны природы, 
в мировом масштабе вызывает наименьшие опа-
сения (Least Concern) (Lansdown, 2019).

В  последние годы в  Центральной России на-
блюдают признаки расширения ареала и  повы-
шения численности N. major (Казакова, 2004; 
Щербаков, Майоров, 2013; Маевский, 2014; 
Shcherbakov, Lyubeznova, 2017). Так, современ-
ная северная граница в европейской части ареала 
сместилась на  150–200  км к  северу (Панасенко, 
Анищенко, 2018). Вероятно, экспансии вида спо-
собствует потепление климата и  изменение рас-
пределения осадков, регистрируемое с середины 
XX в. (Панасенко, Анищенко, 2018). По  литера-
турным данным (Agami, Waisel, 1984) оптимальная 
температура прорастания семян N. major дости-
гает 20–25 °С. В Нижегородской обл. вид редок, 
известно лишь пять местонахождений, современ-
ное произрастание подтверждено только для оз. 
Долгое, отмечается периодическое исчезновение 
вида. Так, сборы из этого озера датированы 1970 
и 2015 гг. (Беляков и др., 2015). Важность темпера-
туры для развития N. major отмечал А.В. Щерба-
ков, наблюдавший нестабильность численности 
вида вплоть до  его отсутствия в  местообитаниях 
Московской обл. в годы с аномально холодными 
весной и летом (Щербаков, Майоров, 2013).

В целом, для всех трех обсуждаемых здесь ви-
дов, принадлежащих к  r-стратегам, благоприят-
ны начальные сукцессионные стадии зарастания 
водоемов (Triest, 1988; Thiry, Van de Weyer, 2005; 
Щербаков, Майоров, 2013; Бирюкова и др., 2017; 
Sinkevičienė et al., 2023). Они связаны с  местоо-
битаниями, в которых периодически происходят 
нарушения донного субстрата в  силу естествен-
ных (паводки, половодье, ледоход, ветро-волно-
вое воздействие, пересыхание литоральной зоны) 
или искусственных (строительство гидротехниче-
ских сооружений, углубление дна, обустройство 
пляжей и др.) причин. В Забайкалье наши находки 
наядовых сделаны как в естественном водоеме — 
в пойме р. Аргунь (Caulinia flexilis), так и в искус-
ственных — во временном карьере на р. Средняя 
Борза (C. minor) и в пруду-осветлителе на той же 
реке (Najas major).

Территория Забайкалья с середины XIX в. нахо-
дится в сухой фазе увлажненности с постепенным 
повышением температуры воздуха (рис.  4). По-
вышение температуры воздуха в Забайкалье с се-
редины XX в. в среднем достигало ~2 °С. До нача-
ла 1990‑х годов оно обеспечивалось потеплением 
в холодный период года, позже — ростом темпера-
туры в теплый период (Обязов, 2014; Обязов и др., 
2021). Это сказалось на существенном увеличении 
испаряемости в последние 20 лет и усилении ари-

дизации территории (Вахнина и др., 2018; Обязов 
и др., 2021). В 2014 и 2015 гг. была зафиксирована 
аномально теплая весна, особенно в  восточных 
районах Забайкальского края, где летом и  были 
сделаны наши находки наядовых. Максимальные 
значения сумм температур воздуха >10 °С в 2015 г.  
отмечены в  степях на  юго-востоке края (Борзя, 
Кайластуй, Соловьeвск) и  в  районе расположе-
ния метеостанции г. Нерчинск, где они достигали 
2000–2300 °С (Носкова и др., 2019). Повышение 
температуры воздуха и снижение увлажненности 
приводят к  быстрому прогреванию воды, сни-
жению ее  уровня и  повышению минерализации 
в  водных объектах региона (Обязов, 2014; Обя-
зов и  др., 2021), что, по-видимому, благоприят-
но для развития наядовых. Все находки в  реги-
оне сделаны в  годы с  локальными максимумами 
среднегодовых температур или с близкими к ним 
значениям и/или в  последующие за  ними годы. 
В Забайкалье это происходит в сочетании с низ-
кими показателями среднегодовых осадков  
(рис. 4).

Одновременные находки трех видов в  2015  г. 
позволяют предположить, что сочетание раннего 
тепла весной и повышенного фона среднегодовой 
температуры выступают стимулирующим факто-
ром для прорастания семян обсуждаемых видов. 
Потепление за счет роста весенних и летних тем-
ператур, происходящее в  последние десятилетия 
в азиатской части России1 и в Забайкалье (Обязов, 
2014; Обязов и др., 2021) приводит к увеличению 
в  водоемах продолжительности вегетационного 
периода, а вместе с ним и вероятности прораста-
ния семян наядовых весной и их успешного вы-
зревания летом.

Наблюдаемые климатические изменения 
в  Забайкалье согласуются с  общероссийскими 
тенденциями1 (Доклад…, 2017, 2021), и, вероят-
но, в  целом благоприятствуют распространению 
наядовых повсеместно. Следует отметить, что 
находки наядовых во  многих регионах России 
были сделаны в  совпадающие периоды. Так, на-
ходки отмечены в  начале 1960‑х годов, которые 
характеризуются малым количеством осадков 
и локальным повышением среднегодовых темпе-
ратур. В  1990‑х годах в  период роста количества 
осадков и снижения температур виды пропадали 
и  вновь появлялись с ~2007, 2010–2011  гг., когда 
опять повышались среднегодовые температу-
ры и  уменьшалось количество осадков. Показа-
тельным в этом плане стал 2010 г. с его рекордно 
жарким и  засушливым летом и  максимальными 
среднегодовыми температурами.1 Можно пред-
положить, что при сохранении тенденции роста 
среднегодовых температур число находок наядо-
вых будет увеличиваться во многих регионах Рос-
сии, особенно в годы с теплыми весной и летом 
в  сочетании с  небольшим количеством осадков. 
При этом, большее преимущество получат более 
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Рис. 4. Многолетние изменения годовых сумм атмосферных осадков в Забайкалье по данным из юго-восточной 
части (а) и многолетние изменения средней годовой температуры воздуха по данным метеостанции Нерчин-
ский Завод (б). 1 – Caulinia flexilis, 2 – Najas major, 3 – C. minor, 4 – Najas marina, 5 – Caulinia tenuissima, 6 – исход-
ный ряд данных (по: Обязов и др., 2022), 7 – линейный тренд.
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теплолюбивые и менее требовательные к трофно-
сти воды виды — Caulinia minor и Najas major.

ЗАКЛЮЧЕНИЕ 
В  условиях резко континентального климата 

Забайкалья виды сем. Najadaceae обитают на мел-
ководных, хорошо прогреваемых затишных 
участках литорали естественных и  искусствен-
ных водоемов на  песчаных, песчано-гравийных 
с  наилком грунтах, в  мало- и  среднеминерали-
зованных водах с  нейтральной до  слабощелоч-
ной реакцией среды, что характерно для этих ви-
дов и  в  других частях ареала. Все находки видов 
в Забайкалье совпадали с периодами повышения 
среднегодовых температур воздуха и с локальны-
ми минимумами количества осадков, для степ-
ных районов юго-востока находкам предшество-
вали аномально высокие весенние температуры 
в  2014–2015  гг. В  условиях резко континенталь-
ного климата Забайкалья появление видов ная-
довых Caulinia flexilis, C. minor и Najas major и др. 
в водных объектах можно ожидать в годы с теплой 
ранней весной, жарким летом и небольшим коли-
чеством осадков. Наметившаяся с  начала XXI в. 
тенденция роста температур в теплое время года 
может способствовать тому, что эти теплолюби-
вые виды будут встречаться в  водоемах региона 
чаще. В настоящее время самый распространен-
ный на  территории Забайкалья вид  — Caulinia 
flexilis, представитель умеренного климата, тяго-
теющий к  мезотрофным водам. Однако при со-
хранении тенденции повышения среднегодовых 
температур C. minor и Najas major как более тепло-
любивые виды могут получить дополнительные 
преимущества.
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According to data of the late 20th century in the Trans-Baikal and Baikal areas, the family Najadaceae is 
represented by four species known in few localities: Caulinia flexilis (4 localities), C. minor (3), and Najas major 
(3), N. marina (4). All of them are annuals, r-strategists, which are characterized by fluctuations in abundance. 
Since the 21st century, these species have been found in 20 more localities, mainly situated within the Baikal 
Depression. In 2015, when performing monitoring studies of aquatic flora, three more new localities of 
Caulinia flexilis, C. minor, and Najas major were found in the basin of the Amur River. Distribution maps of the 
Najadaceae species in the region were compiled, and the ecological characteristics of their habitats were given. 
In Trans-Baikal area, since the middle of the 20th century, warming has occurred due to an increase in the 
average annual temperature. For the last 70 years, aridization has increased in southern regions, which changes 
the habitat conditions in waterbodies. Findings of these Najadaceae species in Trans-Baikal area coincided 
with the periods of increase in mean annual air temperatures and with local minimums of precipitation. An 
increase in the number of findings of the Najadaceae species since the beginning of the 21st century, both in 
Trans-Baikal area and in other regions of Russia, has been occurring against the background of an increase in 
the average annual air temperature. In Trans-Baikal area, the trend of increasing of temperatures in the warm 
season since the beginning of the 21st century is favorable for these species and may contribute to their further 
distribution.

Keywords: aquatic plants, climate change, environmental factors, floristic novelties, protected species, Red 
Data Books, Siberia
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РОДА Alburnoides (Pisces, Leuciscidae) ИЗ ВОДОТОКОВ ЮГА РОССИИ
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Рассмотрена изменчивость морфологических признаков быстрянок рода Alburnoides Jeitteles, 1861 
из водотоков юга России (пяти рек Крымского полуострова и двух рек Краснодарского края). Уста-
новлено, что у быстрянок в пределах исследуемых районов размеры тела в среднем от 60.1 ± 1.45 мм 
у особей из р. Гостагайка (Краснодарский край) до 88.2 ± 1.87 мм у рыб из р. Ангара (Крымский 
п-ов). С  помощью критерия Манна–Уитни между выборками зарегистрированы статистически 
достоверные различия по  большинству пластических признаков, по  меристическим признакам 
они отсутствуют. В  исследуемых регионах отмечена неоднородность структуры быстрянок рода 
Alburnoides: по результатам кластерного анализа для совокупности всех изученных признаков наи-
большее сходство выявлено у выборок из крымских рек, географически близких друг к другу (Чер-
ная, Бельбек, Кача, Альма), группировка из р. Ангара примыкает к ним на более высоком уровне 
дивергенции. Отдельную группу образуют выборки из рек Краснодарского края. Полученные дан-
ные согласуются с литературными сведениями о формировании фауны рыб в реках Крыма, уста-
новленные четкие различия быстрянок из рек юга России требуют более детального исследования.

Ключевые слова: быстрянки, Alburnoides, пластические и  меристические признаки, изменчивость, 
водотоки, Крымский п-ов, Краснодарский край
DOI: 10.31857/S0320965224030034, EDN: ZPWTNC

ВВЕДЕНИЕ
Широкая изменчивость внутри рода Alburnoides 

Jeitteles, 1861 позволила выделить много видов 
и  подвидов, распространенных в  водных объек-
тах Европы; таксономию быстрянок до  сих пор 
активно исследуют, что свидетельствует о  недо-
статочной изученности этого рода (Jouladeh et al., 
2016; Levin et al., 2018). На основании анализа не-
которых меристических признаков установлено, 
что в бассейнах рек Днестр, Южный Буг, Днепр, 
Волга, Дон и реках северного побережья Азовско-
го моря встречается русская быстрянка A. rossicus 
Berg, 1924, в реках Кубани отмечают A. kubanicus 
Berg, 1932, в  реках Крыма выделен эндемичный 
вид — быстрянка крымская A. maculatus (Kessler, 
1859) (Bogutskaya, Coad, 2009). Много видов опи-
сано из  рек Турции, относящихся к  бассейнам 
Эгейского, Черного и  Мраморного морей. Мо-
лекулярно-генетические исследования позволи-
ли установить диверсификацию рода Alburnoides 

из внутренних водотоков Турции в период Мио-
цена (Bektas et al., 2019).

Традиционно быстрянок из водотоков Крым-
ского п-ова и  Кавказа относили к  подвиду юж-
ная быстрянка Alburnoides bipunctatus fasciatus 
(Nordmann, 1840) (Мовчан, Смірнов, 1983; 
Мовчан, 2011), однако в  работе (Fricke et al., 
2023) для быстрянок Крыма и  бассейна Черно-
го моря в  качестве валидных указаны названия 
A. maculatus, а  для рыб из  рек Краснодарского 
края — A.  kubanicus Bănărescu 1964. Поэтому во-
прос о  таксономическом статусе быстрянок во-
дотоков Крыма и  Краснодарского края остается 
дискуссионным.

Для изучения изменчивости быстрянок ис-
пользуют как традиционные морфологические, 
так и молекулярно-генетические методы. Извест-
ны исследования, касающиеся оценки изменчи-
вости представителей рода Alburnoides на различ-
ных участках ареала: реках России, Беларуси, 
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Чехии (Лужняк, 2002; Жердева и  др., 2013; Ру-
чин, 2013). Внутривидовая структура быстрянок 
в  малых реках юга России изучена слабо. Более 
40  лет назад при исследовании полового димор-
физма южной быстрянки (A. bipunctatus fasciatus 
согласно номенклатуре авторов) из р. Альма было 
установлено, что между самками и самцами име-
ются достоверные различия лишь по 4 признакам 
из 25 (Мовчан, Смірнов, 1983). Известны некото-
рые морфометрические характеристики южной 
быстрянки из  рек Краснодарского края (Аше, 
Псезуапсе и  Шахе) (Лужняк, 2002). С  помощью 
ДНК-штрихкодирования исследованы и  под-
тверждены четыре валидных вида быстрянок 
из водотоков Кавказа (Levin et al., 2018).

Для объяснения происхождения быстрянок 
рода Alburnoides в  реках Крымского п-ова пред-
ложены две гипотезы: крымская быстрянка 
A.  maculatus (приведена номенклатура согласно 
последним таксономическим сводкам) – або-
ригенный вид для рек западной части северно-
го макросклона Крымских гор (Кесслер, 1860), 
или же подвид (согласно некоторым источникам, 
A. bipunctatus fasciatus или  A.  bipunctatus rossicus) 
проник в  р.  Салгир и  его притоки (северо-вос-
точный макросклон) с  началом работы Севе-
ро-Крымского канала в Крыму (Мирошниченко, 
2003; Карпова, 2017). В связи с этим, исследова-
ния с применением и морфологического, и моле-
кулярно-генетического подходов перспективны 
для уточнения филогеографии быстрянок во вну-
тренних водоемах Крымского п-ова.

Различные формы антропогенного воздействия 
за  последние 70  лет привели к  существенной пе-
рестройке в составе рыбных сообществ малых рек 
юга России, что определяет актуальность их мони-
торинга (Карпова, 2017). Ихтиоцены горных рек 
Крымского п-ова из-за особенностей гидрологи-
ческих и биотопических условий характеризуются 
высоким уровнем доминирования отдельных ви-
дов рыб и  низким видовым богатством (Karpova, 
2020). Такие особенности предполагают уязви-
мость экосистем и  отдельных видов перед экс-
тремальными воздействиями. Быстрянки  — одни 
из  доминирующих по  численности рыб в  крым-
ских реках: на отдельных участках рек их доля пре-
вышает 50% общего числа рыб, особенно их чис-
ленность увеличивается в  период экстремальных 
паводковых сбросов вод (Karpova, 2020). Из-за 
массовости и  почти повсеместного распростра-
нения быстрянки играют важную экологическую 
роль, поскольку являются основным консументом 
в сообществах и ценообразующим видом.

Учитывая обособленность водотоков юга 
России, специфичность условий обитания и  не-
достаточную изученность представителей рода 
Alburnoides, а также их спорный таксономический 
статус, цель настоящей работы — изучить измен-
чивость морфологических признаков быстрянок 

из некоторых рек Крымского п-ова и Краснодар-
ского края.

МАТЕРИАЛ И МЕТОДЫ ИССЛЕДОВАНИЯ
Материал для работы собирали в  ходе экс-

педиционных исследований Института биоло-
гии южных морей им.  А.О. Ковалевского водо-
токов Крымского п-ова и  Краснодарского края 
в  летний период с  2014 по  2019  гг. Пробы рыб 
получены из  рек западной части северного ма-
кросклона Крымских гор: р. Бельбек, р-н с. Аро-
мат (44.571446  с.ш., 33.944931 в.д.), р.  Черная,  
р-н с. Хмельницкое (44.542730 с.ш., 33.662462 в.д.),  
р. Кача, р-н с. Машино (44.694687 с.ш., 33.923103 
в.д.), р. Альма, р-н с. Почтовое (44.867272  с.ш., 
33.860501 в.д.) и  р. Ангара  — левобережно-
го притока р. Салгир, район  с.  Перевальное 
(44.839587  с.ш., 34.317046 в.д.), а  также рек Го-
стагайка, р-н ст. Гостагаевской (45.030361  с.ш., 
37.492861 в.д.) и  Вулан, р-н с. Архипо-Осиповка 
(44.402892  с.ш., 38.541311 в.д.) в  Краснодарском 
крае (рис. 1).

Быстрянок отлавливали с  помощью маль-
ковой волокуши (размер ячеи 6.5  мм) методом 
гона, а  также креветочным саком с  диаметром 
входного отверстия 1  м2 (размер ячеи 6.5  мм). 
Пробы фиксировали 4%-ным формалином. Для 
морфометрического анализа использовали 29 
пластических и  4 меристических признака. Из-
мерения проводили по общепринятой схеме с по-
мощью штангенциркуля с  точностью до  0.1  мм 
(Правдин, 1966). При дальнейшей обработке ре-
зультаты измерений представляли в  виде индек-
сов — в процентах от длины тела (SL), промеры 
на голове — в процентах от длины головы (HL). 
Всего обработано 247 экз. рыб. Учитывая, что по-
ловой диморфизм по  пластическим признакам 
быстрянок слабо выражен (Мовчан, Смiрнов, 
1983), для анализа использовали зрелых рыб обо-
их полов сходного возраста (от 2+ до 3). Возраст 
рыб определяли по чешуе под бинокулярным ми-
кроскопом (Правдин, 1966). Для оценки разли-
чий между выборками с небольшим количеством 
экземпляров использован непараметрический 
критерий Манна–Уитни при уровне значимо-
сти p ≤0.05. Изменчивость признаков в  каждой 
выборке оценивали с  помощью коэффициента 
вариации (var), представляющего стандартное от-
клонение, выраженное в процентах от величины 
средней арифметической. Считали, что индексы 
признаков варьировали слабо при var <10%, сред-
не — при var 11–25% (Лакин, 1990). Для оценки 
расхождения по  комплексам изученных призна-
ков между рыбами различных районов использо-
вали показатель дивергенции Кульбака-Лейблера 
(D) (Андреев, Решетников, 1977). Применены ме-
тоды одномерного и  многомерного статистиче-
ского анализа (дискриминантный и  кластерный 
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анализы), выполненные в  программном пакете 
Statistica v. 10.0 (Халафян, 2007).

РЕЗУЛЬТАТЫ ИССЛЕДОВАНИЯ
Результаты морфометрического анализа бы-

стрянок из  семи исследуемых рек представлены 
в табл. 1. Быстрянки из рек Краснодарского края 
(Вулан и  Гостагайка) отличались наименьшими 
средними размерами стандартной длины (SL 61.0 
и 60.1 мм соответственно) по сравнению с выбор-
ками из крымских рек (Кача, Бельбек, Альма Чер-
ная и р. Ангара). В этих реках не зарегистрирова-
ны рыбы с максимальным значением SL >81 мм. 
Наиболее крупными были быстрянки из р. Анга-
ра (до 115.8 мм).

Индексы пластических признаков внутри вы-
борок быстрянок варьировали незначительно. 
В  выборках из  рек Альма и  Ангара (Крымский 
п-ов), а  также Вулан (Краснодарский край) за-
фиксированы наименьшие показатели коэффи-
циента вариации для признаков на теле и на голо-
ве (<10%).

Наибольшей изменчивостью (>10%) среди 
промеров быстрянок характеризовался признак 
io (ширина лба), варьировавший у  рыб из  рек 
Бельбек, Кача, Черная и Гостагайка.

Меристические признаки быстрянок в  иссле-
дуемых выборках варьировали слабо, наибольшей 
вариабельностью отличались показатели числа 
ветвистых лучей в анальном плавнике (<7%).

По результатам сравнения с помощью непара-
метрического критерия Манна–Уитни, индексы 
пластических признаков быстрянок из  семи рек 
юга России достоверно различались между собой. 
В  табл.  2 представлено количество признаков, 
по  которым обнаружены достоверные различия. 

По  меристическим признакам достоверные раз-
личия не выявлены.

ОБСУЖДЕНИЕ РЕЗУЛЬТАТОВ
Размерные и  массовые характеристики осо-

бей в  популяциях рыб связаны с  их  обеспечен-
ностью пищей, условиями обитания, а также на-
следственностью (Никольский, 1971). При этом, 
особенности внешней морфологии определяются 
условиями обитания в  водных объектах, а  также 
промысловой нагрузкой на  популяцию. Рыбы 
малых рек юга России не относятся к промысло-
вым, однако они более уязвимы при антропоген-
ных и  экстремальных природных воздействиях 
(Karpova, 2020).

По  сравнению с  рыбами из  других исследуе-
мых водотоков юга России, у быстрянок из р. Ан-
гара зафиксированы более крупные размеры тела. 
Очевидно, такие результаты получены из-за ре-
презентативности данной выборки. Не исключе-
но, что эта река отличается лучшими трофически-
ми условиями для быстрянок, поскольку в работе 
исследованы рыбы сходного возраста. Средние 
размеры рыб из рек Вулан и Гостагайка оказались 
достоверно меньше, чем из крымских рек (Кача, 
Бельбек, Альма, Черная и Ангара), что косвенно 
свидетельствует о  бедности кормовой базы, и, 
возможно, менее благоприятных экологических 
условиях.

Как показало сравнение индексов призна-
ков рыб с  помощью непараметрического кри-
терия Манна–Уитни, по  большинству пла-
стических признаков различия наблюдаются 
между быстрянками из кавказской р. Гостагайка 
и  крымских рек Ангара, Кача и  Черная (17, 16 
и  15 признаков соответственно). По  признакам 
головы рыб особи из  Крымской р.  Ангара и  из  

Рис. 1. Карта-схема отбора ихтиологических проб в исследованных реках юга России. Здесь и на рис. 2, 3, Blb — 
р. Бельбек, Chr — р. Черная, Kch — р. Кача, Alm — р. Альма, Ang — р. Ангара, Vul — р. Вулан, Gst — р. Гостагайка.
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Таблица 1. Морфометрические признаки быстрянок рода Alburnoides из исследованных рек 

Признак, 
мм

Blb
(n = 45)

Chr
(n = 32)

Kch
(n = 33)

Alm
(n = 33)

Ang
(n = 60)

Vul
(n = 19)

Gst
(n = 25)

SL 53.8–106.3
78.6 ± 2.32

58.1–107.9
77.8 ± 2.53

47.0–102.7
79.1 ± 2.19

64.5– 105.9
80.2 ± 1.37

65.4–115.8
88.2 ± 1.87

48.5–80.5
61.0 ± 1.76

51.4–77.9
60.1 ± 1.45

Пластические признаки, % SL

H 22.7–30.1
26.8 ± 0.27

22.7–30.3
26.4 ± 0.37

22.1–29.2
26.2 ± 0.31

27.3–29.8
27.3 ± 0.24

24.1–33.5
28.9 ± 0.24

23.0–27.4
25.0 ± 0.27

21.7–25.2
23.3 ± 0.18

h 8.7–11.4
10.1 ± 0.09

9.2–11.7
10.5 ± 0.12

8.4–12.0
10.0 ± 0.13

9.2–11.1
10.4 ± 0.08

9.2–12.1
10.6 ± 0.08

9.1–10.7
9.9 ± 0.10

7.6–9.5
8.7 ± 0.11

iH 9.8–15.3
13.3 ± 0.14

11.4–18.1
14.0 ± 0.24

10.7–14.8
12.9 ± 0.16

11.1–15.2
12.9 ± 0.21

11.2–18.2
13.5 ± 0.16

10.6–13.7
11.9 ± 0.18

10.2–12.2
11.1 ± 0.12

aD 48.5–55.1
53.1 ± 0.20

50.0–54.8
53.0 ± 0.20

49.3–53.8
51.8 ± 0.21

42.3–56.0
51.7 ± 0.43

47.8–55.8
52.3 ± 0.18

51.2–55.3
53.5 ± 0.28

49.5–53.5
51.5 ± 0.25

pD 20.25–38.3
36.1 ± 0.39

33.5–38.2
36.0 ± 0.21

33.1–47.7
36.9 ± 0.40

33.3–38.8
36.2 ± 0.24

32.9–42.3
38.3 ± 0.20

32.5–39.9
35.4 ± 0.36

34.2–39.2
37.1 ± 0.25

aV 45.2–48.8
47.3 ± 0.13

25.0–48.2
46.3 ± 0.70

44.1–53.5
47.3 ± 0.34

45.3–48.8
46.7 ± 0.17

43.1–52.1
46.8 ± 0.19

43.4–49.9
47.2 ± 0.42

26.2–48.2
45.3 ± 0.86

aA 63.8–68.5
66.1 ± 0.19

52.9–68.8
64.9 ± 0.45

49.7–70.6
64.5 ± 0.60

53.9–67.7
64.4 ± 0.42

35.1–73.8
64.9 ± 0.58

59.3–69.3
65.1 ± 0.54

60.5–67.1
63.2 ± 0.28

PV 19.1–25.3
23.1 ± 0.19

19.1–25.1
23.7 ± 0.19

18.8–27.5
23.3 ± 0.31

15.4–25.9
23.0 ± 0.32

19.2–26.7
23.2 ± 0.22

20.0–26.3
22.8 ± 0.38

20.2–23.5
21.8 ± 0.19

VA 16.8–22.9
19.5 ± 0.18

16.2– 22.6
18.9 ± 0.22

15.8–26.8
19.0 ± 0.38

16.1–22.1
19.3 ± 0.22

16.1–22.0
19.3 ± 0.19

15.9–21.7
18.1 ± 0.33

15.3–22.3
17.6 ± 0.33

pl 16.9–22.6
20.8 ± 0.17

17.4–22.8
20.7 ± 0.22

17.3–22.7
20.2 ± 0.27

16.4–22.0
19.8 ± 0.24

18.8–24.8
21.2 ± 0.15

17.8–22.6
19.6 ± 0.27

18.1–22.3
20.4 ± 0.24

lD 12.6–16.1
13.9 ± 0.12

12.1–15.7
13.9 ± 0.16

13.0–16.7
14.8 ± 0.15

11.7–15.8
14.1 ± 0.17

11.4–15.6
13.8 ± 0.12

11.4–15.2
12.9 ± 0.22

10.5–17.2
13.6 ± 0.25

hD 22.0–27.0
24.7 ± 0.20

20.9–25.5
23.5 ± 0.21

19.5–25.6
22.6 ± 0.27

20.8–26.9
24.0 ± 0.27

19.9–25.4
22.2 ± 0.12

20.2–25.7
22.6 ± 0.30

16.0–28.2
25.2 ± 0.48

lA 13.9–19.0
16.7 ± 0.15

14.6–19.6
17.1 ± 0.26

14.3–19.9
17.5 ± 0.26

16.1–21.7
17.8 ± 0.23

14.5–20.0
17.0 ± 0.16

15.2–20.8
17.8 ± 0.37

16.0–22.3
18.5 ± 0.25

hA 14.8–20.8
18.2 ± 0.21

15.6–18.6
17.2 ± 0.17

15.3–19.2
17.3 ± 0.21

15.2–19.7
17.8 ± 0.23

14.6–18.3
16.4 ± 0.11

13.1–18.7
16.5 ± 0.30

16.0–20.7
18.0 ± 0.23

lP 17.9–23.0
20.4 ± 0.18

16.9–21.3
18.9 ± 0.16

16.5–20.2
19.1 ± 0.13

17.3–22.4
20.0 ± 0.21

15.7–20.6
18.1 ± 0.14

17.8–21.7
19.4 ± 0.26

17.8–23.5
20.6 ± 0.24

lV 14.2–19.7
16.6 ± 0.18

14.2–17.5
15.4 ± 0.16

13.7–17.7
15.7 ± 0.15

13.8–21.3
16.6 ± 0.24

13.1–18.6
14.8 ± 0.11

14.3–17.3
15.8 ± 0.23

14.9–18.0
16.2 ± 0.17

lCн 19.5–25.3
22.1 ± 0.19

19.0–25.2
22.1 ± 0.26

18.9–24.0
21.5 ± 0.26

20.8–25.8
23.6 ± 0.23

14.2–22.2
20.0 ± 0.16

21.2–25.5
23.3 ± 0.26

20.0–26.0
22.8 ± 0.32

lCв 18.3–24.9
21.2 ± 0.22

19.5–24.6
22.1 ± 0.21

18.1–23.1
21.1 ± 0.22

20.2–25.4
22.8 ± 0.22

17.1–21.8
19.5 ± 0.15

19.1–25.2
22.4 ± 0.31

17.0–26.1
22.0 ± 0.35

HL 22.2–26.9
24.9 ± 0.15

22.7–26.1
24.3 ± 0.14

21.0–26.3
24.0 ± 0.20

22.2–26.0
24.1 ± 0.16

20.0–25.0
23.2 ± 0.12

23.2–26.0
24.8 ± 0.18

24.1–27.8
25.6 ± 0.20

Пластические признаки, % HL

hc 67.4–84.1
76.4 ± 0.48

67.5–83.9
75.4 ± 0.74

65.1–90.2
74.5 ± 0.90

65.7–85.1
74.7 ± 0.81

70.6–97.3
78.7 ± 0.60

72.2–83.1
76.1 ± 0.67

62.9–79.3
69.3 ± 0.82

hc1 51.7–78.8
58.1 ± 0.71

28.7–61.9
53.4 ± 1.05

49.7–64.8
56.2 ± 0.66

47.0–64.7
54.4 ± 0.54

52.0–70.4
60.4 ± 0.48

53.8–62.9
57.7 ± 0.61

48.0–61.4
54.2 ± 0.64

r 24.1–31.8
28.8 ± 0.25

25.1–33.3
28.4 ± 0.35

25.9–35.3
29.7 ± 0.34

25.4–33.1
28.8 ± 0.34

25.6–34.1
29.5 ± 0.20

25.0–31.0
29.1 ± 0.31

23.2–33.1
27.0 ± 0.43

o 24.6–34.8
29.0 ± 0.35

25.8–45.0
30.6 ± 0.6

22.4–34.0
27.9 ± 0.45

24.3–29.0
26.8 ± 0.21

22.0–31.1
26.1 ± 0.26

27.8–34.7
31.7 ± 0.47

27.1–35.0
31.1 ± 0.36

po 39.3–50.9
45.4 ± 0.39

24.0–50.2
44.8 ± 0.79

39.2–55.6
45.6 ± 0.58

42.4–52.1
47.2 ± 0.37

40.4–57.4
47.6 ± 0.33

37.2–48.8
43.6 ± 0.69

39.8–50.5
45.0 ± 0.56
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р. Гостагайка отличаются от таковых рек Черная 
и Кача (по 7 признакам из 8 измеренных). Очевид-
но, это связано с размерами рыб из рек Кавказа — 
в среднем их стандартная длина на 2 см меньше, чем 
из других рек. Для нивелирования влияния фак-
тора размерной изменчивости используют приве-
дение натуральных величин к индексам по отно-
шению к длине тела и головы. Вероятно, условия 
для роста и  нагула рыб в  реках Кавказа гораздо 
беднее, чем в крымских реках. Между выборками 
из  рек Вулан и  Гостагайка также отмечены раз-
личия по большому числу признаков (14 на теле  

и 5 на голове), что связано с географической отда-
ленностью исследуемых водотоков.

Различия по наименьшему количеству призна-
ков зафиксированы между рыбами из  рек Бель-
бек, Кача и Черная, вероятно, из-за значительно-
го сходства условий при географической близости 
указанных водотоков. Таким образом, выявлены 
некоторые отличия выборок из  р.  Ангара и  кав-
казских рек от выборок из остальных исследован-
ных рек Крыма.

Степень сходства быстрянок из  семи рек юга 
России по  изученным признакам представле-

Признак, 
мм

Blb
(n = 45)

Chr
(n = 32)

Kch
(n = 33)

Alm
(n = 33)

Ang
(n = 60)

Vul
(n = 19)

Gst
(n = 25)

io 15.6–31.8
24.5 ± 0.45

16.2–33.9
24.7 ± 0.87

12.6–29.9
23.3 ± 0.58

23.3–30.3
26.2 ± 0.28

25.0–33.8
28.4 ± 0.27

24.4–31.3
27.5 ± 0.42

11.5–23.0
18.2 ± 0.62

mx 27.8–36.4
32.7 ± 0.28

29.7–43.9
32.6 ± 0.44

24.8–37.7
32.9 ± 0.44

27.3–36.0
32.0 ± 0.37

27.5–37.2
31.7 ± 0.22

28.9–37.7
33.9 ± 0.46

27.0–39.3
32.1 ± 0.58

mn 36.4–46.9
41.0 ± 0.35

34.4–45.3
40.9 ± 0.50

36.9–47.5
41.5 ± 0.41

32.3–44.0
39.4 ± 0.39

33.3–43.4
38.9 ± 0.28

37.5–48.3
42.1 ± 0.69

35.9–46.2
41.4 ± 0.53

Меристические признаки

D 7.0–9.0
8.0 ± 0.04

7.0–9.0
7.97 ± 0.10

7.0–9.0
8.0 ± 0.09

8.0–10.0
8.5 ± 0.11

7.0–9.0
8.0 ± 0.03

9.0–10.0
9.9 ± 0.07

7.0–9.0
8.0 ± 0.06

A 11.0–13.0
12.2 ± 0.06

11.0–13.0
12.0 ± 0.11

10.0–13.0
12.1 ± 0.11

12.0–14.0
12.8 ± 0.15

10.0–14.0
12.3 ± 0.09

14.0–16.0
15.0 ± 0.17

12.0–16.0
13.9 ± 0.19

l.l.1 43,0–54.0
49.2 ± 0.42

42.0–50.0
47.1 ± 0.3

38.0–53.0
48.6 ± 0.53

45.0–53.0
49.2 ± 0.31

46.0–53.0
49.2 ± 0.25

45.0–52.0
46.9 ± 0.40

47.0–54.0
51.0 ± 0.36

l.l.2 44.0–54.0
50.0 ± 0.38

44.0–52.0
47.3 ± 0.33

39.0–54.0
49.1 ± 0.52

45.0–55.0
49.8 ± 0.39

46.0–53.0
49.7 ± 0.24

44.0–51.0
46.6 ± 0.37

48.0–55.0
52.0 ± 0.37

Примечание. n — объем выборки, экз. Над чертой даны предельные значения признаков, под чертой — среднее ± стандарт-
ная ошибка среднего. Жирным шрифтом отмечены индексы признаков, вариабельность (var) которых >10%. 
Blb — р. Бельбек, Chr — р. Черная, Kch — р. Кача, Alm — р. Альма, Ang — р. Ангара, Vul — р. Вулан, Gst — р. Гостагайка. H — 
наибольшая высота тела, h — высота хвостового стебля, iH — ширина тела, aD — антедорсальное расстояние, pD — посдор-
сальное расстояние, aV — антевентральное расстояние, aA — антеанальное расстояние, PV — пектовентральное расстояние, 
VA — вентро-анальное расстояние, pl — длина хвостового стебля, lD — длина спинного плавника, hD — высота спинного 
плавника, lA — длина анального плавника, hA — высота анального плавника, lP — длина грудного плавника, lV — длина 
брюшного плавника, lC — длина хвостового плавника (верхней и нижней лопастей), c — длина головы; hc — высота головы, 
hc1 – высота головы через середину глаза, r — длина рыла, о — горизонтальный диаметр глаза, po — заглазничное расстояние, 
io — ширина лба, mx — длина верхней челюсти, mn — длина нижней челюсти; D — число лучей в спинном плавнике, А — 
число лучей в анальном плавнике, l.l.1 – число чешуй в боковой линии на левой стороне тела, l.l.2 – число чешуй в боковой 
линии на правой стороне тела. 

Таблица 2. Результаты оценки различий пластических признаков между выборками быстрянок рода Alburnoides 
из исследованных рек 

Реки Blb Chr Kch Alm Ang Vul Gst

Blb – 2 1 4 5 4 4
Chr 8 – 3 3 7 3 3
Kch 9 6 – 3 7 2 3
Alm 10 11 8 – 4 5 6
Ang 13 10 11 12 – 5 7
Vul 14 11 8 11 14 – 5
Gst 12 15 16 13 17 14 ‒

Примечание. Различия при уровне достоверности p ≤0.05. Под диагональю указано количество достоверно различающихся 
признаков на теле рыб, над диагональю — на голове. Обозначения, как в табл. 1.
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на на  дендрограммах (рис.  2а–2в), построенных 
с помощью кластерного анализа по показателям 
дивергенции Кульбака-Лейблера (D) в  разных 
вариантах объединения признаков. Так, при ана-
лизе пластических признаков быстрянок (рис. 
2а) на  низшем уровне дивергенции (D = 30) об-
разуются две независимые группы рыб из  рек 
северного макросклона Крымских гор  — Кача 
и Черная, а также Альма и Бельбек, которые объ-
единяются в кластер на уровне дивергенции ~50. 
Отдельную группу образуют рыбы из рек Красно-
дарского края (Вулан и Гостагайка) на уровне ди-
вергенции 110. К  образовавшимся группам при-
мыкает выборка из р. Ангара (северо-восточный 
макросклон Крымских гор).

Совершенно по-другому выборки рыб груп-
пируются при анализе меристических признаков 
(рис.  2б). Так, особи из  реки Гостагайка (Крас-
нодарского края) объединяются в группу с тако-
выми из рек Кача, Черная и Бельбек, к ним при-
мыкает группа из рек Ангара и Альма. Отдельно 
к образовавшемуся кластеру присоединяется вы-
борка из р. Вулан.

Наиболее наглядно результаты сравнения от-
ражены на  дендрограмме, построенной для ком-
плекса пластических и  меристических признаков 
(рис.  2в). Группы выборок из  рек западного ма-
кросклона, географически близких друг к  другу,  
объединяются в  один кластер на  уровне дивер-
генции ~60. Выборка из  р. Ангара северо-вос-
точного макросклона крымских гор примыка-
ет к  ней на  уровне дивергенции 170. Отдельную 
группу образуют выборки из  рек Краснодарско-
го края на  уровне дивергенции 165. Полученные 
результаты согласуются с  данными о  формиро-
вании фауны рыб в  реках Крыма (Черная, Бель-
бек, Кача и  Альма): быстрянок (именно южную, 
A. bipunctatus  fasciatus) здесь отмечали еще со вре-
мен исследований К.И.  Габлица в  конце XVIII в. 
(Цееб, 1929). Позднее в качестве ареала этого вида 
была указана и  р.  Салгир, что связывают с  нача-
лом функционирования Северо-Крымского ка-
нала (Мирошниченко, 2003). Изначально быстря-
нок из  р. Салгир относили к  подвиду быстрянка 
русская A.  bipunctatus rossicus, что подтверждает 
ее  иное происхождение, поскольку условия оби-
тания в реках Крыма сходны и не могли привести 
к существенным отличиям (Карпова, 2017).

В  настоящее время однозначные и  надежные 
ключи для определения видов быстрянок от-
сутствуют  — опубликованные диагностические 
признаки основываются на  средних значениях 
меристических признаков (число лучей в плавни-
ках, позвонков, глоточных зубов) (табл. 3). Между 
несколькими видами рода Alburnoides по данным 
признакам наблюдается перекрытие. Очевид-
но, видовую принадлежность рыб определяют, 
исходя из  нативного ареала: для рек побережья 
Кавказа  — A. fasciatus, Краснодарского края  — 
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Рис.  2. Результаты кластерного анализа пластиче-
ских (а), меристических (б) и  всего комплекса при-
знаков (в) (использован метод unweighted pair group 
clustering) быстрянок в исследованных реках. 
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A. kubanicus, Крыма — A. maculatus. Как показали 
результаты нашего исследования, меристические 
признаки не всегда надежны для видовой иденти-
фикации, поскольку для разных видов они могут 
перекрываться. Так, в  анальном плавнике у  бы-
стрянок из  пяти крымских рек отмечено 10–14 
лучей, что укладывается в  ряд 11–14, приведен-
ный в литературе для A. maculatus (табл. 3). В вы-
борках быстрянок из  Краснодарского края в  р. 
Вулан зарегистрировано 14–16, в р. Гостагайка — 
12–16 лучей в анальном плавнике, что перекрыва-
ется как с видом A. bipunctatus (12–16 лучей), так 
и  с  остальными  — A. fasciatus (12–15), A. rossicus 
(14–17), A. kubanicus (13–16). Исходя из опублико-
ванных диагностических признаков, быстрянки 
из крымских рек по числу лучей в анальном плав-
нике могут быть отнесены к  группе A. maculatus, 
а  рыбы из  рек Гостагайка и  Вулан  — как к  A. 
kubanicus, так и к любой другой, представленной 
в табл. 3. Поэтому более четкая видовая иденти-
фикация возможна с  применением интегратив-
ного подхода.

Результаты дискриминантного анализа показа-
ли разделение выборок по комплексу пластических 
признаков. Получено от 88 до 99% статистически 
достоверных при p ≤0.05 классификаций особей 
по районам вылова. Исследуемые признаки в вы-

борках образуют облака точек в пространстве двух 
канонических осей (рис. 3). Согласно имеющим-
ся данным, представители рода Alburnoides из  рек 
Крыма и Краснодарского края по первой оси диф-
ференцированы минимум на три группы. Первую 
образуют рыбы из р. Ангара, вторую — из рек за-
падной части северного макросклона Крымских 
гор, к  третьей группе можно отнести рыб из  рек 
Краснодарского края, в  то  же время, по  р. Ву-
лан идет перекрытие с группой из крымских рек. 
По  второй оси от  остальных группировок слабо 
отделяется выборка из р. Черная. 

Анализ корреляций исследуемых признаков 
быстрянок со  значениями канонических пере-
менных выявил, что разделение выборок по двум 
осям обеспечивается некоторыми индексами 
промеров тела рыб (табл.  4) при показателях 
коэффициента корреляции между признаками 
и значениями координат по второй канонической 
оси >0.50. Наибольший вклад в дискриминацию 
по первой канонической оси при коэффициентах 
корреляции >0.60 обеспечивают следующие при-
знаки: наибольшая высота H, высота хвостового 
стебля h, длина верхней и нижней лопастей хво-
стового плавника lCн и lCв, длина головы с, гори-
зонтальный диаметр глаза o, ширина лба io.

Таблица 3. Диагностические признаки быстрянок рода Alburnoides, известных для водотоков юга России

Признак A. bipunctatus A. fasciatus A. rossicus A. maculatus A. kubanicus

D 7–9 8 8 8 8
A 12–16 12–15 14–17 11–14 13–16

Примечание. D — число лучей в спинном плавнике, A — число лучей в анальном плавнике. Собственные данные для крым-
ских и краснодарских выборок приведены в табл. 2. Виды даны (по: Bogutskaya, Coad, 2009)

Каноническая ось 1

Blb
Chr
Kch
Alm
Ang
Vul
Gst

К
ан

он
ич

ес
ка

я 
ос

ь 
2

Рис. 3. Диаграмма рассеяния канонических оценок 
совокупности индексов пластических признаков бы-
стрянок из семи рек юга России. Эллипсами выделе-
ны совокупности особей из выборок в пространстве.

Таблица  4. Корреляции между признаками и  значе-
ниями координат двух канонических переменных для 
быстрянок из семи рек юга России

Признак Каноническая  
переменная 1

Каноническая  
переменная 2

 H –0.770264 –0.052672
h –0.609813 –0.351261

iH –0.507741 –0.513618

lP 0.551367 0.043999
lCн 0.636898 –0.061640
lCв 0.629120 –0.213319

HL 0.630677 0.017601
hc –0.516674 –0.040771
o 0.605583 –0.135251

io –0.638662 0.054607
Примечание. Достоверные коэффициенты корреляции вы-
делены жирным шрифтом.
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Признаки, внесшие наибольший вклад в  рас-
пределение по двум каноническим осям, связаны 
с гидродинамическими особенностями рыб — это 
высота тела и хвостового стебля, ширина тела, дли-
на лопастей хвостового и  брюшного плавников. 
Гидрологические условия почти всех исследуемых 
рек одинаковы — горные водотоки, имеющие не-
большие глубины, за исключением р. Гостагайка — 
реки равнинного типа, маловодной, со  слабым 
течением. Очевидно, различия между выборками 
по пластическим признакам связаны с генезисом 
ихтиофауны в реках юга России и изменчивостью 
на протяжении длительного периода.

Признаки на  голове рыбы (длина головы, го-
ризонтальный диаметр глаза и  ширина лба) за-
висят от комплекса факторов. Увеличение длины 
головы улучшает гидродинамику рыбы, также 
оно связано с условиями питания и дыхания: при 
низкой обеспеченности пищей и  кислородом 
длина головы увеличивается (Митрофанов, 1977). 
У  рыб из  р.  Гостагайка отмечена более массив-
ная, по  сравнению с  остальными рыбами, голо-
ва, больший диаметр глаза и меньшее расстояние 
между глазами  — здесь, возможно, оказывают 
влияние недостаточные освещенность в водоеме 
и насыщение кислородом, а также неблагоприят-
ные трофические условия.

Полученные результаты согласуются с литера-
турными данными о генезисе рыб рода Alburnoides 
в  водотоках Крымского п-ова, как отмечал  
К.Ф. Кесслер (1860), быстрянка крымская 
(A.  maculatus согласно последним таксономиче-
ским сводкам) – аборигенный вид для рек Чер-
ная, Бельбек, Кача (рек западной части северно-
го макросклона Крымских гор, за  исключением  
р. Альма). Популяция в бассейне р. Салгир, веро-
ятнее всего, сформировалась из рыб фаунистиче-
ского комплекса р. Днепр.

Результаты кластерного анализа показали, 
что выборки быстрянок из  рек юго-западной 
части п-ова Крым (Черная и Кача) по пластиче-
ским признакам тела и  головы образуют отдель-
ный кластер, с  которыми морфологически сход-
ны рыбы из  рек Альма и  Бельбек. К.Ф. Кесслер 
(1860) в р. Альма не отмечал быстрянку в отличие 
от  более поздних ихтиофаунистических сводкок 
(Мовчан, Смiрнов, 1983). Таким образом, выяв-
ленные различия по  пластическим признакам 
в выборках из крымских рек подтверждают пред-
положение о формировании популяции быстрян-
ки в  этой реке позднее и  при других экологиче-
ских условиях. По меристическим признакам для 
рек юго-западной и  центральной частей Крыма 
выделен единственный валидный вид A. maculatus 
(Bogutskaya, Coad, 2009).

ЗАКЛЮЧЕНИЕ
Проведенные исследования быстрянок рода 

Alburnoides из семи рек юга России выявили боль-

шую изменчивость морфометрических призна-
ков. Результаты многомерного анализа показали 
четкую дифференциацию рыб из рек Краснодар-
ского края, по сравнению с крымскими, что тре-
бует детального исследования с  более широким 
охватом материала. Полученные различия могут 
быть обусловлены как гидрологическими и  тро-
фическими условиями изученных водотоков, так 
и  историей формирования рыбного населения 
в реках Крымского п-ова. Обнаруженные разли-
чия выборок быстрянок из рек Крыма свидетель-
ствуют о  необходимости продолжить исследова-
ния с  применением молекулярно-генетических 
методов для решения вопроса о  филогеографи-
ческих связях популяций быстрянок в водотоках 
этого полуострова.
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The variability of the morphological characters of the genus Alburnoides Jeitteles, 1861 from watercourses in the 
south of Russia (five rivers of the Crimean Peninsula and two rivers of the Krasnodar Territory) is considered. 
It has been established that in spirlins within the study areas, body sizes average from 60.1 ± 1.45 mm in 
individuals from the river Gostagayka (Krasnodar region) up to 88.2 ± 1.87 mm in fish from the river Angara 
(Crimean Peninsula). Using the Mann–Whitney test, statistically significant differences were registered 
between the samples in most plastic characters; they were absent in meristic characters. In the studied regions, 
heterogeneity in the structure of the genus Alburnoides was noted: according to the results of cluster analysis 
for the totality of all studied characters, the greatest similarity was found in samples from Crimean rivers that 
are geographically close to each other (rivers Chernaya, Belbek, Kacha and Alma), but group from the river 
Angara adjoins them at a higher level of divergence. A separate group is formed by samples from the rivers 
of the Krasnodar Territory. The obtained data are consistent with the literary information on the formation 
of the ichthyofauna in the rivers of Crimea; the established clear differences between the charaters from the 
rivers of southern Russia require a more detailed study.
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АЛТАЙСКИЕ ОСМАНЫ РОДА Oreoleuciscus И АФРИКАНСКИЕ 
УСАЧИ КОМПЛЕКСА Barbus intermedius: ОБЩИЕ ОСОБЕННОСТИ 

МОРФОЛОГИЧЕСКИХ РАЗЛИЧИЙ РЫБОЯДНЫХ И НЕРЫБОЯДНЫХ 
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В популяциях рыб разных систематических групп, обитающих в озерах как одного, так и разных 
континентов, анализировали особенности морфологических различий между рыбоядными и неры-
боядными экологическими формами в  условиях симпатрии. Показано, что у  алтайских османов 
вида Oreoleuciscus potanini в  двух озерах западной части Центрально-Азиатского бессточного бас-
сейна структура различий факторных нагрузок рассмотренных параметров морфологии челюстного 
аппарата и осевого черепа на главные векторы изменчивости в сопоставлении рыбоядных и неры-
боядных форм почти совпадает со структурой аналогичных различий в сопоставлении рыбоядных 
и  нерыбоядных форм усачей комплекса Bаrbus intermedius в  африканском оз. Тана. Вместе с  тем 
структура различий рыбоядной и нерыбоядной форм другого вида алтайских османов — Oreoleuciscus 
humilis в озере, расположенном в восточной части Центрально-Азиатского бессточного бассейна, 
существенно отличается от структуры различий экологических форм вида O. potanini и комплек-
са Barbus intermedius. Предполагается, что выявленным различиям в  структуре изменчивости ос-
манов в исследуемых водоемах можно дать следующее объяснение. В озерах Тана, Баян и Хар-Ус 
структура различий характеризует многолетнюю уже устоявшуюся ситуацию стационарного сосу-
ществования рыбоядных и нерыбоядных форм в одном водоеме. Тогда как структура изменчивости 
в периодически пересыхающем оз. Орог отражает незавершенный процесс формирования такой 
ситуации, раз за разом прерываемый гибелью популяции озера в очередной сухой период. 

Ключевые слова: морфоэкологические формы, структура морфологических различий, векторы из-
менчивости, симпатрическое формообразование
DOI: 10.31857/S0320965224030048, EDN: ZPQPWI

ВВЕДЕНИЕ
Горные ельцы или  алтайские османы (род 

Oreoleuciscus, Cyprinidae) распространены в  Ле-
довитоморском и  в  бессточном Центрально- 
Азиатском бассейнах (Баасанжав и  др., 1983; 
Дгебуадзе и  др., 2003; Голубцов, Малков, 2007; 
Слынько, Дгебуадзе, 2009; Слынько, Боровико-
ва, 2012; Мироновский, Слынько, 2023; Kottelat, 
2006; Dgebuadze et al., 2012; Kartavtsev et al., 2016). 
Характерная особенность этой группы рыб, год 
от года привлекающей все большее внимание ис-
следователей, — симпатрия морфоэкологических 
форм, различающихся по спектру питания (Баа-
санжав и др., 1983; Борисовец и др., 1984, 1985). 
В  рационе одних форм существенное значение 

имеют рыбы, в рационе других форм представи-
тели Pisces почти отсутствуют. На  северо-западе 
Монголии в  Котловине Больших Озер, где оби-
тают османы вида O. potanini (Kessler, 1879), озна-
ченные формы именуются “рыбоядной” и “рас-
тительноядной”. В центральной и юго-восточной 
Монголии в водоемах Долины Озeр, населенной 
османами вида O. humilis, Warpachowski, 1889, 
к  рыбоядной относится так называемая “озер-
ная” форма, к нерыбоядной — “карликовая” (Ба-
асанжав и др., 1983; Борисовец и др., 1985). 

Симпатрия экологических форм известна 
и у других карповых, в частности, у африканских 
усачей рода Barbus (=Labeobarbus). Наиболее яр-
кий пример  — комплекс Barbus intermedius sensu 
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Banister (1973) в оз. Тана (Эфиопия), где и рыбо-
ядные, и  нерыбоядные усачи представлены не-
сколькими симпатрическими формами (морфо-
типами) (Nagelkerke et al., 1994; Васильев и  др., 
2018). Показано (Мина, Мироновский, 2022), 
что структуру морфологических различий между 
экологическими формами танских усачей можно 
оценивать, анализируя распределение факторных 
нагрузок комплекса краниологических параме-
тров на первый собственный вектор (СВ1) в по-
парных сравнениях морфотипов методом главных 
компонент. Несколько раньше было обосновано 
предположение, что собственные векторы, харак-
теризующиеся разными знаками (“+” или  “–”) 
факторных нагрузок параметров челюстной дуги 
и  нейрокраниума, можно рассматривать как 
“вектор разделения пищевых ресурсов” в  фене-
тической радиации танских усачей (Миронов-
ский, 2021). Однако неясно, является  ли этот 
вектор уникальным, отражающим трофическую 
радиацию только усачей оз. Тана, или же он имеет 
место в изменчивости других групп рыб? Можно 
предположить, что симпатрия рыбоядных и рас-
тительноядных форм османов в  озерах Монго-
лии, подобная симпатрии аналогичных форм 
в  оз.  Тана, позволит внести некоторую ясность 
в данный вопрос. 

Это определило цель настоящей работы — про-
вести анализ факторной структуры морфологи-
ческих различий между рыбоядными и нерыбо-
ядными формами османов в  некоторых озерах 
Монголии в сравнении с таковой некоторых ры-
боядных и нерыбоядных форм усачей в оз. Тана. 

МАТЕРИАЛ И МЕТОДЫ ИССЛЕДОВАНИЯ
Исследование выполнено на  материале осте-

ологической коллекции Совместной россий-
ско-эфиопской биологической экспедиции и Со-
вместной российско-монгольской комплексной 
биологической экспедиции Российской (РАН) 
и  Монгольской (МАН) академий наук. Мате-
риалы коллекции хранятся в  Институте биоло-
гии внутренних вод РАН и  Институте проблем 
экологии и  эволюции  РАН. Африканские усачи 
комплекса Barbus intermedius из оз. Тана в коллек-
ции представлены сборами 1992–2010  гг.; алтай-
ские османы вида Oreoleuciscus humilis  — сбора-
ми 2000 г. в оз. Орог; вида O. potanini — сборами 
2008, 2010, 2011 гг. в оз. Хар-Ус и сборами 2008 г. 
в  оз.  Баян. Нерыбоядные формы оз. Тана пред-
ставлены морфотипами zurkis (zu) — 45 особей 
и carp (ca) — 14 особей; рыбоядные — морфоти-
пами dark (da)  — 32 особи и  white hunch (wh) — 
33 особи (полные и сокращенные названия мор-
фотипов даны по: (Мина и  др., 2011). В  озерах 
Орог, Баян и Хар-Ус рыбоядные формы представ-
лены 31, 10 и 16 особями, нерыбоядные — 69, 51 
и 22 особями соответственно. Определение при-

надлежности особи к той или иной форме прово-
дили по работе (Баасанжав и др., 1983). 

У  каждой особи измеряли 14 параметров, ха-
рактеризующих пропорции осевого и висцераль-
ного черепа (рис. 1). Показано, что, обладая вы-
сокой разрешающей способностью и  хорошей 
воспроизводимостью результатов измерений как 
одним, так и несколькими операторами, данный 
набор признаков позволяет уверенно дифферен-
цировать формы, как африканских усачей, так 
и алтайских османов (Дгебуадзе и др., 2008; Мина 
и др., 2011; Мироновский, 2022). Статистическую 
обработку данных проводили с  помощью про-
граммных пакетов NTSYS 2.02k и  Statistica v.  6. 
В  расчетах использованы индексы, представля-
ющие собой отношения абсолютных значений 
промеров к базальной длине черепа (BL). Далее, 
рассматривая тот или  иной признак, мы  будем 
иметь в  виду его индекс, а  не  сам промер. Зна-
чения индексов преобразовывали в натуральные 
логарифмы для нормализации распределений. 
В анализе главных компонент (АГК) собственные 
векторы (CВ) считали по корреляционной матри-
це; длину вектора принимали равной 1. Уровень 
сходства факторных нагрузок рассматриваемых 
параметров на сопоставляемые СВ корреляцион-
ных матриц оценивали, вычисляя коэффициент 
корреляции Спирмена (rs) и  Пирсона (rπ); ста-
тистическую значимость корреляций оценивали 
средствами пакета Statistica v.6.

РЕЗУЛЬТАТЫ И ИХ ОБСУЖДЕНИЕ
Как следует из  рис.  2 и  рис. 3, на  плоскости 

двух первых главных компонент (ГК1 и ГК2) осо-
би рыбоядных и нерыбоядных форм четко разо-
бщены по ГК1 в каждом из семи анализируемых 
сопоставлений (рис. 2, рис. 3). По ГК2 распреде-
ления перекрываются, что дает основания рас-
сматривать собственные векторы (СВ1), соответ-
ствующие первым главным компонентам (ГК1), 
как векторы, в достаточно полной мере отражаю-
щие структуру морфологических различий между 
сравниваемыми рыбоядными и  нерыбоядными 
формами. Факторные нагрузки рассматриваемых 
признаков на указанные СВ1 приведены в табл. 1.

Чтобы сравнить рассматриваемые СВ1 меж-
ду собой, на  осях системы прямоугольных ко-
ординат отложим значения факторных нагрузок 
на каждый из них (рис. 4). В гипотетическом слу-
чае, когда структура различий в двух парах сопо-
ставляемых выборок полностью совпадает, точки, 
соответствующие нагрузкам, ложатся на прямую, 
расположенную под углом 45° к  осям коорди-
нат, корреляция между значениями нагрузок бу-
дет равна 1. Точки на таких графиках тем дальше 
расположены от начала координат, чем большую 
относительную нагрузку в  данном направлении 

МИРОНОВСКИЙ, СЛЫНЬКО
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Рис.  1. Схема промеров черепа алтайских османов рода Oreoleuciscus и  африканских усачей комплекса Barbus 
intermedius. Параметры осевого черепа: BL − базальная длина черепа; B1, B2, B3 – расстояние между внешними краями 
соответственно frontalia, pterotica и sphenotica; B4 – ширина черепа на уровне соединения frontale и pteroticum, HS1 
и HS2 – высота черепа на уровне соответственно изгиба parasphenoideum и заднего края parasphenoideum. Параме-
тры висцерального черепа: Hm — высота hyomandibulare, Pop − длина praeoperculum, Op — высота передней части 
operculum, Iop — длина interoperculum, Pmx, Mx и De — длина praemaxillare, maxillare и dentale соответственно.

Таблица  1. Факторные нагрузки рассматриваемых признаков на  первые собственные векторы (СВ1) первых 
главных компонент (ГK1) в анализе различий между особями рыбоядных и нерыбоядных форм африканских 
усачей комплекса Barbus intermedius и алтайских османов рода Oreoleuciscus

Признаки 
Факторные нагрузки признаков на СВ1 в сопоставлениях форм по:

рис. 2а рис. 2б рис. 2в рис. 2г рис. 3а рис. 3б рис. 3в
B3 0.336 0.282 0.292 0.259 0.324 0.313 0.211
B2 0.322 0.338 0.180 0.135 0.204 0.193 –0.171
B1 0.340 0.301 0.296 0.207 0.250 0.294 –0.286
B4 0.291 0.273 0.289 0.265 0.336 0.324 0.173

HS1 0.155 0.204 0.321 0.338 0.325 0.288 0.247
HS2 0.263 0.213 0.321 0.307 0.103 0.042 –0.265
Hm 0.326 0.340 0.312 0.337 0.258 0.244 0.205
Pmx –0.233 –0.291 –0.325 –0.350 –0.339 –0.322 –0.345
Pop –0.159 –0.161 –0.032 –0.064 –0.245 –0.212 –0.294
Op 0.300 0.310 0.155 0.181 –0.159 –0.278 –0.317
Iop –0.311 –0.326 –0.312 –0.340 –0.297 –0.308 –0.318
Mx –0.127 –0.144 –0.278 –0.300 –0.315 –0.322 –0.352
De –0.319 –0.325 –0.319 –0.339 –0.326 –0.323 –0.333

Примечание. Обозначения признаков даны в подписях к рис. 1 и 4. 
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дисперсии несет данный признак. У начала коор-
динат оказываются точки, соответствующие пе-
ременным с наименьшими нагрузками. Сходство 
структуры различий между экологическими фор-
мами характеризуется конфигурацией распреде-
ления и  величиной коэффициента корреляции. 
Сходство тем больше, чем четче в двумерном рас-
пределении прослеживается линейная связь меж-
ду нагрузками на сравниваемые векторы (Мина, 
Мироновский, 2022). 

При сравнении пары carp‒white hunch (cа–wh) 
с  парой carp‒dark (са–da) тренд распределения 
факторных нагрузок описывается прямой, ве-
личины нагрузок по  обеим осям весьма близки 
(рис.  4a). Символы, соответствующие параме-
трам, располагаются вдоль линии регрессии, угол 

наклона которой от  45° визуально неотличим. 
Группы параметров с  положительными (“+”) 
и  отрицательными (“–”) нагрузками на  сравни-
ваемые векторы полностью совпадают. В первую 
группу (“+”) входят все шесть параметров ней-
рокраниума (B1, B2, B3, B4, HS1, HS2), параметр 
гиоидной дуги (Hm) и  один из  трех параметров 
жаберной крышки (Op), во вторую группу (“–”) —  
три параметра челюстной дуги и  два параметра 
жаберной крышки (Iop и Pop). Почти идентичное 
распределение факторных нагрузок имеет место 
на рис. 4б, где СВ1 пары zurkis‒white hunch (zu–
wh) сравнивается с  СВ1 пары zu‒dark (zu-da), 
и на рис. 4в при сравнении пар zurkis‒white hunch 
(zu‒wh) и carp-dark (ca-da). Близкий к 1 коэффи-
циент корреляции не оставляет сомнений в том, 
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Рис. 2. Особи рыбоядных () и нерыбоядных () форм усачей оз. Тана (Эфиопия), распределение на плоскости первой 
(ГК1) и второй (ГК2) главных компонент: а — carp и dark, б — carp и white hunch, в — zurkis и dark, г — zurkis и white hunch. 
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что на  рис. 4a–4в между собой сравниваются 
векторы, отражающие не разные, хотя и сходные 
между собой процессы, но  разные конкретные 
реализации одного и  того  же процесса, а  имен-
но  — процесса морфологической дивергенции 
рыбоядных и нерыбоядных морфотипов. Это же 
справедливо и  в  отношении СВ1 рыбоядных 
и  нерыбоядных экологических форм османов 
озер Баян и Хар-Ус (рис. 4г). Тесное распределе-
ние факторных нагрузок вдоль линии регрессии 
и  близкий к  единице коэффициент корреляции 
позволяют считать, что и здесь между собой сопо-
ставляются разные реализации одного типового 
процесса в разных совокупностях особей. Един-
ственное отличие от распределений на рис. 4а–4в 
заключается в том, что если в СВ1 африканских 
усачей нагрузки Op и  Pop имеют разные знаки 
(“+” и “–” соответственно), то в СВ1 алтайских 
османов обе нагрузки имеют знак “–” и находят-
ся в третьей координатной плоскости. Указанное 
различие СВ1 усачей и  османов хорошо видно 
на рис. 4д. 

Существенно иная структура различий наблю-
дается между рыбоядной и  нерыбоядной форма-
ми алтайских османов вида Oreoleuciscus humilis  
в  оз. Орог (рис.  4е), где нагрузки шести параме-
тров нейрокраниума разделились на  две равные 
по численности группы. Нагрузки трех параметров 
со  знаком “+” находятся в  первой координатной 
плоскости, нагрузки трех других со знаком “–” рас-
положены в  четвертой координатной плоскости. 
Этим структура морфологических различий двух 
экологических форм алтайских османов оз.  Орог 
существенно отличается от  таковой в  оз.  Баян  
(рис. 4е), а также от структуры различий форм ос-
манов и  усачей на  рис. 4а–4д, где шесть параме-
тров нейрокраниума образуют единую группу, рас-
положенную в  первой координатной плоскости. 
Таким образом, структура различий между ры-
боядными и  нерыбоядными формами алтайских 
османов вида O. potanini в двух озерах запада Цен-
трально-Азиатского бессточного бассейна почти 
совпадает со  структурой различий между рыбо-
ядными и  нерыбоядными формами усачей ком-
плекса Bаrbus intermedius в  африканском оз. Тана. 
Вместе с тем структура различий рыбоядной и не-
рыбоядной форм алтайских османов Oreoleuciscus 
humilis в  озере, расположенном на  востоке Цен-
трально-Азиатского бессточного бассейна, суще-
ственно отличается от структуры различий эколо-
гических форм вида Oreoleuciscus potanini и усачей 
комплекса Barbus intermedius. 

Таким образом, сравнительно далекие в  си-
стематическом и  филогенетическом отношении 
алтайские османы и  африканские усачи, пред-
ставляющие разные роды карповых, обнаружи-
вают высокое сходство факторной структуры 
изменчивости, тогда как в  пределах одного рода 
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Рис.  3. Особи рыбоядных () и  нерыбоядных () 
форм алтайских османов озер Монголии, распреде-
ление на плоскости первой и второй главных компо-
нент: а — оз. Баян, б — оз. Хар–Ус, в — оз. Орог.
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Oreoleuciscus наблюдаются значительные межви-
довые различия. По-видимому, выявленное нес-
ходство модусов изменчивости османов в оз. Орог 
и  в  двух других монгольских озерах объясняет-
ся не  таксономическим несходством O. humilis  
и  O. potanini, а  существенными различиями ги-
дрологических режимов исследуемых водоемов. 
Озера Хар-Ус и Баян (как и эфиопское оз. Тана) 
существуют постоянно, тогда как оз. Орог пе-
риодически высыхает в  силу чередования сухих 
и влажных периодов в восточной части Централь-
но-Азиатского бассейна, где оно находится. В су-
хие периоды, когда оз. Орог высыхает, обитающие 
там рыбы гибнут. С  началом влажного периода 
озеро заполняется водой, и популяция O. humilis 
восстанавливается за  счет особей, скатываю-
щихся из впадающей в него р. Туин (Dgebuadze, 
1995; Dgebuadze et al., 2012). Поскольку других 
источников восстановления популяции османа 

в оз. Орог нет, остается предполагать, что от реч-
ных рыб р.  Туин происходят не  только “карли-
ковая”, но  и  отсутствующая в  реке рыбоядная 
форма. В  пользу такого предположения свиде-
тельствуют данные, показывающие, что крупные 
особи, скатившиеся из  реки в  озеро, становятся 
каннибалами, и  темп их  роста резко возраста-
ет (Dgebuadze, 1995; Дгебуадзе, 2001). Отметим, 
что 2000 г. (год, когда в оз. Орог были отловлены 
изучаемые выборки особей) был восьмым годом 
полного заполнения озера в очередной влажный 
период, длившийся с 1992 по 2004 гг. (Dgebuadze, 
1995; Dgebuadze et al., 2012). Следовательно, если 
выборками из озер Тана, Баян и Хар-Ус представ-
лены рыбоядные и  нерыбоядные формы, сосу-
ществующие на  протяжении многих поколений, 
то соответствующие выборки из оз. Орог отража-
ют лишь начало (примерно восьмой год) процес-
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Рис. 4. Структура различий по параметрам черепа между парами, каждая из которых представлена рыбоядной и не-
рыбоядной формой: оз. Тана ‒ ca‒wh и ca‒da (а), zu-wh и zu-da (б), zu-wh и ca-da (в); оз. Баян и оз. Хар-Ус (г); оз. Баян 
и пары ca‒da из оз. Тана (д); озер Орог и Баян (е). Нагрузки параметров:  – параметров челюстной дуги Pmx, Mx, De; 
 – жаберной крышки Pop, Op и  – Iop;  – осевого черепа B1, B2, B3, B4, HS1, HS2;  – гиоидной дуги Hm.
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са возникновения рыбоядной (“озерной”) формы 
от нерыбоядных (речных, “карликовых”) особей.

Таким образом, в озерах Тана, Баян и Хар-Ус 
выявленная структура различий характеризует 
уже устоявшуюся ситуацию стационарного сосу-
ществования рыбоядных и  нерыбоядных форм 
в одном водоеме. Структура различий в оз. Орог 
отражает не стационарную ситуацию, но незавер-
шенный процесс еe формирования, раз за  разом 
прерываемый гибелью популяции озера в  оче-
редной сухой период. Следует отметить, что у рыб 
оз. Орог векторные нагрузки параметров жабер-
ной крышки Op и Pop имеют знак “–”, что сбли-
жает их с османами озер Баян и Хар-Ус, отличая 
в совокупности от усачей оз. Тана. 

Роль коэффициентов корреляции при анализе гра-
фиков. В  случае линейной зависимости значения 
коэффициентов корреляции Спирмена (rs) и Пир-
сона (rπ) высоки и близки по величине между собой 
(рис.  4а–4г). При некотором отклонении зависи-
мости от линейной значения корреляций несколь-
ко ниже и тоже близки по величине (рис. 4д). При 
зависимости явно нелинейной (рис. 4е) коэффи-
циенты корреляции тоже близки между собой, 
но их высокие значения создают, очевидно, ложное 
впечатление о большом сходстве факторных нагру-
зок в сопоставляемых СВ. Из этого следует, что при 
анализе таких графиков в первую очередь необходи-
мо сравнивать общий паттерн распределения, вза-
иморасположение нагрузок параметров и контраст 
знаков (“+” или “–”) в нагрузках на векторы. При 
линейной зависимости и  большом подобии пат-
тернов тесные корреляции математически подтвер-
ждают высокое сходство сравниваемых векторов. 
При зависимости нелинейной суждения о сходстве 
факторных нагрузок, основанные на величине кор-
реляций, могут привести к неверным выводам.

ЗАКЛЮЧЕНИЕ
Вектор морфологической изменчивости, опре-

деляемый оппозицией факторных нагрузок при-
знаков челюстного аппарата и  нейрокраниума, 
не уникален, но и не универсален. Такая оппози-
ция нагрузок может иметь место в структуре раз-
личий экологических форм у видов разных родов, 
обитающих в водоёмах разных водных бассейнов 
разных континентов. Вместе с тем, у близких ви-
дов одного рода, обитающих в  пределах одного 
водного бассейна, структура различий оказалась 
существенно разной. Гипотезу, что выявленные 
в настоящем исследовании особенности структу-
ры морфологических различий рыбоядной и не-
рыбоядной форм в оз. Орог обусловлены особен-
ностями его гидрологического режима, можно 
проверить, исследовав структуру различий рыбо-
ядной и  нерыбоядной форм Oreoleuciscus humilis 

в одном из стационарных непересыхающих озер 
Центрально-Азиатского бессточного бассейна.
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Altai Osmans of the Genus Oreoleuciscus and African Barbs of the Barbus intermedius 
Complex: the Common Patterns of Morphological Differences Between Piscivorous  

and Non-Piscivorous Forms under Sympatry Conditions
A. N. Mironovsky1, *, E. E. Slynko2, 3 
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 In populations of fish species of the same and of different systematic groups living in lakes of the same and of 
different continents the patterns of differences in factor loadings of the considered parameters of the morphology 
of the jaw apparatus and neurocranium on the main vectors of variability in comparison of piscivorous and 
non-piscivorous ecological forms almost coincides. It is shown that in the Altai osmans of the Oreoleuciscus 
potanini species in two lakes of the Central Asian Closed Basin, the structure of differences is almost identical 
to the structure of differences between the piscivorous and non-piscivorous forms of the barbs of the Barbus 
intermedius complex sensu Banister (1973) complex in the African Lake Tana. At the same time, the structure 
of the differences between the piscivorous and non-piscivorous forms of another species of Altai Osmans 
Oreoleuciscus humilis in a lake located in another part of the Central Asian Closed Basin differs significantly 
from the structure of differences in ecological forms of both the O. potanini species and the B. intermedius 
complex. It is assumed that the following explanation may be given for the revealed difference in the variability 
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of Osmans in the studied water bodies. In the African lake Tana and Mongolian lakes Bayan and Khar-Us, 
the structure of differences reflects the already established situation of stationary coexistence of piscivorous 
and non-piscivorous forms in one water body. Whereas the structure of variability in the periodically drying 
Mongolian lake Lake Orog reflects not an established situation, but an incomplete process of its formation, 
interrupted over and over again by the death of the lake population in the next drought period.

Keywords: morphoecological forms, structure of morphological differences, vectors of variability, sympatric 
speciation
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Представлены результаты эколого-анатомического исследования растений прибрежных отмелей 
рек и озер Нижнего Приамурья для выявления их устойчивости и адаптированности к условиям 
существования. Изучено семь стенотопных видов. Установлено, что вегетативные органы расте-
ний сочетают типичные гидроморфные и специфические адаптивные признаки. Адаптация видов 
к песчано-илистым отмельным местообитаниям осуществляется благодаря гистологическим пре-
образованиям основных тканей. Узкая специализация видов не затрагивает типичного строения 
органов и не вызывает упрощения их внутренней структуры. Изученным видам в бóльшей степени 
свойственны признаки сухопутной микроморфологии (склерификация, суберинизация и  кути-
низация тканей), нежели гидрофитной. Предположено, что специфический комплекс отмельной 
флоры сложился преимущественно из наземных видов. 

Ключевые слова: Coleanthus subtilis, Dichostylis micheliana, Gratiola japonica, Limosella aquatica, Lindernia 
procumbens, Symphyllocarpus exilis, Centipeda minima, экологическая анатомия, Нижнее Приамурье, 
Дальний Восток России
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ВВЕДЕНИЕ
Речная экосистема р. Амур находится под не-

посредственным влиянием муссонного климата 
Восточной Азии и  подвергается относительно 
стабильным и пульсирующим сезонным наводне-
ниям (Батурина, 2019). В меженный период пери-
одически обнажаются отмельные зоны по берегам 
водотоков и водоемов. Водоносные прирусловые 
наносы песчаной, глинистой и  галечниковой 
фракций оказываются ареной активных процес-
сов первичной сукцессии растительности. В част-
ности, здесь формируются эфемеровые сообще-
ства однолетних растений, которые успевают 
до  затопления паводковыми водами завершить 
свой жизненный цикл. В дальневосточной науч-
ной литературе их  называют “меженными эфе-
мерами”, представителями “отмельной флоры”. 
Многие исследователи подчеркивают своеобра-
зие этого регионального флористического ком-
плекса (Нечаев, Гапека, 1970; Нечаев, Нечаев, 
1973; Ворошилов, 1986; Кожевников, 2001; Крю-
кова, 2013).

Отмечено высокое таксономическое разно-
образие флоры из-за экотонного расположения 
отмелей в  зоне контакта между водными и  на-

земными экосистемами. В частности, на отмелях 
пойменных водоемов вблизи г.  Хабаровск нами 
выявлено 108 видов из  26 семейств и  56 родов 
(Цыренова, Касаткина, 2013). Среди них 16 ви-
дов (14.8%) с  высокой частотой встречаемости 
и  экотопической специфичностью. Именно они 
обладают выраженной эфемерностью. Остальные 
обнаруженные нами в ходе исследования 92 вида 
(85.2%) характеризовались низкой частотой 
встречаемости и  эвритопностью (рудеральные, 
прибрежно-водные, лугово-болотные виды). 

Эндемичных видов в  отмельной флоре амур-
ского бассейна насчитывают ~15 видов (Кожевни-
ков, 2001; Крюкова, 2013; Цыренова, Касаткина, 
2013). Многие из  них находятся в  классическом 
местонахождении “locus classicus”.

В монографическом обзоре сытевых Дальнего 
Востока России А.Е. Кожевников (2001) подчер-
кивает, что в составе отмельной флоры бассейна 
р. Амур встречаются виды тропического проис-
хождения (в  числе 6), объясняя их  присутствие 
условиями муссонного климата и  близостью 
к субтропической флоре Восточной Азии.

В настоящее время актуальность изучения от-
мельной флоры бассейна р. Амур сохраняется. 

БИОЛОГИЯ, МОРФОЛОГИЯ  
И СИСТЕМАТИКА ГИДРОБИОНТОВ

mailto:duma@mail.ru
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Требуются дальнейшая инвентаризация биораз-
нообразия и  мониторинг структуры и  динамики 
популяций стенотопных видов. Актуальна оценка 
антропогенной трансформации отмельной фло-
ры при искусственном зарегулировании гидроло-
гического режима р. Амур. 

Цель настоящей статьи — эколого-анатомиче-
ский анализ вегетативных органов отмельных рас-
тений для выявления их устойчивости и адапти-
рованности к  условиям существования. В  наши 
задачи входила характеристика микроструктуры 
корня, стебля и  листа растений, а  также оценка 
конституционных, адаптивных и  таксоноспеци-
фических признаков видов. 

МАТЕРИАЛ И МЕТОДЫ ИССЛЕДОВАНИЯ
Объектами исследования послужили семь 

стенотопных видов  — Coleanthus subtilis (Tratt.) 
Seidel (сем. Poaceae), Dichostylis micheliana (L.) 
Nees (сем. Cyperaceae), Gratiola japonica Miq., 
Limosella aquatica L., Lindernia procumbens (Krock.) 
Borb. (сем. Plantaginaceae), Symphyllocarpus exilis 
Maxim. и  Centipeda minima (L.) A. Br. et Aschers. 
(сем. Asteraceae). Некоторые из  них  — Gratiola 
japonica, Limosella aquatica и  Centipeda minima  — 
кроме отмелей, встречаются в  периодически 
затапливаемых понижениях поймы. По  био-
морфологическим особенностям все изученные 
виды  — однолетние эфемеры. Виды Coleanthus 
subtilis, Limosella aquatica, Lindernia procumbens 
и  Centipeda minima характеризуются широ-
ким плюрирегиональным распространением 
и на всем протяжении ареала имеют преимуще-
ственно отмельную экологию (Иванина, 1991а, 
1991б, 1991в; Баркалов, 1992а; Цвелев, Пробато-
ва, 2019). Из эндемичных видов бассейна р. Амур 
нами исследованы Symphyllocarpus exilis — вид, на-
ходящийся в “locus classicus” (Баркалов, 1992б), 
представитель преимущественно тропическо-
го рода Dichostylis Beauv. (Кожевников, 2001),  
а  также редкий из-за своей неежегодной ве-
гетации в  дальневосточной части ареала вид 
Coleanthus subtilis (Цвелев, Пробатова, 2019).

Для сравнительно-анатомического исследо-
вания использовали живые образцы растений 
из  естественных популяций видов в  окрестно-
стях г. Хабаровска (железнодорожные платформы 
Тельмана и Покровка, рек Черная и Сита, оз. Пе-
тропавловское). Общий объем ~50 экз. растений. 
Материалы хранятся в  Тихоокеанском государ-
ственном университете. 

Видовая принадлежность растений определена 
по  многотомному изданию “Сосудистые расте-
ния советского Дальнего Востока” (1985–1996 гг.) 
(тома 1–8). Использованы данные сайтов “План-
тариум” и iNaturalist.org.

Исследования проводили по  общепринятой 
методике эколого-анатомических исследований 

растений (Барыкина, Чубатова, 2005). Образцы 
фиксировали в смеси спирта, глицерина и воды. 
Изготовляли поперечные срезы органов лезвием 
бритвы от руки. Срезы окрашивали сафранином. 
Готовые препараты просматривали с  помощью 
микроскопа Биолам-ЛОМО и  цифрового ми-
крокомплекса Альтами БИО 8. Визуализацию 
микропрепаратов производили с  использовани-
ем цифровой камеры для микроскопа ToupCam 
и программного обеспечения ToupView. 

РЕЗУЛЬТАТЫ И ИХ ОБСУЖДЕНИЕ
Coleanthus subtilis (сем. Poaceae). Строение ли-

ста (рис.  1а). Эпидермальные клетки однослой-
ные, крупные бесцветные, одинаково пузыревид-
ные, склерифицированные и кутинизированные. 
Лист амфистоматный. Устьица поверхностные 
или  неглубоко погруженные, располагаются па-
раллельными рядами вдоль жилок листа. Тип 
устьичного аппарата  — парацитный. Мезофилл 
листа устроен по фестукоидному типу. Основные 
клетки мезофилла прямоугольной формы распо-
лагаются субэпидермально тремя–пятью слоями. 
В  области жилок клетки мезофилла — округлой 
формы, окружают проводящие пучки в виде об-
кладки. Проводящие пучки закрытые коллате-
ральные. В ксилеме имеется воздушная полость.

Строение стебля (рис.  1б). Эпидерма стебля 
однослойная. Наружные стенки клеток эпидермы 
подвержены целлюлозному утолщению и покры-
ты тонкой кутикулой. Первичная кора представ-
лена двумя-тремя слоями более или менее плотно 
сомкнутой колленхиматозной паренхимы. Со-
держатся хлоропласты. Пограничные ткани  — 
эндодерма и  перицикл  — не  выражены. Стела 
пучкового типа. Проводящие пучки закрытые 
коллатеральные, соединены склерифицирован-
ной межпучковой паренхимой и  располагаются 
одним кругом. В  сердцевине формируется не-
большая воздушная полость. Медуллярные пучки 
отсутствуют. 

Строение корня (рис. 1в). Паренхима первич-
ной коры подвергается суберинизации. Имеются 
рексигенные воздушные полости. Хорошо замет-
на однослойная эндодерма с  подковообразны-
ми лигнифицированными утолщениями. Стела 
сплошь склерифицированная. Имеются один 
широкопросветный сосуд в самом центре органа, 
а вокруг него более узкопросветные сосуды в чис-
ле четырех–шести.

Dichostylis micheliana (сем. Cyperaceae). Строе-
ние листа (рис. 2а). На поперечном срезе листо-
вой пластики клетки верхней эпидермы по  раз-
меру примерно в десять раз крупнее, чем клетки 
нижней эпидермы. Кутикула хорошо развита. 
На  плоскостном препарате клетки верхней эпи-
дермы с  волнистыми стенками. Клетки нижней 
эпидермы прямостенные. Лист эпистоматный: 
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Рис. 1. Микрофотографии Coleanthus subtilis: а — лист 
(1 – верхняя эпидерма, 2 – нижняя эпидерма, 3 – 
устьице, 4 – хлоренхима, 5 – наружная паренхимная 
обкладка пучка, 6 – внутренняя склеренхимная об-
кладка пучка, 7 – проводящий пучок); б — стебель (1 
– эпидерма, 2 – кутикула, 3 – паренхима первичной 
коры, 4 – склеренхимная обкладка пучка, 5 – прово-
дящий пучок, 6 – межпучковая паренхима); в — ко-
рень (1 – сосуды ксилемы, 2 – эндодерма, 3 – парен-
хима первичной коры, 4 – рексигенные воздушные 
полости). Масштабная линейка: 4.7 мкм.

Рис. 2. Микрофотографии Dichostylis micheliana: а — 
лист (1 – верхняя эпидерма, 2 – нижняя эпидерма, 
3 – обкладочные клетки); б — стебель (1 – эпидер-
ма, 2 – устьице, 3 – аэренхима, 4 – проводящий пу-
чок); в — корень (1 – сосуды ксилемы, 2 – эндодерма,  
3 – паренхима первичной коры, 4 – эпиблема). Мас-
штабная линейка: 4.7 мкм.
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устьица располагаются на  нижней стороне ли-
стовой пластинки между жилками продольными 
полосками. Тип устьичного аппарата  — пара-
цитный. Мезофилл листа окружают проводящие 
пучки веером в виде “кранцевой обкладки”.

Строение стебля (рис.  2б). Форма попереч-
ного сечения стебля треугольная. Эпидерма од-
нослойная и  состоит из  крупных бесцветных 
клеток, среди которых выделяются поверхност-
ные устьица с мелкими замыкающими клетками. 
Субэпидермально находятся небольшие участки 
хлоренхимы. Пограничные ткани  — эндодерма 
и  перицикл  — не  выражены. Стела пучкового 
типа. Проводящие пучки закрытые коллатераль-
ные. Между проводящими пучками располага-
ются рексигенные воздушные полости в  числе 
до  десяти. Воздушные полости наблюдаются 
и в сердцевине стебля. 

Строение корня (рис. 2в). На поперечном срезе 
корень округлой формы. Заметна эпиблема с кор-
невыми волосками. Экзодерма представлена дву-
мя-тремя слоями клеток. Паренхима первичной 
коры устроена по-особому и состоит из двух типов 
клеток. Суберинизированные из  них примыка-
ют изнутри к экзодерме двумя-тремя сплошными 
слоями, далее тянутся к эндодерме однослойными 
радиальными рядами наподобие колесных спиц. 
Между ними располагаются один-два вытянутых 
тангентально ряда тонкостенных клеток парен-
химы коры. Эндодерма однослойная с  подково-
образными утолщениями. Стела сплошь склери-
фицированная. Сосудистые элементы ксилемы 
располагаются в два ряда. В центре корня находит-
ся крупная воздушная полость. 

Gratiola japonica, Limosella aquatica, Lindernia 
procumbens (сем. Plantaginaceae). Строение листа 
(рис.  3а). Наблюдается равнозначность верхней 

Рис.  3. Микрофотографии видов Lindernia procumbens (а), Gratiola japonica (б), Limosella aquatica (в), Lindernia 
procumbens (г): а — лист (1 – столбчатый мезофилл, 2 – губчатый мезофилл; б — стебель (1 – сосуды ксилемы,  
2 – эндодерма, 3 – аэренхима, 4 – основная паренхима); в — корень (1 – эндодерма, 2 – аэренхима, 3 – стела); 
г — корень (1 – сосуды ксилемы, 2 – эндодерма, 3 – аэренхима). Масштабная линейка: а, г — 12 мкм; б, в — 4.7 мкм.
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и  нижней стороны листовой пластинки. Лист ам-
фистоматный. Тип устьичного аппарата — аномо-
цитный. На  обеих сторонах листовой пластинки 
имеются эфиро-масличные железки с  четырех-, 
восьми- и  десятиклеточными головками. Мезо-
филл листа дорзовентральный. Обращает внимание 
присутствие однослойной столбчатой паренхимы. 

Строение стебля (рис. 3б). Однослойная эпи-
дерма покрыта толстой зубчато гофрированной 
кутикулой. Трихомы отсутствуют. У L. procumbens 
в  ребрах стебля находятся тяжи склереид. Пер-
вичная кора стебля занята схизогенными воздуш-
ными полостями, которые перемежаются клет-
ками ассимиляционной паренхимы. Эндодерма 
и перицикл развиваются у видов по-разному. Эн-
додерма в  виде крахмалоносного влагалища на-
блюдается только Limosella aquatica, у двух осталь-

ных видов эта ткань не развита. Перицикл в виде 
отдельных тяжей склеренхимных волокон имеет-
ся у Lindernia procumbens, у двух остальных видов 
перицикл не развивается.

Стела в  стеблях у  этих трех изученных видов 
непучкового типа. Радиальные ряды сосудистых 
элементов ксилемы перемежаются паренхимными 
лучами. Сердцевина стебля у Gratiola japonica пред-
ставлена основной паренхимой, у Limosella aquatica 
и Lindernia procumbens — воздушной полостью.

Строение корня (рис. 3в, 3г). У трех изученных 
видов коровая паренхима аэренхиматизирована. 
Наружные тангенциальные клетки аэренхимы под-
вергаются суберинизации. Стела непучкого типа. 

Symphyllocarpus exilis, Centipeda minima (сем. 
Asteraceae). Строение листа (рис.  4а). У  изучен-
ных видов наблюдается равнозначность верхней 

Рис. 4. Микрофотографии видов Centipeda minima (а, б) и Symphyllocarpus exilis (в, г): а — лист (1 – верхняя эпидерма, 
2 – нижняя эпидерма, 3 – устьице, 4 – подустьичная щель, 5 – столбчатая ткань, 6 – губчатая ткань); б — стебель  
(1 – эпидерма, 2 – аэренхима); в — стебель (1 – эпидерма, 2 – аэренхима, 3 – эндодерма, 4 – сердцевина); г — корень 
(1 – аэренхима, 2 – пробка, 3 – стела). Масштабная линейка: а, б, г — 4.7 мкм; в — 12 мкм.
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и нижней сторон листовой пластинки. Очертания 
эпидермальных клеток одинаково извилистые. 
Лист амфистоматный. На  поперечном срезе ли-
ста видны крупные подустьичные пространства. 
Устьица широко открытые. Эпидермальные клет-
ки содержат хлоропласты. Мезофилл листа одно-
родный и представлен паренхимными округлыми 
клетками. Имеются крупные хлоропласты. Про-
водящие пучки глубоко погружены в  мезофилл 
и отделены от него более мелкоклеточной парен-
химной обкладкой. 

В строении стебля (рис. 4б) обращает внимание 
большая протяженность зоны первичной коры 
по  сравнению с  небольшой стелой. Первичная 
кора подвергается аэренхиматизации. Стела пуч-
кового типа. Коллатеральные открытые проводя-
щие пучки располагаются в один круг. Над пучками 
имеются небольшие “шапочки” перициклических 
волокон. Межпучковый камбий отсутствует.

Различия видов проявляются по строению эн-
додермы: у C. minima она не выражена, напротив, 
у Symphyllocarpus exilis эндодерма отчетливо выра-
жена и хорошо заметна по суберинизированным 
стенкам.

В строении корня (рис. 4г) аэренхиматизиро-
ванная первичная кора занимает бóльший объем, 
чем стела. Стела представлена сплошным коль-
цом вторичных проводящих тканей. На  границе 
первичной коры и стелы располагается несколь-
ко слоев молодой перидермы, закладывающейся 
во внутреннем слое коры. 

Анализируя результаты проведенного анато-
мического исследования отмельных видов, сле-
дует отметить, прежде всего, что вегетативные 
органы сохраняют свое типичное строение, свой-
ственное представителям однодольных и двудоль-
ных. Не обнаружены отклонения в общем плане 
строения органов, обусловленных существовани-
ем растений в специфических пойменных место-
обитаниях. Не наблюдаются также признаки ми-
кроструктурного упрощения в связи ускоренным 
прохождением жизненного цикла и миниатюри-
зацией внешнего облика. Анатомические разли-
чия видоспецифичны. Однако гистологические 
особенности органов подвержены, на наш взгляд, 
адаптивным преобразованиям, представленными 
в табл. 1. 

Таблица 1. Эколого-анатомические особенности исследованных видов

Признак Экологическое значение Вид

Строение листа
Функционирование эпидермы 
в качестве дополнительной ассими-
ляционной ткани

Сохранение фотосинтеза при зато-
плениях экотопа Centipeda minima, Symphyllocarpus exilis

Равнозначность верхней и нижней 
эпидермы

Усиление транспирации и газооб-
мена

Gratiola japonica, Limosella aquatica, 
Lindernia procumbens

Наличие поверхностных устьиц Усиление транспирации и газо
обмена Все изученные виды

Наличие пузыревидных и бесцвет-
ных эпидермальных клеток

Усиление поверхностного водооб-
мена и уменьшение интенсивности 
инсоляции

Coleanthus subtilis, Dichostylis micheliana

Секреция эпидермы Обеспечение несмачиваемости 
листьев

Gratiola japonica, Limosella aquatica, 
Lindernia procumbens

Признаки кранц-анатомии Высокоадаптивный С4-путь фото-
синтеза Dichostylis micheliana

Строение стебля

Кутинизация эпидермы Защита от намокания внутренних 
тканей

Gratiola japonica, Limosella aquatica,
Lindernia procumbens

Аэренхиматизация Обеспечение газообмена и плаву-
чести

Gratiola japonica, Limosella aquatica,
Lindernia procumbens

Суберинизация эндодермы 
Защита центрального цилиндра 
от выщелачивающего воздействия 
воды

Symphyllocarpus exilis

Строение корня

Суберинизация кортикальных 
тканей

Защита от намокания внутренних 
тканей и сохранение целостности 
структуры органа

Dichostylis micheliana, Coleanthus subtilis, 
Lindernia procumbens

Аэренхиматизация Обеспечение газообмена и созда-
ние опорного каркаса

Coleanthus subtilis, Dichostylis micheliana, 
Lindernia procumbens

Склерификация стелы Заякоривание растения в аллюви-
альном субстрате Все изученные виды
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ЦЫРЕНОВА 

ЗАКЛЮЧЕНИЕ
Исследовано анатомическое строение предста-

вителей специфической отмельной флоры бассей-
на р. Амур. Выявлен комплекс типичных и специ-
фических адаптивных анатомических признаков. 
У изученных видов обнаружено больше признаков 
сухопутной микроморфологии (склерификация, 
суберинизация и  кутинизация тканей, наличие 
секретирующих структур листа и  большая изви-
листость эпидермальных клеток), нежели гидро-
фитной. На основании этого предполагается, что 
специфический отмельный комплекс сложился 
преимущественно из наземных видов. По страте-
гии выживания отмельные виды относятся к пати-
ентам, приспосабливающимся к  условиям среды 
с  помощью специальных адаптаций. Патиентная 
стратегия, по-видимому, первична по  происхо-
ждению, поскольку она поддерживается консер-
вативными и  эволюционно устойчивыми микро-
морфологическими структурами. Приобретение 
эксплерентности, т.  е. адаптаций к  сильным на-
рушениям, скорее всего, явление более позднее 
и  поддерживается макроморфологическими пре-
образованиями жизненной формы. При этом вто-
ричная стратегия не вызывает перестроек во вну-
треннем строении растений. 
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Ecological and Anatomical Characteristics of riverbank Plants of Water Currents  
and Waterbodies of the Lower Amur Region
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The results of an ecological and anatomical study of plants in the coastal shallows of rivers and lakes 
o the Lower Amur region are presented in order to identify their resistance and adaptability to the condi-
tions of existence. 7 stenotopic species were studied. It was revealed that the vegetative organs of plants are 
characterized by a combination of typical hydromorphic and specific adaptive features. Adaptation of spe-
cies to sandy-silty shallow habitats is carried out due to histological transformations of the main tissues. 
The narrow specialization of species does not affect the typical structure of plant organs and does not lead 
to a simplification of their internal structure. The studied species are more characterized by signs of terres-
trial micromorphology (sclerification, suberinization and cutinization of tissues) rather than hydrophytic. 
It is assumed that a specific complex of shallow flora was formed mainly from terrestrial species.

Keywords: Coleanthus subtilis, Dichostylis micheliana, Gratiola japonica, Limosella aquatica, Lindernia 
procumbens, Symphyllocarpus exilis, Centipeda minima, ecological anatomy, Lower Amur region, Rus-
sian Far East
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На  примере рек бассейна Онежского озера проанализированы видовой состав моллюсков 
сем. Sphaeriidae, их численность, биомасса и вклад в количественные показатели донных сообществ 
в условиях высокой озерности речных бассейнов. Прослежены закономерности пространственного 
распределения видов по биотопам и в градиенте условий окружающей среды. Выявлено 26 видов 
моллюсков, относящихся к этому семейству, среди них преобладают европейско-сибирские. Бóль-
шая часть выявленных видов отличается широкими экологическими диапазонами и  встречается 
в водных объектах разных типов. Установлено, что вклад этих моллюсков в функционирование во-
дных сообществ рек в условиях разветвленных озерно-речных систем (бассейна Онежского озера) 
превышает значения, обычные для рек с малым количеством озер на территории водосбора. С ис-
пользованием методов ANOSIM и PERMANOVA доказано, что видовой состав моллюсков на ка-
менистых порогах и перекатах, песчаных перекатах и мягких (илистых) грунтах различается. При 
помощи теста IndVal для семи видов показана статистически значимая приуроченность к одному 
из этих биотопов, для четырех из них — к каменистым грунтам порогов и перекатов рек. Использо-
вание метода NMDS позволило установить, что наибольшие изменения видового состава предста-
вителей Sphaeriidae наблюдаются при изменении условий среды от небольших водотоков с медлен-
ным течением и высокой цветностью воды к крупным рекам с быстрым течением и относительно 
прозрачной водой. 

Ключевые слова: макрозообентос, биотопы, пороги, плесы, метаболизм, Euglesa, Pisidium
DOI: 10.31857/S0320965224030062, EDN: ZPOUTY

ВВЕДЕНИЕ
Сообщества донных беспозвоночных форми-

руются под комплексным влиянием факторов сре-
ды и значительно изменяются от водотока к водо-
току и от региона к региону (Townsend et al., 2003; 
Johnson et al., 2007; Mykra et al., 2007; Воробьева 
и др., 2020, Jiang et al., 2021; Carvallo et al., 2022). 
Большое значение в речном макрозообентосе име-
ют двустворчатые моллюски (Корнюшин, 1996;  
Шубина, 2006; Фролов, 2009; Барышев, 2017; 
Lee, 2019; Vinarski et al., 2021). Они широко рас-
пространены, экологически пластичны, ча-
сто достигают высокого обилия и  играют важ-
ную роль в  донных сообществах (Фролов, 
Любин, 2003; Pietsch et al., 2003; Gray et al., 2005; 
Sonsa et al.,  2008; Kubíková et al., 2011). Вместе 
с  тем, данные о  фауне и  экологии моллюсков 

сем. Sphaeriidae в реках северных регионов весь-
ма отрывочны (Coulson et al., 2014; Bespalaya et al., 
2015; Lee, 2019; Vinarski et al., 2021). Характери-
стика экологической приуроченности отдельных 
видов моллюсков в литературе, как правило, да-
ется очень кратко, ограничивается обычно типом 
водоема, грунтом и глубиной и не подтверждена 
статистически (Vinarski, Kantor, 2016; Бабушкин, 
2020; Groh et. al., 2020; Saito et al., 2022). Отча-
сти это объясняется тем, что Sphaeriidae  — одна 
из самых сложных для определения групп макро-
зообентоса, ее  филогения и  таксономия до  на-
стоящего времени не  полностью устоялись, под 
вопросом и  число существующих видов (Falkner 
et al., 2001; Glöer, 2002; Korniushin, 2007; De Jong 
et al., 2014; Vinarski, Kantor, 2016; Graf, Cummings, 
2019; Lee, 2019). Молекулярно-филогенетических 

ЗООПЛАНКТОН, ЗООБЕНТОС, 
ЗООПЕРИФИТОН
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исследований до  настоящего времени недоста-
точно, и  их  результаты часто противоречат кон-
хологическим и анатомическим данным (Корню
шин, 2002; Clewing et al., 2013; Bößneck et al., 2016; 
Vinarsky, Kantor, 2016; Bespalaya et al., 2017). 

Реки бассейна Онежского озера в гидробиоло-
гическом отношении относительно хорошо изу-
чены (Хренников, 1978; Кухарев, 1984; Рябинкин 
и др., 2000; Барышев, 2022 и др.). Однако иденти-
фикацию моллюсков сем. Sphaeriidae проводили 
в лучшем случае до рода, и данные о фауне этой 
группы в реках бассейна Онежского озера до на-
стоящего времени отсутствуют.

Водосбор Онежского озера расположен 
на  восточной границе Фенноскандии. Для этой 
территории характерно неглубокое залегание 
кристаллических горных пород и  тонкий слой 
четвертичных отложений, ландшафты молодые, 
поймы рек слабо разработаны (Гросвальд, 2009). 
Климат суровый, вегетационный период отно-
сительно короткий, территории свойственно из-
быточное увлажнение. Гидрологический режим 
отличается четко выраженными фазами уровня 
воды, преобладанием талых и дождевых вод в пи-
тании рек (Озера…, 2013). Воды отличаются низ-
кой минерализацией, высокой окисляемостью 
и цветностью (Лозовик и др., 2006). Гидрографи-
ческая сеть представлена множеством проточных 
озер, соединенных речными участками. 

Водосбор Онежского озера отличается раз-
витой гидрографической сетью, насчитываю-
щей  >6.5  тыс. рек и  9.5  тыс. озер (Онежское…, 
2010). Суммарная площадь водоемов достигает 
3.5 тыс. км2, озерность бассейна >6.5%. Характер-
ны сложные озерно-речные системы со  ступен-
чатым профилем, в которых водотоки чередуют-
ся с водоемами. В этих условиях многие участки 
рек находятся под влиянием выносимого из озер 
взвешенного вещества, фито- и  зоопланктона 
и отличаются обилием макрозообентоса и высо-
кой долей фильтраторов (Turner et al., 2016; Four 
et al., 2019; Takahashi et al., 2022 и др.). 

Моллюски сем. Sphaeriidae относятся к филь-
траторам и сестонофагам. В связи с этим можно 
ожидать, что высокая озерность водосборов рек 
бассейна Онежского озера оказывает влияние 
на их обилие и видовой состав. Однако в литера-
туре отсутствуют данные по этому вопросу. К на-
стоящему времени установлено, что на  террито-
рии Фенноскандии обитает ≥35 видов моллюсков 
сем. Sphaeriidae (Limnofauna …, 1978; Яковлев, 
2005; Фролов, 2009, 2011; Барышев, 2023). Для во-
доемов и водотоков Республики Карелии отмече-
но ≥28 видов (Фролов, 2011; Чертопруд, Палатов, 
2013; Барышев, 2017, 2023). Тем не менее, данных 
о вкладе Sphaeriidae в обилие донных сообществ 
недостаточно. Бóльшая часть сведений о видовом 
составе относится к озерам. Биотопическое рас-

пределение видов этого семейства в  реках Севе-
ро-Запада России описано неконкретно, а для рек 
бассейна Онежского озера данные отсутствуют.

Цель работы  — определить вклад моллюсков 
сем. Sphaeriidae в формирование обилия макрозо-
обентоса и  выявить особенности экологической 
приуроченности видов в  реках с  высокой озер-
ностью речных водосборов (на  примере водото-
ков бассейна Онежского озера). Для этого были 
поставлены следующие задачи: установить видо-
вой состав моллюсков сем.  Sphaeriidae в  макро-
зообентосе рек; определить обилие этих организ-
мов и их вклад в численность, биомассу, а также 
метаболизм донных сообществ; выявить законо-
мерности распределения видов этого семейства 
по биотопам и в градиенте факторов среды.

МАТЕРИАЛ И МЕТОДЫ ИССЛЕДОВАНИЯ
Для выявления роли моллюсков сем. 

Sphaeriidae в донных сообществах проанализиро-
вали данные по их количественным показателями 
(суммарным для группы) из 438 проб, собранных 
на  110 станциях в  57 реках бассейна Онежского 
озера с  1999 по  2021  гг. в  летний сезон. Опреде-
ление видов моллюсков сем. Sphaeriidae было вы-
полнено для части этих сборов (2009–2020 гг.) – 
51 станции из 33 водотоков северного, западного 
и восточного берегов Онежского озера (в скобках 
указано число станций): Айттойоки (1), Большая 
Уя (1), Вама (1), Водла (1), Вотто (1), Каменный 
ручей (1), Коровья (1), Косморека (1), Кумса (1), 
Лепручей (1), Лижма (5), Лососинка (2), Мегра 
(1), Мягрека (1), Нива (3), Оксельма (1), протока 
между оз. Космозером и  Онежским (1), Окунья 
тоня (1), Орзега (1), Падма (1), Петролампи (1), 
Пяля (1), ручей без названия (западный Кивач) 
(1), Суна (9), Сяпся (1), Тамбица (1), Тереж (1), 
Торосозерка (2), Уница (2), Чална (1), Чебинка 
(1), Шуя (3), Яндома (1). 

На каменистых порогах и перекатах материал 
(332 количественные пробы) собирали при по-
мощи рамки площадью 0.04 м2. Плесы с мягки-
ми (илистыми) грунтами (106 проб) облавливали 
дночерпателем ДАК-250 (по  2 подъема на  про-
бу) или  гидробиологическим ситом с  захватом 
0.04  м2 (при глубине  <0.3 м). Использовали газ 
с размером ячеи ~300 мкм. В большинстве слу-
чаев на порогах отбирали по три пробы на стан-
цию, на плесах — по две. При камеральной об-
работке определяли таксономический состав 
организмов в пробе, их численность и биомассу. 
Представителей сем. Sphaeriidae (без разделения 
на  виды) подсчитывали и  взвешивали с  точно-
стью 0.1 мг в каждой из 438 проб. На 51 станции 
(сборы 2009–2020 гг.) количество и массу пред-
ставителей сем. Sphaeriidae определяли для каж-
дого вида.
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На каждой станции отбора проб регистрирова-
ли ширину водотока, глубину и скорость течения, 
размер преобладающей фракции в грунте, обилие 
детрита (табл. 1). Цветность определяли визуаль-
но по  пятибальной шкале. Данные по  расходу 
воды, расстоянию от озера и площадям водосбо-
ров взяты из  работ (Ресурсы…, 1972; Республи-
ка…, 2001).

Для анализа распределения моллюсков между 
различными местообитаниями обследованные 
станции объединяли в группы (биотопы) по типу 
субстрата. Биотоп каменистых порогов и перека-
тов формируется преимущественно на  участках 
с быстрым течением (>0.2 м/с), преобладающий 
грунт — валун и галька, глубина чаще небольшая, 
до  0.45  м. Биотоп песчаных перекатов встречен 
преимущественно при скорости течения от  0.03 
до 0.31 м/с, глубина обычно ≤1.5 м. Биотоп мяг-
ких (илистых) грунтов отмечен на участках с низ-
кими скоростями течения, обычно до  0.1 м/с, 
в  составе грунта преобладают ил и  глина, часто 
наблюдается повышенное накопление детрита. 
Глубины разные, в том числе и >2 м.

При видовом определении моллюсков сем. 
Sphaeriidae руководствовались тем, что дроб-
ная система более универсальна по  сравнению 
с системой, в которой используется малое число 
видов, поскольку список видов первой можно 
конвертировать во  вторую, а  обратное действие 
затруднительно (Винарский, Андреева, 2007). 
Использовали определительные ключи как внеш-
ней, так и внутренней морфологии, сочетая ком-
параторный метод, описание формы раковин, 
строение зубного аппарата, а также изучение мяг-
кого тела (Старобогатов, 1977; Кривошеина, 1978; 
Старобогатов, Корнюшин, 1989; Анистратенко, 
Старобогатов, 1990; Долгин, Корнюшин, 1994; 
Корнюшин, 1996). При исследовании мягкого 
тела моллюсков учитывали следующие признаки: 
строение края мантии (степень срастания, высо-

та и расположение пучков внутренней и внешней 
мантийной мускулатуры), форма и строение орга-
нов выделительной системы — нефридиев, а так-
же жаберного аппарата (ктенидиев), где особое 
внимание уделяли положению наружной полужа-
бры по отношению к внутренней (степени редук-
ции). Названия видов приведены в соответствии 
с  каталогом (Vinarski, Kantor, 2016). Экологиче-
ская и биогеографическая характеристики видов 
приведены в соответствии с работами (Корнюш-
ин, 1996; Лешко, 1998; Kantor et al., 2010; Vinarski, 
Kantor, 2016; Беспалая, 2022).

Вклад моллюсков сем. Sphaeriidae в  суммар-
ный метаболизм донных сообществ определяли 
по формуле: 

Q = kN0.25B0.75 (Palatov, Chertoprud, 2018), 

где Q  — уровень метаболизма, мл О2/м2; N  — 
численность вида, экз./м2; В  — биомасса, г/м2; 
k — специфический для каждой группы коэффи-
циент, отражающий интенсивность обмена (для 
ракообразных — 0.133, брюхоногих моллюсков — 
0.126, двустворчатых моллюсков — 0.057, плоских 
и кольчатых червей — 0.115, личинок насекомых 
кроме хирономид — 0.106, личинок хирономид — 
0.079); 0.25 и 0.75 — коэффициенты экспоненци-
ального уравнения, описывающего связь между 
интенсивностью обмена и размером гидробион-
тов (Алимов, 1979).

Для определения статистической значимости 
различий между обилием видов в выделенных био-
топах применены пермутационный тест ANOSIM 
с вычислением общей статистики R и многомер-
ный непараметрический дисперсионный анализ 
PERMANOVA. Для установления видов, ассоци-
ированных с этими биотопами, был выбран ана-
лиз индикаторных видов IndVal (Indicator Value). 
При определении отношения видов к  факторам 
среды использовали неметрическое многомерное 

Таблица 1. Характеристика параметров среды на станциях отбора проб

Параметр среды Среднее Медиана (min–max)
Расстояние от озера, км 26.8 ± 1.85 7.0 (0.01–*)
Площадь водосбора водотока, км2 1069 ± 104.5 300 (4–10020)
Ширина водотока, м 23.3 ± 1.23 18.0 (0.4–150.0)
Расход воды, м/с 9.8 ± 1.07 3.0 (0.004–120.0)
Глубина, м 0.45 ± 0.030 0.30 (0.05–5.00)
Скорость течения, м/с 0.31 ± 0.01 0.30 (0.005–1.30)
Размер преобладающей фракции грунта, cм 5.55 ± 0.204 5.52 (0.01–20)
Цветность воды, баллы 3.0 ± 0.16 3 (1–5)
Количество детрита, баллы 2.0 ± 0.06 2.0 (0–5)

Примечание. * – при отсутствии озер выше станции по течению для расчетов использовали значение “100”. После знака “±” 
приведена ошибка средней.
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шкалирование (NMDS) на  основе численности 
особей; в расчетах учитывали только виды, встре-
ченные на четырех и более станциях. Для анали-
зов ANOSIM, PERMANOVA, IndVal и NMDS вы-
брано расстояние Брея–Кертиса, учитывающее 
как численность особей, так и их наличие/отсут-
ствие (Сушко, 2021).

Статистические расчеты проведены с исполь-
зованием пакета PAST 4.09.

РЕЗУЛЬТАТЫ ИССЛЕДОВАНИЯ
В составе сообществ донных беспозвоночных 

рек бассейна Онежского озера выявлено 26 видов, 
относящихся к сем. Sphaeriidae (всего в макрозо-
обентосе обследованных станций зарегистриро-
вано 275 видов и  таксонов надвидового уровня). 
Наиболее разнообразно представлен род Euglesa 
(21 вид, 81% всей фауны моллюсков этого се-
мейства). Биогеографическую структуру фауны 
Sphaeriidae в исследованном регионе определяют 
европейско-сибирские компоненты (17 видов, 
65% всего списка). Видов североевразийского 
распространения выявлено 4, европейского — 3, 
палеарктического — 2.

Виды европейско-сибирского распростра-
нения: E. (Cyclocalyx) obtusale (Lamarck, 1818), 
E. (C.) scholtzii (Clessin, 1873), E. (Euglesa) ponderosa 
(Stelfox, 1918), E. (E.) rivularis (Clessin, 1874), 
E. (Henslowiana) henslowana (Leach in Sheppard, 
1823), E. (H.) polonica Anistratenko et Starobogatov, 
1990 [1991], E. (H.) suecica (Clessin in Westerlund, 
1873), E. (Hiberneuglesa) normalis (Stelfox, 1929),  
E. (H.) parvula (Clessin in Westerlund, 1873), E. (H.) 
portentosa (Stelfox in Ellis, 1940), E. (Pseudeupera) 
subtruncata (Malm, 1855), E. (Pulchelleuglesa) 
acuticostata Starobogatov et Korniushin, 1989,  
E. (Roseana) globularis (Clessin in Westerlund, 1873), 
E.  (Tetragonocyclas) baudoniana (de Cessac, 1855), 
Musculium (Musculium) lacustre (O.F. Müller, 1774), 

Pisidium (Pisidium) amnicum (O.F. Müller, 1774), 
Sphaerium (Sphaerium) levinodis Westerlund, 1876. 
Виды североевразийского распространения: Euglesa 
(Cyclocalyx) lapponica (Clessin in Westerlund, 1873),  
E. (Henslowiana) lilljeborgii (Clessin in Esmark et Hoyer, 
1886), E.  (Hiberneuglesa) bodamica Starobogatov et 
Korniushin, 1989, Sphaerium (Sphaerium) westerlundi 
Clessin in Westerlund, 1873. Виды европейского 
распространения: Euglesa (Euglesa) curta (Clessin, 
1874), E. (Pseudeupera) turgida (Clessin in Westerlund, 
1873), Pisidium (Europisidium) tenuilineatum Stelfox, 
1918. Виды палеарктического распростране-
ния: Euglesa (Cingulipisidium) nitida (Jenyns, 1832),  
E. (Tetragonocyclas) milium (Held, 1836). 

Наибольшей встречаемостью по  станци-
ям отличаются Sphaerium (Sphaerium) westerlundi 
(45.1%), Euglesa (Cingulipisidium) nitida (41.2%),  
E. (Hiberneuglesa) normalis (33.3%) и E. (Henslowiana) 
henslowana (31.4%). Эти виды могут образовы-
вать достаточно плотные поселения до  500–1100 
экз./м2. Только на  одной из  станций были обна-
ружены: E. (Cyclocalyx) obtusale, E. (C.) scholtzii,  
E. (Henslowiana) suecica, E. (Hiberneuglesa) parvula,  
E. (Roseana) globularis, Musculium (Musculium) lacustre, 
Pisidium (Europisidium) tenuilineatum, Sphaerium 
(Sphaerium) levinodis. Эти виды были представлены 
одной–пятью особями на обследованную площадь.

Обилие макрозообентоса в  реках бассейна 
Онежского озера по  численности в  среднем со-
ставляет 6208 ± 597 экз./м2, медиана — 3175 экз./м2, 
по биомассе — среднее 22.8 ± 2.56 г/м2, медиана — 
7.93 г/м2. По  численности преобладают личинки 
ручейников и хирономид, по биомассе — личинки 
ручейников. Моллюски сем. Sphaeriidae были вы-
явлены в 275 из 438 проб, на 119 из обследованных 
158 станций; их  встречаемость по  пробам была 
62.8%. Количественные характеристики обилия 
моллюсков сем. Sphaeriidae в реках бассейна Онеж-
ского озера приведены в табл. 2.

Таблица 2. Количественные характеристики (среднее и медиана) обилия представителей сем. Sphaeriidae в реч-
ных биотопах и их доли (среднее) в суммарных показателях макрозообентоса по численности, биомассе и мета-
болизму (реки бассейна Онежского озера, 1999–2021 гг.) 

Параметр Биотопы
КПП ПП МГ По всем станциям

Численность средняя, экз./м2 373 ± 78.4 183 ± 35.4 198 ± 42.0 320 ± 56.0
Численность медианная, экз./м2 50 50 40 50
Биомасса средняя, г/м2 4.2 ± 1.09 1.9 ± 0.73 1.3 ± 0.38 3.5 ± 0.78
Биомасса медианная, г/м2 0.06 0.10 0.14 0.08
Доля по численности, % 5.3 ± 0.30 8.2 ± 1.03 10.2 ± 1.26 6.4 ± 0.31
Доля по биомассе, % 8.2 ± 0.47 13.7 ± 1.73 18.5 ± 2.28 10.6 ± 0.50
Доля по метаболизму, % 5.0 ± 0.61 8.9 ± 2.00 12.1 ± 2.09 6.6 ± 0.62
Встречаемость в пробах, % 61.5 69.8 62.1 62.8
Число проб, n 309 63 66 438

Примечание. После знака “±” приведена ошибка средней; здесь и в табл. 4–6, КПП — биотоп каменистых порогов и перека-
тов, ПП — биотоп песчаных перекатов, МГ — биотоп мягких (илистых) грунтов.
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Численность и  биомасса представителей сем. 
Sphaeriidae значительно выше на  участках с  ка-
менистыми грунтами (пороги и  каменистые пе-
рекаты). Наибольшие доли в  макрозообентосе 
по  биомассе выявлены в  илистом грунте плесов 
(биомасса в среднем 18.5% всего сообщества).

Обилие моллюсков сем. Sphaeriidae в градиенте 
факторов окружающей среды. С  использованием 
корреляционного анализа показано, что числен-
ность, биомасса и  доля в  донных сообществах 
моллюсков сем. Sphaeriidae статистически значи-
мо зависят от учтенных параметров окружающей 
среды. Получены относительно низкие значения 
коэффициентов корреляции, однако во  многих 
случаях они статистически значимы (табл. 3). При 
помощи многомерного дисперсионного анализа 
PERMANOVA показано, что влияние указанных 
параметров на показатели обилия моллюсков ста-
тистически значимо.

Обилие моллюсков сем. Sphaeriidae статисти-
чески значимо выше на участках истоков из озер, 
в крупных водотоках и на участках со значитель-
ными скоростями течения и  каменистыми суб-

стратами. Однако вклад представителей этой 
группы в  суммарный метаболизм донных сооб-
ществ выше на плесовых участках, отличающихся 
замедленным течением и мягкими грунтами.

Различия обилия видов по  биотопам. Сравне-
ние обилия видов представителей сем. Sphaeriidae 
между выделенными биотопами каменистых по-
рогов и перекатов, песчаных перекатов и мягких 
грунтов показало, что статистически значимо вы-
деляется состав моллюсков каменистых порогов 
и перекатов, в то время, как сообщества песчаных 
и  мягких грунтов близки между собой по  этому 
признаку (табл. 4).

При помощи теста на  индикаторную значи-
мость (IndVal) выявлено 7 видов, которые стати-
стически значимо ассоциированы с  отдельными 
биотопами (табл. 5). 

Таким образом, для четырех видов доказана 
приуроченность к биотопам каменистых порогов 
и перекатов, для двух — к мягким грунтам, и толь-
ко одного — к песчаным. На каменистых порогах 
и  перекатах наибольшая численность выявлена 
у Sphaerium (Sphaerium) westerlundi — до 1100 экз./м2;  
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Таблица 3. Значения коэффициента корреляции обилия моллюсков сем. Sphaeriidae с факторами среды и резуль-
таты многомерного дисперсионного анализа PERMANOVA

Параметр среды N B N% B% R% F / p

Расстояние от озера –0.36 –0.48 –0.17 –0.15 –0.07 25.3 / <0.001
Площадь водосбора 0.26 0.35 0.23 0.21 0.16 14.8 / <0.001
Ширина водотока 0.18 0.22 0.12 0.09 0.04 7.4 / <0.001
Расход воды 0.27 0.36 0.16 0.12 0.06 11.9 / <0.001
Глубина –0.08 –0.04 0.09 0.05 0.06 11.7 / <0.001
Скорость течения 0.39 0.39 –0.02 –0.08 –0.16 18.2 / <0.001
Размер преобладающей фракции 
грунта 0.29 0.26 –0.05 –0.07 –0.12 19.1 / <0.001

Количество детрита –0.08 –0.10 0.03 0.04 0.03 3.3 / <0.001
Цветность –0.10 –0.26 –0.04 –0.08 –0.02 4.2 / <0.001

Примечание. Приведены коэффициенты корреляции по Спирмену (N — численность, B — биомасса, N% — доля по числен-
ности в бентосе, B% — доля по биомассе в бентосе, R% — доля по метаболизму в бентосе); результаты многомерного дис-
персионного анализа PERMANOVA (F — критерий Фишера, p — уровень статистической значимости); жирным шрифтом 
выделены значения, для которых p <0.05, т. е. указывающие на статистически значимую связь.

Таблица 4. Результаты тестов ANOSIM и PERMANOVA при сравнении обилия видов моллюсков сем. Sphaeriidae 
биотопов каменистых порогов и перекатов, песчаных перекатов и мягких грунтов водотоков бассейна Онежско-
го озера (расстояние Брея–Кертиса)

Биотопы
ANOSIM (R) PERMANOVA (F)

ПП КПП ПП КПП

МГ 0.02 0.24 0.80 3.25

ПП – 0.38 – 3.63
Примечание. R  — общая статистика теста ANOSIM; F  — критерий Фишера; жирным шрифтом выделены значения при 
p <0.005.
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в  среднем 126.7 экз./м2. Вид Pisidium (Pisidium) 
amnicum, приуроченный к  песчаным перека-
там, не  достигает там высокого обилия  — лишь  
20 экз./м2 при 3.6 экз./м2 в  среднем. В  биотопах 
мягких грунтов преобладает Euglesa (Pulchelleuglesa) 
acuticostata, ее численность на отдельных станциях 
до  1300 экз./м2 при среднем значении 97.3 экз./м2  
(табл. 6).

Распределение обилия видов в  градиенте пара-
метров окружающей среды. В  результате расче-
та непараметрического шкалирования (NMDS) 
определены две ведущие оси ординации. Коэф-
фициент стресса Краскела (S) — 0.311, эта харак-
теристика представляет собой меру расхождений 
между исходной и моделируемой матрицами рас-
стояний. Коэффициент детерминации (r2) для оси 
1 — 0.272; для оси 2 — 0.143. Эта величина соот-
ветствует доле дисперсии зависимой переменной, 
которую объясняет рассматриваемая модель. Ко-
эффициенты корреляции осей ординации с усло-
виями окружающей среды даны в табл. 7.

Проведенный анализ позволяет проследить 
взаимные связи между факторами, влияющими 

на  видовой состав моллюсков сем. Sphaeriidae. 
Первая ось отражает комплекс факторов, кото-
рый оказывает наибольшее влияние. В  состав 
этого комплекса входят, во-первых, размерные 
характеристики водотока (площадь водосбора, 
ширина русла и  расход воды, связанные есте-
ственным образом); во-вторых, скорость течения 
на  станции и  размер преобладающей фракции 
грунта. Для классического профиля реки свой-
ственно расположение порожистых участков 
в  верхнем течении, плесов  — в  нижнем. Однако 
особенность рек бассейна Онежского озера (как 
и  всей Восточной Фенноскандии) заключается 
в том, что пороги с быстрым течением и твердыми 
грунтами могут находиться и в верхнем течении, 
и  в  нижнем. По  этой причине вдоль первой оси 
ординации уменьшение размеров водотоков со-
впадает по  направлению с  замедлением течения 
и уменьшением размера преобладающей фракции 
грунта. В-третьих, вода с высокой цветностью от-
мечена в первую очередь в малых водотоках, что, 
вероятно, связано с  болотным питанием многих 
рек. Вторая ось отражает влияние параметров 

Таблица 5. Индикаторная значимость видов моллюсков сем. Sphaeriidae в трех биотопах рек бассейна Онежского 
озера по результатам теста IndVal

Вид Биотоп, к которому вид 
приурочен Индекс IndVal, % Уровень значимости (p)

Euglesa (Cingulipisidium) nitida КПП 37.0 0.005

E. (Henslowiana) henslowana КПП 30.8 0.036

E. (H.) lilljeborgii КПП 19.4 0.022

E. (Pseudeupera) subtruncata МГ 33.6 0.011

E. (Pulchelleuglesa) acuticostata МГ 30.8 0.005

Pisidium (Pisidium) amnicum ПП 19.2 0.028

Sphaerium (Sphaerium) westerlundi КПП 55.7 0.001
Примечание. Приведены виды, для которых выявлена статистически значимая приуроченность к одному из типов место
обитаний (p <0.05).

Таблица 6. Встречаемость (%) и средняя численность (экз./м2) видов моллюсков сем. Sphaeriidae в трех биотопах 
рек бассейна Онежского озера (для которых доказана приуроченность к биотопам)

Вид
Биотопы

КПП ПП МГ по всем станциям
Euglesa (Cingulipisidium) nitida 61.9 (62.4) 20.0 (16.4) 33.3 (40) 41.2 (42)
E. (Henslowiana) henslowana 42.9 (75.2) 13.3 (5.7) 33.3 (12.7) 31.4 (36.3)
E. (H.) lilljeborgii 23.8 (11.4) 0.0 (0.0) 13.3 (1.3) 13.7 (5.1)
E. (Pseudeupera) subtruncata 4.8 (2.9) 26.7 (30) 53.3 (56.7) 25.5 (26.1)
E. (Pulchelleuglesa) acuticostata 0 (0) 6.7 (2.1) 33.3 (97.3) 11.8 (29.2)
Pisidium (Pisidium) amnicum 0 (0) 20.0 (3.6) 13.3 (1.3) 9.8 (1.4)
Sphaerium (Sphaerium) westerlundi 76.2 (126.7) 6.7 (4.3) 40.0 (25.3) 45.1 (60.8)

Примечание. В скобках дана средняя численность.
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биотопа в  ином аспекте и  с  меньшей интенсив-
ностью (низкий коэффициент детерминации). 
Изменение комплекса факторов вдоль ведущей 
оси ординации — от небольших водотоков с мед-
ленным течением и  высокой цветностью воды 
к  крупным рекам с  быстрым течением, озерами 
на  водосборе и  относительно прозрачной водой 
можно считать основным “направлением”, вдоль 
которого изменяется видовой состав моллюсков 
сем. Sphaeriidae. 

Для численности 8 видов моллюсков (из  11, 
встреченных на ≥4 станциях и учтенных в анализе) 
удалось выявить статистически значимую корре-
ляционную связь с найденными осями ординации 
(табл. 8). На этой основе можно сделать заключе-
ние об их экологической приуроченности.

Виды Euglesa (Euglesa) curta, E. (E.) ponderosa, 
E. (Hiberneuglesa) normalis, E.  (Pseudeupera) 
subtruncata, E. (Pulchelleuglesa) acuticostata, обилие 
которых положительно (и  статистически значи-
мо) коррелирует с первой осью ординации, про-
являют приуроченность к  малым лесным водот-
окам с  высокой цветностью воды и  медленным 
течением. Вид Sphaerium (Sphaerium) westerlundi, 
для которого показана отрицательная корреля-
ция с первой осью, чаще и в бóльшем количестве 
встречен на порогах и перекатах крупных водото-
ков в зонах влияния озер.

Расположение видов моллюсков сем. 
Sphaeriidae в  пространстве осей ординации, по-
зволяющее визуально оценить их  отношение 
к условиям среды, представлено на рис. 1. На ор-

БАРЫШЕВ, ФРОЛОВ

Таблица 8. Коэффициенты корреляции по Спирмену между обилием моллюсков и расчетными осями ординации

Вид
Ось 1 Ось 2

rs p rs p
Euglesa (Cingulipisidium) nitida –0.116 0.436 0.385 0.007
E. (Euglesa) curta 0.344 0.018 0.114 0.447
E. (E.) ponderosa 0.359 0.013 –0.489 <0.001
E. (Henslowiana) henslowana –0.199 0.180 –0.247 0.093
E. (H.) lilljeborgii –0.024 0.875 0.211 0.154
E. (Hiberneuglesa) normalis 0.288 0.049 0.553 <0.001
E. (Pseudeupera) subtruncata 0.614 <0.001 –0.215 0.147
E. (Pulchelleuglesa) acuticostata 0.461 0.001 0.155 0.299
E. (Tetragonocyclas) baudoniana 0.236 0.110 0.189 0.203
Pisidium (Pisidium) amnicum –0.028 0.854 –0.520 <0.001
Sphaerium (Sphaerium) westerlundi –0.758 <0.001 0.387 0.007

Примечание. rs — коэффициент корреляции по Спирмену; p — уровень статистической значимости; жирным шрифтом вы-
делены значения, для которых корреляция статистически значима при p <0.05.

Таблица 7. Коэффициенты корреляции по Спирмену между параметрами окружающей среды и расчетными ося-
ми ординации 

Параметр
Ось 1 Ось 2

rs p rs p
Расстояние от озера 0.29 0.045 –0.19 0.209
Площадь водосбора водотока –0.44 0.002 –0.09 0.553
Ширина водотока –0.46 0.001 –0.11 0.469
Расход воды –0.50 <0.001 0.02 0.875
Глубина –0.18 0.228 –0.03 0.856
Скорость течения –0.47 0.001 0.36 0.013
Размер преобладающей фракции грунта –0.45 0.001 0.38 0.008
Цветность 0.55 <0.001 –0.22 0.132
Обилие детрита в грунте 0.15 0.318 –0.09 0.539

Примечание. rs — коэффициент корреляции по Спирмену; p — уровень статистической значимости; жирным шрифтом вы-
делены значения, для которых корреляция статистически значима при p <0.05.
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динационной диаграмме в  правой части (вдоль 
первой оси) расположились виды, приуроченные 
к малым лесным водотокам, в левой — “предпо-
читающие” крупные реки и участки ниже проточ-
ных озер. 

Данные о  приуроченности моллюсков, полу-
ченные с  помощью непараметрического шкали-
рования NMDS (табл. 8) и теста на индикаторную 
значимость IndVal (табл. 5), различаются. На наш 
взгляд, расположение видов в пространстве осей 
ординации позволяет точнее (с учетом большего 
количества факторов) описать их  предпочтения, 
нежели распределение по  условно выделенным 
биотопам. 

ОБСУЖДЕНИЕ РЕЗУЛЬТАТОВ
Видовой состав. Выявленные в ходе работы 26 

видов моллюсков, относящихся к сем. Sphaeriidae, 
вероятно, неполный список фауны этой группы 
для водных объектов бассейна Онежского озера 
(нами обследованы только реки). Однако ука-
занный состав вполне соответствует имеющимся 
в литературе данным о фауне этого семейства в ис-
следованном регионе. Так, для водных объектов 
всех типов на территории Восточной Фенноскан-
дии зарегистрировано обитание ≥28 видов мол-
люсков сем. Sphaeriidae (Яковлев, 2005; Фролов, 
2011; Чертопруд, Палатов, 2013; Барышев, 2023). 
По сравнению с другими регионами, выявленный 

нами видовой состав относительно беден. Так, 
для рек и озер Российского Северо-Запада обна-
ружено 65 видов моллюсков этого семейства, для 
Северо-Востока  — 34 (Шихова, 2004; Беспалая, 
2007; Фролов, 2009, 2010, 2011; Овчанкова и  др., 
2015). Фауна Sphaeriidae восточной части России 
еще богаче, там выявлено 124 вида для Западной 
Сибири, 55 видов для Средней Сибири и  69 ви-
дов для Восточной Сибири (Бабушкин, 2020). Ра-
нее нами было показано, что реофильная фауна 
Восточной Фенноскандии бедна по  сравнению 
с другими регионами (Барышев, 2017). Возможно, 
это связано с относительно недавним (8–14 тыс. 
лет назад) отступлением ледника и малым сроком 
формирования фауны (Гросвальд, 2009). 

Для всей Восточной Фенноскандии в макрозо-
обентосе водотоков ранее нами было зарегистри-
ровано 289 видов беспозвоночных, большая часть 
которых, по-видимому, обитает и в реках бассей-
на Онежского озера (Барышев, 2023). Выявлен-
ные в  этом исследовании 26  видов Sphaeriidae 
представляют ~9% фауны речного макрозообен-
тоса региона.

Биогеографическая структура. Преобладание 
европейско-сибирских видов отмечали ранее 
и для других таксономических групп макрозообен-
тоса в реках Восточной Фенноскандии (Яковлев, 
2005; Барышев, 2017). По современным представ-
лениям, отступление ледника 8–14 тыс. лет назад 
шло в северо-западном направлении (Гросвальд, 

Рис. 1. Диаграмма расположения видов (экологических предпочтений) моллюсков сем. Sphaeriidae в пространстве 
осей ординации.
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2009). При этом формирующиеся пресноводные 
объекты заселяли теплолюбивые элементы евро-
пейской фауны и  холодолюбивые элементы си-
бирской фауны (Овчанкова и др., 2015). В целом, 
в  фауне Sphaeriidae Северо-Запада Европейской 
части России четко прослеживается тенденция 
увеличения доли европейско-сибирских видов 
(за  счет уменьшения североевразийских и  севе-
роевропейских) с  севера на  юг (Фролов, 2011). 
Поэтому выявленное нами доминирование евро-
пейско-сибирских видов Sphaeriidae (68%) в  во-
дотоках бассейна Онежского озера вполне соот-
ветствует литературным данным.

Роль моллюсков сем. Sphaeriidae в составе дон-
ных сообществ. Ранее было установлено, что 
вклад двустворчатых моллюсков в  суммарный 
метаболизм реофильных сообществ обычно не-
высок, редко превышает 2% и лишь в отдельных 
случаях  >5%, и  это с  учетом крупноразмерных 
групп Unionidae и  Cyrenidae (Чертопруд, Пала-
тов, 2020). Полученные нами для Sphaeriidae зна-
чения 5.0–12.0% (табл. 2) указывают на весомый 
вклад представителей этой группы в функциони-
рование водных сообществ рек в  условиях раз-
ветвленных озерно-речных систем. Выявленные 
различия суммарного обилия представителей 
Sphaeriidae между биотопами (табл. 2), вероятно, 
связаны с  общими закономерностями форми-
рования донных сообществ. Так, для рек разных 
регионов показано, что обилие макрозообентоса 
порогов может кратно превышать таковое плесов 
(Townsend et al., 2003; Яковлев, 2005; Johnson et al., 
2007). Вместе с тем, снижение обилия двустворча-
тых моллюсков на плесах в сравнении с порогами 
выражено не  так сильно, как других таксономи-
ческих групп. По этой причине их вклад в обилие 
и метаболизм донных сообществ на мягких грун-
тах возрастает.

Влияние скорости течения и связанных с ней 
характеристик грунта, определяющих числен-
ность представителей Sphaeriidae (табл. 3) – част-
ный случай известной закономерности, отмечен-
ной для многих таксонов в реках разных регионов. 
Обращает внимание сильная зависимость чис-
ленности и  биомассы Sphaeriidae от  расстояния 
между изучаемым участком реки и  озером. Из-
вестно, что важным фактором формирования 
сообществ реофильных беспозвоночных в  реках 
является сестон. Значимым источником сесто-
на служат озера, из которых в вытекающие реки 
в  большом количестве выносятся взвешенные 
органо-минеральные частицы, фито- и  зоо
планктон. Разветвленные озерно-речные системы 
Восточной Фенноскандии отличаются большим 
количеством таких участков, многие реки проте-
кают через каскады озер. Эта ценная в кормовом 
отношении органика потребляется организмами 
макрозообентоса и  в  истоках из  водоемов фор-
мируются особые сообщества с большой биомас-

сой и преобладанием фильтрующих форм (Turner 
et al., 2016; Four et al., 2019; Takahashi et al., 2022 
и  др.). Представители Sphaeriidae как фильтра-
торы и  сестонофаги способны улавливать и  по-
треблять этот пищевой ресурс (Four  et al., 2019). 
Ранее нами на примере рек бассейнов Онежского 
озера, Белого и Баренцева морей было показано, 
что обилие макрозообентоса в  истоках из  озер 
превышает “фоновые” значения до 100 раз, в ос-
новном за  счет фильтраторов (Барышев, 2023). 
Соответственно, можно предположить, что на-
блюдаемая относительно высокая доля мол-
люсков сем.  Sphaeriidae в  макрозообентосе рек 
с  высокой озерностью водосборов формирует-
ся как следствие обильного выноса планктона 
и взвешенных частиц из озер в реки.

Распределение видов по биотопам и в градиенте 
факторов среды. При формировании видового со-
става моллюсков сем. Sphaeriidae имеют значение 
как факторы, связанные с  размером водотока, 
так и локальные особенности отдельных участков 
реки (табл. 7). Известно, что по мере увеличения 
реки обычно наблюдается закономерная смена 
условия обитания гидробионтов (Vannote et al., 
1980). В то же время, скорость течения и особен-
ности грунта, как и расстояние от озера — локаль-
ные факторы, относительно случайно располо-
женные в  русле (особенно в  условиях сложных 
озерно-речных систем Восточной Фенноскан-
дии). Общие закономерности их влияния описа-
ны в  ряде концепций (Townsend, 1989; Thorp et 
al., 2006). 

Цветность воды обычно не рассматривают как 
фактор, влияющий на структуру речного макро-
зообентоса (Townsend et al., 2003; Jiang et al., 2021). 
Однако наше исследование выявило достаточно 
сильную связь этого показателя с видовым соста-
вом Sphaeriidae (табл. 7). Установлено, что состав 
гуминовых веществ, придающих цветность воде, 
достаточно сложен (Фомина, 2011). Хотя к насто-
ящему времени убедительных данных о питании 
моллюсков сем.  Sphaeriidae гумусом не  получе-
но, их  сложный состав и  органическая природа 
позволяют предположить такую возможность. 
Не исключено, что высокая цветность воды лишь 
отражает особенности биотопа, поскольку она 
особенно характерна для малых спокойных водо-
токов заболоченных территорий (Лозовик и  др., 
2006).

Имеющиеся данные об  экологической приу-
роченности отдельных видов Sphaeriidae сформу-
лированы общими фразами и неконкретны (Кор-
нюшин, 1996; Vinarski, Kantor, 2016; Беспалая, 
2022). Из 10 видов, для которых в нашем исследо-
вании получены статистически значимые резуль-
таты биотопической приуроченности (табл. 5, 8), 
7 видов, согласно литературным данным, харак-
теризуются очень широкими экологическими 
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диапазонами (различающимися по  вышеуказан-
ным источникам). По  современному каталогу 
(Vinarski, Kantor, 2016), только 3 из  них строго 
приурочены к озерам. Это Euglesa (Euglesa) curta, 
E.  (Henslowiana) lilljeborgii и  E. (Pulchelleuglesa) 
acuticostata. Обитание Euglesa (Euglesa) curta в ру-
чьях Мурманской обл. было зафиксировано ранее 
(Фролов, 2012). Полученные нами данные о  ре-
гулярном присутствии этих трех видов в  макро-
зообентосе рек дополняют сведения об  их  эко-
логии. Для 4 видов из  наших сборов показана 
статистически значимая приуроченность к каме-
нистым грунтам порогов и перекатов, это Euglesa 
(Cingulipisidium) nitida, E. (Henslowiana) henslowana, 
E. (H.) lilljeborgii и Sphaerium (Sphaerium) westerlundi. 
В  литературе указанные виды характеризуются 
преимущественно как обитатели мягких грунтов 
озер, медленно текущих рек и  пойменных водо-
емов (Корнюшин, 1996; Vinarski, Kantor, 2016; 
Беспалая, 2022). 

Остается открытым вопрос о  причине выяв-
ленных различий в  экологических диапазонах 
видов Sphaeriidae между нашими и литературны-
ми данными. Безусловно, экология отдельных 
видов этого таксона пока изучена не полностью. 
По этой причине полученные в ходе этой работы 
результаты дополняют и  уточняют имеющиеся 
сведения. Однако часть выявленных закономер-
ностей, по-видимому, — следствие высокой озер-
ности водосборов рек бассейна Онежского озера 
и  большой роли лимнического сестона в  фор-
мировании состава и  обилия сообществ донных 
беспозвоночных.

ЗАКЛЮЧЕНИЕ
В  реках бассейна Онежского озера выявлен 

относительно бедный видовой состав двуствор-
чатых моллюсков сем. Sphaeriidae  — 26 видов 
или  ~9% фауны реофильного макрозообентоса 
региона. Его основу составляют европейско-си-
бирскими компонентами. Вклад видов этого се-
мейства в функционирование водных сообществ 
рек в  условиях разветвленных озерно-речных 
систем (бассейна Онежского озера) весьма велик 
(6.4 ± 0.31% по численности, 10.6 ± 0.50 по био-
массе, 6.6 ± 0.62 по  метаболизму) и  превышает 
значения, обычные для рек с  малым количе-
ством озер на  территории водосбора. Доказа-
но, что озера в  составе озерно-речной системы 
оказывают влияние на  численность и  биомассу 
представителей Sphaeriidae, по-видимому, из-за 
поступающих в реку взвешенных веществ и план-
ктона. Для 4 видов  — Euglesa (Cingulipisidium) 
nitida, E. (Henslowiana) henslowana, E. (H.) lilljeborgii 
и Sphaerium (Sphaerium) – впервые показана при-
уроченность к каменистым грунтам порогов и пе-
рекатов рек. Установлено, что в  реках бассейна 
Онежского озера видовой состав представителей 

Sphaeriidae в  наибольшей степени изменяется в 
“направлении” от  небольших водотоков с  мед-
ленным течением и  высокой цветностью воды 
к крупным рекам с быстрым течением и относи-
тельно прозрачной водой. 
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Peculiarities of the Species Composition, Abundance and Biotope Distribution  
of Mollusks Fam. Sphaeriidae in Rivers with a Many Lakes in the Catchment Area  

(by the Example of Water Courses of the Onega Lake Basin)
I. A. Baryshev1, *, A. A. Frolov2

1Institute of Biology, Karelian Research Center of the Russian Academy of Sciences, Petrozavodsk, Russia
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Using the example of the rivers of the Onega Lake basin, the species composition of mollusks of the 
Sphaeriidae family, their abundance, biomass, and contribution to benthic communities in rivers with many 
lakes in the catchment areas were analyzed. Patterns of spatial distribution of species across biotopes and 
gradients of environmental variables were traced. 26 species of mollusks of this family were identified, among 
them European-Siberian species predominate. Most of the species of mollusks of the family Sphaeriidae 
found by us have wide ecological ranges and are found in water bodies of various types. It was found that the 
contribution of Sphaeriidae to the species richness and functioning of aquatic communities in rivers in the 
conditions of branched lake-river systems (Lake Onega basin) exceeds the values usual for rivers with a small 
number of lakes in the catchment area. Using the ANOSIM and PERMANOVA methods, it was proved that 
the species composition of rocky rapids and riffles, sandy rifts and soft bottom soils is different. Using the 
IndVal test, seven species were shown to have a statistically significant association with one of these biotopes, 
and four of them, with rocky bottoms of river rapids and riffles. Using the NMDS method, it was shown 
that the greatest changes in the species composition of representatives of Sphaeriidae are observed when 
environmental conditions change from small streams with slow current and brown water to large rivers with 
fast current and clear water.
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Исследованы особенности структуры зоопланктона бобровых прудов и  протекания сукцессий 
в зоопланктоценозах на территории государственного природного заповедника “Кологривский 
лес” им.  М.Г. Синицына. Пруды разделяли на  группы в  соответствии с  характером водотока, 
на котором они образованы, высотой поймы, длительностью существования. Сезонная сукцессия 
зоопланктона для всех типов прудов начинается с преобладания ювенильных Copepoda весной. 
В летний период во вновь образующихся прудах и прудах на реках с высокой поймой наблюда-
ется типичная зоогенная трансформация сообществ с развитием крупных Cladocera. В длитель-
но существующих прудах на ручьях и реках с низкой поймой отмечены доминирование Rotifera 
и мелких Cladocera, характерное для антропогенного эвтрофирования, наиболее высокие средние 
значения численности и биомассы, индексов видового разнообразия и выравненности.

Ключевые слова: зоопланктон, бобровые пруды, малые реки, заповедник “Кологривский лес”, сук-
цессия
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ВВЕДЕНИЕ
Организмы зоопланктона играют важную роль 

в функционировании водных экосистем как лен-
тического, так и лотического типа. Формирование 
зоопланктоценозов и  их  основные структурные 
и функциональные признаки в водоемах и водот-
оках зависят от ряда абиотических и биотических 
факторов окружающей природной среды, а в ряде 
случаев немалое значение имеют и  антропоген-
ные факторы (Шурганова и  др., 2014; Кулаков, 
2018; Kuczyńska-Kippen, 2020; Подшивалина, 
2021). Абиотическими факторами, оказывающи-
ми влияние на  сообщество зоопланктона, могут 
быть: скорость течения, температурный режим, 
химический состав вод и  другие (Крылов, 2007; 
Крылов и  др., 2010; Czerniawski, Pilecka-Rapacz, 
2011; Kolarova, Napiórkowski, 2022; Ould Rouis 
et al., 2022). Среди биотических факторов среды 
важное значение для развития зоопланктоцено-
зов в  водотоках имеет деятельность обыкновен-
ного (речного) бобра (Castor fiber L., 1758) (Кры-
лов, Завьялов, 1998; Крылов, 2002, 2005, 2008, 
2012; Завьялов и  др., 2005; Крылов и  др., 2016; 
Czerniawski et al., 2017; Сиротина, 2019; Grudzinski 
et al., 2022). Это связано с формированием непро-

точных или  малопроточных водоемов, где, как 
правило, отмечают более высокие значения тем-
пературы воды, повышенное содержание органи-
ческих веществ вследствие трофической деятель-
ности бобров и выделения веществ с экскретами 
и экскрементами, также там более успешно раз-
виваются организмы фитопланктона.

В  настоящее время большинство водотоков 
Костромской обл. подвержено деятельности 
обыкновенного бобра, в результате чего на протя-
жении русел рек и ручьев формируется множество 
водоемов зоогенного происхождения. Бобры  — 
признанные экосистемные инженеры, в  местах 
своего обитания они могут изменять ландшафты, 
способствовать затоплению значительных тер-
риторий, влиять на  ход сукцессий фитоценозов, 
оказывать действие на  состав и  количественные 
показатели беспозвоночных и  позвоночных жи-
вотных (Зайцев и др., 2018; Ситникова и др., 2022; 
Grudzinski et al., 2022). В  связи с  значительным 
влиянием деятельности бобра на биоценозы важ-
но и актуально изучать ее последствия, в том чис-
ле на особо охраняемых природных территориях. 

Сообщества зоопланктона водотоков и  во-
доемов находятся в  динамическом состоянии 
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и претерпевают изменения, связанные как со слу-
чайными, так и с закономерными факторами. Сре-
ди закономерных находятся сезонные факторы 
и изменения, связанные с динамикой сообществ 
в ряду лет. Сукцессионные процессы более ярко 
отражаются в  лентических сообществах. Здесь 
наряду с  сезонной сменой организмов и  их  ко-
личественных характеристик можно наблюдать 
изменения, происходящие за длительные отрезки 
времени (годы, десятки лет), связанные со  ста-
рением водоемов и  протеканием там процессов 
естественного или антропогенного эвтрофирова-
ния. В лотических системах протекание длитель-
ных сукцессий наблюдать сложнее, поскольку 
там с током воды часто уносятся факторы, кото-
рые запускают сукцессии в стоячих водах. Однако 
зоогенное зарегулирование рек накладывает зна-
чительный отпечаток на  протекание сукцессий 
в  зоопланктоценозах (Крылов, 2002, 2005, 2008, 
2012; Крылов и др., 2016; Сиротина, 2019). 

Цель настоящей работы — исследовать струк-
туру сообщества зоопланктона в водоемах зооген-
ного происхождения разного типа на территории 
государственного природного заповедника “Ко-
логривский лес” им. М.Г. Синицына.

МАТЕРИАЛ И МЕТОДЫ ИССЛЕДОВАНИЯ
Государственный природный заповедник 

“Кологривский лес” им. М.Г. Синицына был об-
разован в 2006 г. на площади в 59 000 га, распола-
гается в северо-восточной части Русской равни-
ны на территории Костромской обл., в подзонах 
европейской средней и  южной тайги. В  октябре 
2020  г. заповедник получил статус биосферно-
го резервата. В  составе заповедника находятся 
два кластера  — Кологривский и  Мантуровский, 
включающие земли пяти районов Костромской 
обл. Исследуемая территория входит в  Унжен-
ско-Камский округ подзоны южной тайги восто-
ка Русской равнины. На  Кологривском участке 
располагаются коренные липово-пихтово-еловые 
леса, березово-осиновые леса с активным возоб-
новлением пихты и  ели, небольшое количество 
болот, фрагменты пойменных лугов в  долинах 
рек. Территория Мантуровского кластера запо-
ведника преимущественно покрыта сосновыми 
лесами, тем не менее относится к зоне летне-зе-
леных лесов, т.к. здесь встречаются дуб, орешник, 
клен, вяз, а  в  травянистом ярусе присутствует 
комплекс европейского дубравного широкотра-
вья (Хорошев и др., 2013).

Исследования проводили на территории запо-
ведника “Кологривский лес” им. М.Г. Синицына 
в  рамках многолетнего мониторинга гидробио-
ценозов малых рек. Изучали реки Понга, Кисть 
(средне малые), Сеха, Лондушка, Кастово, Ивань-
чиха, Вонюх (самые малые), Нелка, Сивеж, Юр-

манга, Хмелевка (очень малые), Черная, Талица, 
Прянга (незначительные) (Рохмистров, Наумов, 
1984). На каждой реке рассматривали зоогенные 
водоемы — бобровые пруды. Исследован 41 пруд 
на территории Кологривского кластера и 18 пру-
дов на территории Мантуровского кластера запо-
ведника (рис. 1). В каждом пруду в среднем отби-
рали по шесть проб зоопланктона. Для сравнения 
количественных показателей зоопланктона также 
отбирали пробы на  участках рек, не  подвержен-
ных зоогенному воздействию. 

Бобровые пруды подразделяли на  группы: I ‒ 
бобровые пруды на участках рек с высокой пой-
мой (пруды руслового типа). Скорость течения 
реки здесь замедляется, но  некоторое течение 
может присутствовать вследствие перелива воды 
через бобровую плотину или в результате проса-
чивания ее  через тело плотины, протечек вслед-
ствие повреждения плотины. Весенний паводок 
повреждает плотину, но  пруд восстанавливается 
бобрами и  функционирует в  ряду лет; II — бо-
бровые пруды на участках рек с низкой поймой, 
затапливается прилегающая территория с  обра-
зованием крупных прудов. Здесь вода тоже может 
переливаться через плотину, но  из-за большого 
разлива имеются значительные участки со  стоя-
чей водой; III — это многолетние бобровые пру-
ды, образованные при перегораживании ручьев  
и  имеющие, как правило, большую площадь  
(≥5 га), вода там обычно стоячая, часто развива-
ются заросли макрофитов; IV — нежилые бобро-
вые пруды, которые имеют зоогенное происхож-
дение и существуют длительный период времени 
в виде разливов рек или ручьев, оставлены бобра-
ми; V — новые бобровые пруды, впервые образу-
ются на  реках и  ручьях при постройке бобрами 
плотины, их  изучали в  год постройки плотины 
и  образования пруда; VI — пруды с  повторным 
заселением, в случаях, когда происходит повтор-
ное заселение бобрами зоогенного водоема, на-
пример, в случае гибели бобровой семьи и пере-
мещения бобров на освободившуюся территорию 
из соседнего поселения. 

Был также изучен каскад бобровых прудов 
вдоль насыпи бывшей узкоколейной железной до-
роги (58.82199° с.ш., 43.73437° в.д.; 58.82204° с.ш., 
43.73421° в.д.; 58.82286° с.ш., 43.73442° в.д.; 
58.83172° с.ш., 043.73525° в.д.), где основной пруд 
сформирован бобрами при перегораживании ру-
чья в 2011 г., поселение существует до настоящего 
времени.

Пробы зоопланктона отбирали по  оконча-
нии весеннего паводка и в летнюю межень c 2017 
по  2022  гг., процеживая 50  л воды через план-
ктонную сеть Джеди (размер ячеи 76 мкм). С 2017 
по  2021  гг. отобрано 168 проб на  прудах разного 
типа, в 2022 г. — 274 количественные и качествен-
ные пробы на прудах и 36 проб на участках рек, 
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не подверженных зоогенной деятельности. Про-
бы фиксировали 4%-ным формалином, обра-
ботку проб проводили по  общепринятым мето-
дикам (Салазкин и др., 1982) под бинокулярным 
микроскопом, определение видов  — с  помощью 
тринокулярного микроскопа Микромед 2 вар. 
3–20 inf с  цифровой камерой ToupCam 3/1 MP. 
При идентификации видов использовали опре-
делители по  пресноводным беспозвоночным 

(Определитель…, 1995, 2010). Индивидуальную 
массу ракообразных и  коловраток вычисляли 
на  основе уравнений зависимости этого показа-
теля от  длины тела организма (Ruttner-Kolisko, 
1976; Балушкина, Винберг, 1979). Видовую струк-
туру сообществ зоопланктона оценивали с помо-
щью индекса доминирования Палия–Ковнацки 
(D) (Шитиков и др., 2003). Частоту встречаемости 
вида (Pi,  %) рассчитывали как отношение числа 

Рис. 1 Основные станции отбора проб зоопланктона на территории Кологривского кластера заповедника. 1 – бобро-
вые пруды на участках рек с высокой поймой, 2 – бобровые пруды на участках с низкой поймой, 3 – многолетние 
бобровые пруды на ручьях, 4 – нижние бобровые пруды, 5 – новые бобровые пруды, 6 – повторное поселение.
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проб, в которых был встречен вид, к общему числу 
проб, относительное обилие вида  — как числен-
ность вида к  общей численности видов в  пробе. 
При значениях D = 100–10 вид считали доминан-
том, при D = 10–1 — субдоминантом. Значения ин-
декса 1–0.1 характеризовали адоминанты группы a, 
0.1–0.01 — адоминанты группы b. Для определения 
сходства видового состава использовали индекс Се-
ренсена (K) (Sörensen, 1948; Шитиков и др., 2003), 
пробы классифицировали с помощью кластерного 
анализа методом одиночной связи. Видовое разно-
образие оценивали с помощью информационного 
индекса Шеннона–Уивера (Нn), бит/экз. (Shannon, 
Weaver, 1963), выравненность — по индексу Пиелу 
(En) (от 0 до 1) (Pielou, 1966). Коэффициент сапроб-
ности (S) рассчитывали по  методу Пантле–Букк 
в модификации Сладечека (Sládeček, 1973; Дзюбан, 
Кузнецова, 1981). В составе зоопланктона выделя-
ли следующие экологические группы: 1 — свобод-
ноплавающие вертикаторы; 2 — плавающие и пол-
зающие вертикаторы; 3 — тонкие фильтраторы;  
4 — плавающие грубые фильтраторы; 5 — плаваю-
щие и прикрепляющиеся к субстрату или поверх-
ностной пленке воды первичные тонкие и грубые 
фильтраторы; 6 — плавающие первичные тонкие 
и грубые фильтраторы; 7 — плавающие и ползаю-
щие вторичные фильтраторы, соскребатели и  де-
тритофаги; 8 — ползающие, плавающие собирате-
ли, эврифаги; 9 — плавающие активные хищники, 
эврифаги; 10 — плавающие хищники-хвататели 
с  инкудатным типом мастакса; 11 — плавающие 
активные хищники (Чуйков, 2000, 2018; Крылов, 
2005; Кривенкова, 2018).

РЕЗУЛЬТАТЫ ИССЛЕДОВАНИЯ
Видовой состав зоопланктона исследованных 

бобровых прудов заповедника представлен 68 ви-
дами зоопланктеров, таксономические группы 
которых находятся в соотношении: ветвистоусые 
ракообразные  — 28 видов (41%), веслоногие ра-
кообразные — 14 (21%), коловратки — 26 (38%).

Наибольшее видовое богатство (22 вида) зоо
планктона характерно для длительно существу-
ющих бобровых прудов, образовавшихся путем 
перегораживания плотинами русел ручьев со зна-
чительными разливами и подтоплением террито-
рии большой площади. Среди таксономических 
групп по  видовому богатству здесь преобладали 
коловратки (52%). Среди доминант, выделен-
ных на  основе индекса доминирования Палия–
Ковнацки, отмечены ювенильные Copepoda, 
в  числе субдоминант  — Rotifera (Conochilus 
unicornis  Rousselet, 1892, Euchlanis dilatata 
Ehrenberg, 1832) и  Cladocera (Chydorus sphaericus 
(O.F. Müller, 1776), Ceriodaphnia megops Sars, 1862). 
Среди зоопланктеров, зарегистрированных для 
этих водоемов, наибольшее число видов относи-
лось к  свободноплавающим вертикаторам (26%) 

и к плавающим и ползающим вертикаторам (22%) 
(рис. 2). Это связано с накоплением взвеси орга-
нического вещества, ежегодно поступающего ал-
логенно и формирующегося автогенно в длитель-
но существующих бобровых прудах.

В  русловых прудах на  реках с  высокой пой-
мой среди таксономических групп преобладали 
Cladocera (67% выявленных видов). Доминиро-
вали Copepoda ювенильных стадий, Polyphemus 
pediculus (L., 1761) и Chydorus sphaericus. К субдо-
минантам относились: Eucyclops serrulatus (Fischer, 
1851), Scapholeberis mucronata (O.F. Müller, 1776), 
Euchlanis dilatata, E. lyra Hydson, 1886, Daphnia 
longispina O.F. Müller, 1785. Среди экологических 
групп зоопланктеров преобладали фильтрато-
ры — 35% (12 тонких и 23% грубых фильтраторов) 
и  плавающие и  ползающие вторичные фильтра-
торы, соскребатели и детритофаги — 30% (рис. 2). 
Последние чаще всего встречались в  бобровых 
прудах на реках с низкой поймой (рис. 2). Здесь 
среди таксономических групп зоопланктона в ви-
довом богатстве преобладали ветвистоусые рако-
образные (54%). При отсутствии явных доминан-
тов субдоминантами были науплии и копеподиты 
веслоногих рачков, Euchlanis incisa  Carlin, 1939, 
Chydorus sphaericus. 

В видовом богатстве нежилых и повторно засе-
ляющихся бобрами прудов плавающие и ползаю-
щие вторичные фильтраторы, соскребатели и де-
тритофаги достигали 31 и  27% соответственно. 
В  экологической структуре зоопланктоценозов 
плавающие и ползающие вертикаторы составляли 
15% в  нежилых и  27% в  повторно заселяющихся 
прудах. При общем преобладании ветвистоусых 
ракообразных в таксономической структуре этих 
прудов здесь второе место по видовому богатству 
занимали коловратки. Доминантами нежилых 
и повторно заселяющихся бобрами прудов были 
веслоногие ювенильных стадий. Среди субдоми-
нантов отмечены C. sphaericus, Acroperus harpae 
(Baird, 1834) и Euchlanis dilatata. В новых, сформи-
рованных в этом же году прудах, присутствовали 
свободноплавающие вертикаторы (21%), однако 
на долю фильтраторов (тонких и грубых) прихо-
дилось в сумме 39% видового богатства. Домини-
ровали науплии и  копеподиты веслоногих рако-
образных, Dаphnia longispina и Conochilus unicornis. 
Среди субдоминантов выделены Eucyclops 
serrulatus и Ceriodaphnia megops.

Согласно значениям индекса Серенсена, наи-
более сходна фауна нежилых и повторно заселен-
ных бобрами прудов (рис. 3). Видовой состав зоо
планктона этих водоемов также сходен с фауной 
новых бобровых прудов. Возможно, во всех этих 
случаях идет формирование зоопланктонного со-
общества в новых экологических условиях — либо 
при начале зоогенного влияния на  гидробиоце-
ноз, либо при затухании действия этого фактора. 
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Отдельный кластер представляют многолетние 
пруды на ручьях и пруды на реках с низкой пой-
мой, которые формируются при длительном су-
ществовании значительных разливов и подтопле-
нии больших территорий. Наибольшие отличия 
в  составе зоопланктоценозов отмечены для рус-
ловых прудов на реках с высокой поймой. Здесь 
специфичность условий связана как с  накопле-
нием аллохтонного и автохтонного веществ в бо-
бровых прудах, так и с частичным промыванием 
этих прудов талыми водами в период половодья.

Самые высокие средние показатели числен-
ности и  биомассы зоопланктона отмечены для 
существующих длительное время прудов на ручь-
ях (табл.  1). Высокие значения количественных 
показателей здесь достигаются за  счет Copepoda 
ювенильных стадий (25% общей численности), 
мелких форм ветвистоусых раков (43%) и коловра-
ток (28%). Несколько менее обильны по количе-
ственным показателям зоопланктоценозы прудов 
на реках с низкой поймой, где также образуются 
обширные водоемы, существующие в  ряду лет, 
и  преобладают ювенильные Copepoda (58% об-
щей численности), представители сем. Chydoridae 
(7%) и  коловратки (15%). Зоопланктон прудов 
на реках с высокой поймой большей частью фор-
мируется крупными Cladocera (32% общей чис-

ленности): Dаphnia longispina (16%) и  Polyphemus 
pediculus (16%). Следует отметить, что показатели 
численности и биомассы зоопланктона нежилых 
прудов близки по значениям к таковым на участ-
ках рек, не  подверженных деятельности бобров 
(табл. 1).

Самые высокие индексы видового разнообра-
зия Шеннона и выравненности по Пиелу харак-
терны для многолетних прудов на ручьях и прудов 
на реках с низкой поймой (табл. 1).

Наиболее высокие индексы сапробности от-
мечены для нежилых прудов и  прудов, которые 
вновь заселялись бобрами, хотя весь спектр зна-
чений этого индекса в изученных прудах характе-
ризует β-мезосапробные условия. 

В течение ряда лет нами проводились наблю-
дения за  поселением бобров, сформировавших 
каскад прудов вдоль насыпи бывшей узкоколей-
ной железной дороги. Количественные и  струк-
турные показатели сообществ зоопланктона этих 
прудов значительно различались (табл.  1). Так, 
летом 2022 г. в старом пруду (пруд на ручье мно-
голетний) биомасса почти не  отличалась от  та-
ковой первого пруда, примыкающего к  старому 
и  отделенному от  него плотиной с  переливом, 
однако численность зоопланктеров в  первом  

Рис. 2. Экологические группы зоопланктона бобровых прудов. 1 – свободноплавающие вертикаторы, 2 – плавающие 
и ползающие вертикаторы, 3 – тонкие фильтраторы, 4– плавающие грубые фильтраторы, 5 – плавающие и при-
крепляющиеся к субстрату, поверхностной пленке воды первичные, тонкие и грубые фильтраторы, 6 – плавающие 
первичные, тонкие и грубые фильтраторы, 7 – плавающие и ползающие вторичные фильтраторы, соскребатели и де-
тритофаги, 8 – ползающие, плавающие собиратели, эврифаги, 9 – плавающие активные хищники, эврифаги, 11 – 
плавающие активные хищники. *Группа 10 (плавающие хищники-хвататели с инкудатным типом мастакса) не была 
найдена в исследуемых водоемах. Обозначения типов прудов здесь и на рис. 3 : I ‒ русловые пруды на реках с высокой 
поймой; II ‒ пруды на реках с низкой поймой; III ‒ многолетние пруды; IV ‒ нежилые пруды; V ‒ новые пруды; VI ‒ 
пруды с повторным заселением.
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пруду была выше в 4.9 раза (табл. 1). Зоопланктон 
старого пруда в  2022  г. был представлен боль-
шей частью веслоногими ракообразными — 48% 
по численности и 57% по биомассе, преобладали 
ювенильные Сopepoda. На втором месте по чис-
ленности находились коловратки (30%), хотя 
их  доля в  биомассе была незначительной (2%). 
Среди представителей ветвистоусых отмечены 

Chydorus sphaericus (2% общей численности и 1% 
биомассы), Flavalona costata Sars, 1862 (10% общей 
численности и 12.6% биомассы), Biapertura affinis 
Leydig, 1860 (4% общей численности и  5% био-
массы), Ceriodaphnia megops (4% общей численно-
сти и 6% биомассы), Dаphnia longispina (5% общей 
численности и 3% биомассы).

Рис. 3. Дендрограмма иерархической кластеризации видового состава зоопланктона разных бобровых прудов по ин-
дексу Серенсена. 

Таблица 1. Количественные и структурные показатели зоопланктона бобровых прудов разных типов, каскада 
бобровых прудов и участков рек без зоогенной деятельности в июне 2022 г.

Водные объекты N, тыс.экз./м3 B, мг/м3 Нn, бит/экз. En S

Бобровые пруды разных типов

Русловые пруды с высокой поймой 22.0 ± 4.76 368.95 ± 67.90 1.61 ± 0.12 0.52 ± 0.03 1.76 ± 0.05
Пруды на реках с низкой поймой 65.20 ± 1.0 617.05 ± 5.02 2.64 ± 0.07 0.70 ± 0.03 1.76 ± 0.02
Пруды на ручьях многолетние 137.10 ± 27.60 990.20 ± 244.20 2.31 ± 0.15 0.76 ± 0.03 1.76±0.03
Нежилые пруды 7.0 ± 0.27 26.31 ± 4.97 1.62 ± 0.06 0.63 ± 0.03 2.18 ± 0.03
Новые пруды 14.70 ± 0.99 285.20 ± 8.67 2.05 ± 0.24 0.63 ± 0.18 1.75 ± 0.02
Пруды с повторным заселением 29.0 ± 1.16 352.70 ± 26.0 2.23 ± 0.04 0.64 ± 0.01 2.04 ± 0.01

Каскад бобровых прудов

Старый пруд 20.80 ± 3.60 273.70 ± 20.70 2.97 ± 0.12 0.78 ± 0.03 1.78 ± 0.06
Пруд 1 101.80 ± 17.0 297.60 ± 42.30 1.78 ± 0.02 0.69 ± 0.03 1.83 ± 0.03
Пруд 2 318.80 ± 46.0 2735.50 ± 444.80 2.57 ± 0.06 0.91 ± 0.02 1.64 ± 0.01
Пруд 3 34.60 ± 9.40 208.0 ± 124.40 1.86 ± 0.07 0.80 ± 0.05 1.80 ± 0.08
Новый пруд 18.30 ± 3.20 316.50 ± 29.30 2.30 ± 0.03 0.82 ± 0.15 1.78 ± 0.03

Участки рек без зоогенной деятельности

Реки 6.86 ± 3.95 37.76 ± 22.05 1.43 ± 0.04 0.64 ± 0.04 1.73 ± 0.03
Даны среднее значение и его ошибка. N — численность зоопланктона, B — биомасса зоопланктона, Нn — индекс Шеннона, 
En — индекс Пиелу, S — индекс сапробности по Пантле–Букк.
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Основу биомассы пруда, следующего за  ос-
новным (пруд 1), составляли науплии копепод 
(71% численности, 91% биомассы) и  коловратки 
(26% численности) – Euchlanis dilatata, Keratella 
irregularis (Lauterborn, 1898), Trichotria truncata 
(Whitelegge, 1889), Platyias quadricornis (Ehrenberg, 
1832).

Пруд 2 ограничивался с двух сторон бобровыми 
плотинами, его глубина была ~1 м, что позволяло 
лучше прогреваться водной массе. Здесь отмече-
ны самые высокие количественные показатели 
(табл.  1), бóльшую часть которых приходилось 
на  ветвистоусых раков  — 64% по  численности 
и 89% по биомассе. Наряду с крупными Dаphnia 
longispina основу биомассы составляли мелкие 
представители родов Ceriodaphnia и Chydorus (24, 
49 и  14% соответственно). Одновременно высо-
кой по  численности оставалась доля коловра-
ток  — 28%. По  типу водообмена с  соседними 
прудами второй пруд напоминал русловой, а его 
сообщество — пруды при зоогенном эвтрофиро-
вании (Крылов, 2005), о  чем свидетельствовало 
развитие крупных первичных фильтраторов  — 
Dаphnia longispina. В  пруду 3 отмечены невысо-
кие количественные показатели зоопланктона, 
близкие к старому и первому пруду. Тем не менее, 
здесь по  численности преобладали коловратки 
(54%), по  биомассе  — ветвистоусые раки (79%). 
Среди Cladocera дафнии были единичны, основ-
ную биомассу составляли представители родов 
Ceriodaphnia  (65%) и  Chydorus (13%). В  2022  г. 
на  другой стороне насыпи сформировался но-
вый пруд, и в весенний период здесь преобладали 
веслоногие ювенильных стадий (77% по числен-
ности и  75% по  биомассе). Также в  этот период 
отмечены представители ветвистоусых раков  — 
Dаphnia longispina и  Chydorus sphaericus. В  июне–
июле среди экологических групп преобладали 
первичные фильтраторы (76% общей численно-
сти зоопланктона) и развивались плавающие ак-
тивные хищники, эврифаги (16%), плавающие 

и ползающие вторичные фильтраторы, соскреба-
тели и детритофаги (3%) и вертикаторы (5%).

Если выделять экологические группы зоо
планктона по типу питания, то в каскаде прудов 
от нового пруда к старому идет увеличение доли 
в видовом богатстве вертикаторов и сокращение 
доли первичных фильтраторов (рис. 4).

Самое высокое значение индекса Шеннона, 
которое характеризует олиготрофные условия 
развития сообщества, отмечено для старого пруда. 
Значения индекса Шеннона в  первом и  третьем 
прудах соответствуют эвтрофным условиям (Ан-
дроникова, 1996), второго и нового пруда — ме-
зотрофным. Для рассматриваемых водоемов ха-
рактерна высокая выравненность зоопланктона, 
о чем свидетельствует индекс Пиелу (табл. 1). 

Количественные показатели долго существую-
щих прудов в ряду лет могут изменяться. Так, в пе-
риод наблюдений с  2017 по  2022  гг. численность 
зоопланктона старого пруда находилась в  пре-
делах от  20.8 до  1653.6  тыс. экз./м3, биомасса  — 
от 0.23 до 4.09 г/м3. Широкий диапазон значений 
связан с  множеством факторов среды, но  при 
этом среди таксономических групп по численно-
сти доминировали коловратки и веслоногие раки 
(24–85 и  1–30% соответственно). Веслоногие 
раки в начале лета в основном были представле-
ны ювенильными особями, коловратки  — вида-
ми Polyarthra dolichoptera Idelson, 1925, Synchaeta 
pectinata Ehrenberg, 1832, Euchlanis dilatata, 
Keratella irregularis, Trichotria truncata и  Platyias 
quadricornis. Хотя биомасса может различаться 
в ряду лет, но даже при высоких ее значениях она 
не  формируется крупными дафниями, а  суще-
ствует за счет представителей родов Ceriodaphnia, 
Chydorus и других мелких форм.

Мониторинг экологических групп зоо
планктона старого пруда в  ряду лет показал 
в большинстве случаев преобладание по числен-
ности вертикаторов (группы 1 и 2) (табл. 2).

Рис. 4. Экологические группы зоопланктона каскада бобровых прудов в июне 2022 г. по типу питания. 1 – вертикато-
ры, 2 – первичные фильтраторы, 3 – вторичные фильтраторы, соскребатели, детритофаги, 4 – собиратели, эврифаги, 
5 – хищники. 
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В 2019 и 2021 гг. значительного развития по чис-
ленности достигали тонкие фильтраторы (группа 
3), представленные науплиями Copepoda. По био-
массе доминирующими группами в 2017 и 2022 гг. 
были ползающие, плавающие собиратели, эври-
фаги (группа 8), в  2018 и  2019  гг.  — плавающие 
активные хищники, эврифаги (группа 9). В 2020 
и  2021  гг. по  биомассе преобладали плавающие 
первичные, тонкие и грубые фильтраторы (груп-
па 6), но в бóльшей степени в эту группу входили 
представители рода Ceriodaphnia — 33 и 10.3% об-
щей численности в 2020 и 2021 гг. соответственно.

ОБСУЖДЕНИЕ РЕЗУЛЬТАТОВ
Протекание сукцессионных процессов в  зоо-

планктоценозах малых рек и  влияние на  них зо-
огенного фактора описано в работе А.В. Крылова 
(2005). Классическая сезонная зоогенная сукцес-
сия зоопланктона на  зоогенно трансформиро-
ванных участках рек идет от преобладания весной 
ювенильных веслоногих к  развитию летом круп-
ных ветвистоусых–фильтраторов и  вертикато-
ров, питающихся в толще воды. Этот состав сооб-
ществ во многом сохраняется и в осенний период.

В  целом, за  период мониторинга зоогенных 
водоемов нами (Сиротина, 2019; Сиротин, Си-
ротина, 2022) во многих случаях отмечены те же 
тенденции, что и другими исследователями (Кры-
лов, Завьялов, 1998; Крылов, 2002, 2005, 2008; За-
вьялов и др., 2005; Rosell et al., 2005; Крылов и др., 
2016; Осипов и  др., 2017; Czerniawski et al., 2017; 
Grudzinski et al., 2022), в  частности, повышение 
биомассы и численности зоопланктона в зооген-
но трансформированных водоемах по сравнению 
с  участками, не  подверженными деятельности 
бобра (Сиротина, 2019). Также выявлены измене-
ния видового состава зоопланктона (доминирова-
ние крупных кладоцер), трофической структуры, 

снижение видового разнообразия (Крылов, 2005). 
По мнению А.В. Крылова, бобровые пруды — это 
экотоны, для которых характерно поддержание 
системы на  ранней или  средней сукцессионной 
стадии, что сопровождается, кроме увеличения 
количественных показателей зоопланктона, по-
вышением доли фильтраторов и  вертикаторов, 
питающихся в толще воды. Кроме этого, в первый 
год увеличивается доля организмов, способных 
добывать пищу с субстрата (вторичных фильтра-
торов, фито-, детритофагов и  эврифагов, вер-
тикаторов). По  мере старения прудов доля этих 
экологических групп снижается, их  вытесняют 
крупные ветвистоусые  — первичные фильтрато-
ры. Это связано с тем, что частично взвешенное 
и оседающее на субстрате органическое вещество 
выедается фильтраторами (Крылов, 2005).

Эти закономерности отмечены нами для вновь 
формирующихся прудов и  прудов руслового 
типа на  участках рек с  высокой поймой. Здесь 
весенний паводок повреждает плотину, но  пруд 
восстанавливается бобрами и  функционирует 
в ряду лет. Паводковые воды частично промыва-
ют эти участки русла, и система поддерживается 
на  ранних стадиях сукцессии. В  таких бобровых 
прудах развиваются крупные Dаphnia longispina 
и Polyphemus pediculus. 

Однако для прудов на ручьях и на реках с низ-
кой поймой характерно наибольшее видовое бо-
гатство зоопланктона, преобладание коловраток 
и  ветвистоусых раков среди таксономических 
групп. Кроме ювенильных особей Copepoda, 
обычных для всех прудов, в  числе доминантов 
находятся коловратки и  мелкие ветвистоусые. 
В  многолетних прудах на  ручьях среди экологи-
ческих групп наиболее распространены вертика-
торы, в прудах на реках с низкой поймой — пла-
вающие и  ползающие вторичные фильтраторы, 
соскребатели и детритофаги, что характерно для 

Таблица 2. Доли (%) экологических групп в численности (N) и биомассе (В) зоопланктона старого пруда за пе-
риод исследований

Группа
2017 2018 2019 2020 2021 2022

N В N В N В N В N В N В
1 39.64 7.22 65.72 32.81 22.09 15.20 84.75 29.34 22.92 0.25 0.05 0.01
2 8.11 4.98 0.26 0.53 2.08 0.83 – – 4.06 0.03 23.07 1.42
3 15.31 6.07 – – 33.22 17.79 12.92 21.90 38.54 0.48 11.54 0.23
4 16.75 11.61 15.78 18.82 20.07 18.73 0.86 2.59 10.44 6.17 17.31 16.13
5 – – – – – – – – 2.83 27.04 0.96 16.35
6 0.91 5.59 0.14 1.34 0.69 5.80 0.38 35.63 5.27 33.19 8.65 7.47
7 – – 0.26 0.59 0.73 1.75 0.09 0.57 1.62 0.43 12.50 15.54
8 2.92 40.29 – – 0.35 4.43 – – 1.22 9.64 1.97 24.12
9 15.45 11.52 17.84 45.91 20.42 22.16 0.11 0.78 12.30 21.62 23.95 18.73
11 0.91 12.72 – – 0.35 13.31 0.89 9.19 0.80 1.15 – –

Примечание. “ – ” – экологические группы отсутствовали.

СИРОТИН, СИРОТИНА
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участков водотоков при антропогенном эвтрофи-
ровании. Возможно, это связано с  накоплением 
взвешенного и  оседающего на  дно органическо-
го вещества, количество которого повышается 
по мере старения пруда и не вымывается в усло-
виях паводка. 

Поскольку сообщество зоопланктона, форми-
рующееся в значительных по площади разливах, 
меньше подвержено влиянию паводковых вод, 
промывающих бобровые пруды на реках с высо-
ким руслом, здесь зафиксированы самые высокие 
значения индексов Шеннона и  выравненности 
Пиелу. Это, очевидно, связано с формированием 
более зрелых сообществ зоопланктонных орга-
низмов. В многолетнем ряду наблюдений за пру-
дами на  ручьях в  летний период нами также от-
мечено преобладание по численности коловраток 
и веслоногих рачков, доминирование по числен-
ности среди экологических групп вертикаторов. 

Бобры могут создавать сложные экологические 
комплексы — каскады прудов. При этом сообще-
ства зоопланктона даже связанных между собой 
прудов могут значительно различаться по  своим 
характеристикам и находиться на разных стадиях 
зоогенной сукцессии. 

ЗАКЛЮЧЕНИЕ
Бобровые пруды являются своеобразными 

рефугиумами, в  которых более интенсивно раз-
вивается зоопланктон по  сравнению с  незарегу-
лированными участками. В  прудах разного типа 
формируются различающиеся по  структуре и  ко-
личественным характеристикам сообщества зоо
планктона, наблюдаются особенности протекания 
сезонных и многолетних сукцессий. Во вновь фор-
мирующихся бобровых прудах и в русловых прудах 
с  высокой поймой выявлена характерная при зо-
огенном эвтрофировании трансформация сооб-
ществ с развитием крупных ветвистоусых рачков. 
В многолетних прудах на ручьях и реках с низкой 
поймой развиваются мелкие ветвистоусые и  ко-
ловраточный планктон, что обычно наблюдается 
при антропогенном эвтрофировании. Крупный 
разлив, существующий длительное время, умень-
шает влияние зоогенного фактора и здесь проис-
ходит трансформация сообществ, сходная с  про-
цессами антропогенного эвтрофирования. 
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Structure of Zooplanktocenoses of Water Bodies of Zoogenic Origin of Different Types 
in a Specially Protected Natural Territory

A. L. Sirotin1, *, M. V. Sirotina1, 2

1Kostroma State University, Kostroma, Russia
2“Kologrivsky Les” State Natural Reserve named after M.G. Sinitsyn, Kologriv, Russia

*e-mail: lasirotin@gmail.com

The features of the structure of zooplankton in beaver ponds and the course of successions in zooplanktocenoses 
have been studied in the territory of State Natural Reserve “Kologrivsky Les” named after M.G. Sinitsyn. 
Ponds are divided into groups according to the nature of the watercourse on which they are formed, the height 
of the floodplain, and the duration of existence. The seasonal succession of zooplankton for all types of ponds 
begins with the predominance of juvenile stages of Copepoda. In the summer, in newly formed ponds and 
ponds on rivers with high floodplains, a typical zoogenic transformation of communities is observed occurs 
with the development of large Cladocera. In long-term ponds on streams and rivers with low floodplains, the 
dominance of Rotifera and small Cladocera, characteristic of anthropogenic eutrophication, and the highest 
average values of abundance and biomass, indices of species diversity and evenness were noted.

Keywords: zooplankton, beaver ponds, small rivers, Kologrivsky Les Natural Reserve, succession
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Проведено исследование изменения температуры поверхности моря (ТПМ) на  юго-западном 
шельфе Крыма в 2000–2020 гг. Выявлен характер трендов изменения ТПМ. По характеру измене-
ния среднегодовой температуры моря выделено три периода: 2000–2007, 2008–2013 и 2014–2020 гг. 
Рассмотрено влияние изменения среднегодовой ТПМ на развитие пелагических рыб холодолюби-
вого комплекса на примере черноморского шпрота Sprattus sprattus phalericus (Risso 1826). Выявлены 
изменения основных показателей популяций и их связь с изменением среднегодовой ТПМ. На-
блюдаемое повешение температуры моря отрицательно отразилось на развитии популяции шпро-
та, средний возраст рыб сократился в 1.3 раза, в целом произошло омоложение популяции, умень-
шились средние размеры и масса особей.
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са, уравнения роста
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ВВЕДЕНИЕ
За последние 20 лет экосистема Черного моря 

претерпела заметные структурные и режимные из-
менения, вызванные сочетанием различных фак-
торов, главные из которых — рыболовство (пресс 
промысла) и  изменение климата (потепление). 
Это нашло отражение в видовом составе, размер-
но-массовой и возрастной структурах, численно-
сти, пространственном распределении рыбного 
сообщества (Daskalov et al., 2002; Зуев и др., 2004; 
Шульман и др., 2007; Мельникова, 2011; Шляхов, 
Шляхова, 2011; Goulding et al., 2014).

Известно, что термический режим водного 
объекта регулирует жизненный цикл рыб на всех 
его этапах. Температура поверхности моря опре-
деляет зимние и  весенние миграции рыб, сроки 
и  продолжительность нереста, скорость и  темп 
роста рыб, изменения в  размерно-массовой 
и  возрастной структурах, интенсивность пита-
ния. Известно (Яблоков, 1987; Sinovčič, 2004; 
Froese, 2006), что один из основных показателей 

Сокращения: ТПМ — температура поверхности моря.

состояния популяций и  степени их  благополу-
чия — размерно-возрастная структура, отражаю-
щая такие важные процессы жизнедеятельности, 
как скорость роста и  увеличение размеров осо-
бей, интенсивность их воспроизводства, уровень 
смертности, скорость смены поколений. Размер-
но-возрастная структура зависит и от внутренних 
особенностей популяции, и от воздействия внеш-
них климатических (температурных) факторов 
(Bellido et al., 2000; Зуев, Мельникова и др., 2004; 
Гирагосов и др., 2006; Мельникова, 2017; Шеста-
ков, 2021). 

По  мнению многих исследователей (Полон-
ский и  др., 2000; Кляшторин, Любушкин, 2005; 
Oguz, 2005; Панов и  др., 2020; Смирнова и  др., 
2021), один из  главных факторов, влияющих 
на  состояние пелагической экосистемы,  — кли-
матический и, прежде всего, изменение темпе-
ратуры. Температура определяет интенсивность 
циркуляции водных масс и  тем самым влияет 
на  продукционные процессы различных трофи-
ческих уровней.

ИХТИОЛОГИЯ
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Актуальность исследования определяется 
необходимостью прогнозирования изменений 
ресурсного потенциала северо-западной части 
Черного моря с  учетом климатического факто-
ра. При этом изучение связи размерно-массовых 
и  возрастных характеристик пелагических рыб 
с температурными параметрами среды обитания 
играет важную роль при составлении краткосроч-
ных и  долгосрочных оценок изменения состоя-
ния промысловых популяций и  разработке мер 
для долгосрочной рациональной эксплуатации 
водных ресурсов.

Цель работы  — определить изменения харак-
теристик роста особей и  параметров популяции 
черноморского шпрота, обитающего на  юго-за-
падном шельфе Крыма, с  учетом воздействия 
температурного фактора в 2000–2020 гг.

МАТЕРИАЛ И МЕТОДЫ ИССЛЕДОВАНИЯ
Материалом для проведения исследований 

послужил черноморский шпрот Sprattus sprattus 
phalericus (Risso, 1826) из  траловых уловов (рыба 
была уже неживая) промысловых судов типов 
СЧС (средний черноморский сейнер) и  МРТК 
(малый рыболовный траулер кормового трале-
ния) с  юго-западного шельфа Крыма (рис.  1). 
Материал по  черноморскому шпроту собирали 
в нерестовый сезон (ноябрь–март).

Во  всех расчетах использовали стандартную 
длину (SL) тела рыб (от  начала рыла до  конца 
позвоночника), погрешность измерений 0.1  см. 

При  изучении размерной структуры результа-
ты индивидуальных измерений группировали 
по размерным классам с интервалом длины 0.5 см. 
Для оценки возрастной структуры улова исполь-
зовали размерно-возрастной ключ (Мельникова, 
2011). Среднюю длину и средний популяционный 
возраст определяли как среднее взвешенное зна-
чение размерных (возрастных) групп.

Возраст рыб определяли по отолитам, согласно 
стандартным методикам (Правдин, 1966). 

При описании линейного и  массового роста 
применяли уравнения Берталанфи (Bertalanffy, 
1938; Рикер, 1979): 

L L e W W ek t t k t t b
= −( ) = −( )∞

− −
∞

− −1 1( ) ( ) ,0 0и (1)

где L∞ – асимптотическая длина; W∞ – асимпто-
тическая масса; k — константа скорости роста; 
t0 – возраст рыбы, когда ее длина и масса в рас-
сматриваемой модели равны нулю; b  — показа-
тель степени зависимости “масса–длина”.

Индексы роста линейных (ϕ) и  массовых (ϕ′) 
показателей рассчитывали по  формулам (Pauly 
et al., 1988): 

ϕ = lgk + 2lgL∞; ϕ′ = lgk + (2lgW∞)/3.       (2)

Размерно-массовые соотношения находили 
по формуле: 

W = aSLb,                                    (3)

Рис. 1. Карта-схема Черного моря (п-ов Крым), штриховкой дан район исследования.
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МЕЛЬНИКОВА, МЕЛЬНИКОВ

где W  — общая масса тела, г; SL  — стандартная 
длина рыбы, см; а  — коэффициент, связанный 
с формой тела; b — показатель роста (показатель 
аллометрического роста).

Информация о температуре воды в районе ис-
следования получена из Севастопольского центра 
по гидрометеорологии и мониторингу окружаю-
щей среды, также дополнительно ТПМ в районе 
исследования определяли, используя спутнико-
вые данные.2 

Достоверность различий средних показателей 
по длине, массе рыб, возрастному составу попу-
ляций определяли с помощью t-критерия Стъю-
дента. Достоверность линий трендов рассчиты-
вали с  помощью критерия Пирсона χ-квадрат. 
Нормальность распределений эксперименталь-
ных данных оценивали методом Шапиро–Уилка. 

Математическую обработку результатов про-
водили с  помощью программ Microsoft Excel v. 
5.0, Statistica v. 6.0, SigmaPlot v. 12.5, Surfer v. 13.0.

РЕЗУЛЬТАТЫ ИССЛЕДОВАНИЯ
Температура воды. Температура воды  — важ-

ный показатель, определяющий продуктивность 
всех компонентов экосистемы Черного моря, 
включая развитие рыб. Многолетняя изменчи-
вость ТПМ за последние два десятилетия (2000–
2020  гг.) характеризовалась значительной вари-

2 Global Sea Temperature, 2020. http://blacksea-map.ru/
sst/doc/start.html (23.11.2022)

абельностью среднегодовых значений. Общую 
направленность многолетних изменений, ин-
тенсивность и амплитуду изменений среднегодо-
вых температурных характеристик поверхности 
моря в  рассматриваемый период иллюстрирует 
рис. 2. Из линии тренда видно, что за последние 
20  лет наблюдалась общая тенденция повыше-
ния среднегодовых значений ТПМ по сравнению 
со  средней многолетней. Получена (уравнение 
тренда на  рис. 2) средняя скорость повышения 
ТПМ за 20 лет в прибрежных водах юго-западно-
го Крыма (k = 0.055 ± 0.017°C/год). Отличие угла 
наклона тренда от нуля статистически достоверно 
(t-критерий, p >95%). Расчеты, проведенные с ис-
пользованием теста Шапиро–Уилка, подтвер-
дили нормальность отклонения среднегодовых 
значений температуры от линии тренда (тест SW,  
n = 21, α = 0.05). Экспериментальные данные из-
менения ТПМ статистически не отличаются от те-
оретической линии тренда (критерий χ2, α <0.05).

Анализ изменений ТПМ показывает, что ус-
ловно 20-летний период можно по характеру из-
менения температуры разбить на  три периода: 
период I (2000–2007 гг.), когда линия, отобража-
ющая изменения среднегодовой ТПМ, распола-
галась почти во  все годы ниже, и  среднегодовая 
ТПМ (15.2 ± 0.208°C) была на  0.3°C ниже, чем 
средняя за 20 лет (15.5 ± 0.128°C), амплитуда ко-
лебаний температуры была наибольшей — 1.5°C; 
период II (2008–2013  гг.), когда линия, отобра-
жающая изменения среднегодовой ТПМ, почти 
ежегодно колебалась в положительную и отрица-

Температура, °С

Год

R2 = 0.4
y = 0.055x + 14.936

1

2

3

Рис. 2. Изменения среднегодовой температуры воды (Tср) за период с 2000 по 2020 гг. (1), среднеквадратические от-
клонения, линия тренда (2), среднемноголетняя ТПМ за период исследования (3).

http://blacksea-map.ru/sst/doc/start.html
http://blacksea-map.ru/sst/doc/start.html
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тельную сторону от средней двадцатилетней тем-
пературы, среднегодовая ТПМ (15.7 ± 0.190  °С) 
в этот период была на 0.2 °С выше относительно 
средней за  20  лет. Также размах колебаний тем-
пературы снижался до  1.4  °С; период III (2014–
2020 гг.), в этот период линия, отображающая из-
менения среднегодовой ТПМ, находилась (кроме 
2017 г.) выше, среднегодовая ТПМ (15.9 ± 0.48 °С) 
была на 0.3 °C выше, чем средняя за весь период 
наблюдений. На  фоне общего повышения ТПМ 
размах колебаний в  этот период уменьшился 
до 1.1 °C (табл. 1). 

Для рассматриваемых временных периодов 
также были найдены линии трендов, которые по-
зволили определить среднегодовые усредненные 
изменения ТПМ. Уравнения линий трендов при-
ведены в табл. 1. Из уравнения трендов видно, что 
самый большой коэффициент при параметре “х” 
k = 0.114 °С/год, характеризующий угол наклона 
линии тренда, наблюдается в 2014–2020 гг. В этот 
период повышение среднегодовой ТПМ было 
наибольшим. Усредненное повышение ТПМ воз-
росло с 0.231 °С (период I) до 0.684 °С (период III) 
(табл. 1). Повышение ТПМ в течение периода III 
было значительнее, чем в  периоды II и  I (в  2.2–
3.0  раза), т.  е. в  последние годы (2014–2020  гг.) 
повышение ТПМ происходит более высокими 
темпами.

Для выявления связи тенденций изменения 
температурного режима морской среды на юго-за-
падном шельфе Крыма и особенностей развития 
рыб холодолюбивого комплекса было проведено 
сопоставление изменений среднегодовых значе-
ний температуры воды (как в целом за последние 
20  лет, так и  отдельно по  периодам (2000–2007; 
2008–2013 и 2014–2020 гг.)) с параметрами роста 
черноморского шпрота. 

Размерно-массовая структура. В  исследован-
ный период (2000–2020  гг.) промысловую часть 
популяции шпрота представляли рыбы дли-
ной 5.0–11.0 см. В ее основе были особи длиной 
6.0–8.0  см (69.1%). Рыбы длиной  >9.0  см встре-
чались единично. Средняя длина рыбы в  иссле-
дуемый период достигала 6.5 ± 0.782 см, средняя 
масса  — 3.08 ± 0.705  г, средний возраст  — 1.2 ±  
± 0.413 (табл.  2). При изучении динамики раз-
мерно-массовой структуры использовали пока-
затели по  длине и  массе шпрота, усредненные 
за  отдельные периоды  — 2000–2007, 2008–2013 
и 2014–2020 годы (табл. 2). Размерное распределе-
ние рыб каждого из возрастных классов в каждом 
из  исследуемых временных периодов достовер-
но нормальное (тест SW, n = 100 ÷ 500, α = 0.05). 
На протяжении последних 20 лет размерно-мас-
совая структура черноморского шпрота не  оста-
валась постоянной (табл. 2). В рассматриваемые 

Таблица 1. Основные показатели изменения ТПМ для исследуемых периодов

Параметр
Период исследования

I II III
Tср, °C 15.2 ± 0.208 15.7 ± 0.190 15.9 ± 0.148
Min–max, °C 14.4–15.9 15.0–16.4 15.3–16.4
Повышение T за год, °С/год 0.033 0.044 0.114
Усредненное повышение T за период исследования, °C 0.231 0.308 0.684
Уравнения трендов y = 0.033х + 15.0 y = 0.044х + 15.41 y = 0.114х + 15.44

Примечание. Tср ‒ среднегодовая температура. В уравнениях линий трендов “x” – текущий номер года в исследуемый период. 
Здесь и в табл. 2: период I — 2000–2007, период II — 2008–2013, период III — 2014–2020. 

Таблица 2. Динамика возрастной и размерно-массовой структур черноморского шпрота в 2000–2020 

Параметр
Период исследования

I II III

Усредненная T, °С 15.2 ± 0.208 15.7 ± 0.190 15.9 ± 0.148
Доля, %:

годовиков 62.8 ± 5.644 84.13 ± 2.356 93.3 ± 1.438
двухгодовиков 34.7 ± 5.278 15.6 ± 1.441 6.6 ± 2.070
трехгодовиков 2.5 ± 1.761 0.27 ± 0.433 0.1 ± 0.286

Средний возраст, год 1.4 ± 0.482 1.16 ± 0.181 1.07 ± 0.232
Средняя длина, см 7.2 ± 0.903 6.4 ± 0.752 6.0 ± 0.324
Средняя масса особи, г 3.65 ± 0.863 2.82 ± 0.622 2.76 ± 0.513
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периоды прослеживается тенденция снижения 
средней длины и  массы шпрота. Средняя дли-
на рыбы за  период (2000–2020  гг.) достовер-
но уменьшилась в  1.2  раза (с  7.2 ± 0.903  см до 
6.0 ± 0.324 см) (t-критерий, p >95%), средняя мас-
са — в 1.32 раза (с 3.65 ± 0.863 г до 2.76 ± 0.513 г) 
(t-критерий, p >95%). Снижение размеров и мас-
сы особенно четко проявилось в последнее годы 
(2014–2020  гг.). Анализ размерно-возрастной 
структуры показал, что это связано с относитель-
ным увеличением (в 1.5 раза) доли мелких особей 
в стаде (t-критерий, p >95%).

Зависимость массы от длины тела хорошо ап-
проксимируется следующими уравнениями: для 
2000–2007 гг. — W = 0.0085SL2.95; 2008–2013 гг. — 
W = 0.009SL2.82; 2014–2020  гг. — W = 0.0102SL2.78 
(табл.  3). Невысокие показатели степени b  <3 
свидетельствуют, что среднегодовая длина шпро-
та в процессе развития увеличивается несколько 
быстрее, чем среднегодовые поперечные разме-
ры, то  есть рыба, имеющие большую длину, ха-
рактеризуется более вытянутой формой и  более 
медленным темпом наращивания массы. При 
этом степени b в этих уравнениях последователь-
но уменьшаются от периода I до периода III. Учи-
тывая связь параметра b с упитанностью (Bagenal, 
Tesch, 1978, Рикер, 1979), можно констатировать, 
что наименьшее значение показателя степени b 
у шпрота в 2014–2020 гг. при самой высокой ТПМ 
15.9 °С свидетельствует о снижении упитанности 
черноморского шпрота с  повышением темпера-
туры. 

Асимптотическая масса W∞ черноморского 
шпрота с  увеличением температурных показа-

телей ТПМ от  15.2  °C (2000–2007  гг.) до  15.9  °C 
(2014–2020 гг.) уменьшилась в 1.4 раза (табл. 3).

Рост рыбы. Рост рыб тесно связан с  темпе-
ратурой окружающей среды, что проявляется 
в  изменчивости параметров уравнениях роста 
Берталанфи. В  составленных уравнениях роста 
Берталанфи для популяции шпрота коэффициент 
k, характеризующий скорость линейного и  мас-
сового роста, оказался самым низким (k = 0.311) 
в  2014–2020  гг. при ТПМ 15.9°C, по  сравнению 
с другими периодами (табл. 2, 3). Уменьшение ко-
эффициента k в периоды, характеризующиеся бо-
лее высокими среднегодовыми ТПМ, свидетель-
ствует об  отрицательном влиянии температуры 
на скорость роста шпрота. Это можно объяснить 
тем, что шпрот бореально-атлантический реликт 
и относится к холодолюбивым видам. 

Черноморский шпрот в  исследуемый период 
при более высокой среднегодовой температуре 
15.9  °C (2014–2020  гг.) достигает 80%-ной пре-
дельной длины 9  см в  возрасте 5  лет, при более 
низкой температуре 15.2  °C (2000–2007  гг.) — 
в более раннем возрасте (3–3.5 года) (рис. 3). Со-
ответственно, значения индексов линейного (φ) 
и  массового (φ′) роста у  черноморского шпрота 
уменьшаются и достигают наименьших значений 
φ = 1.576, φ′ = 0.095 в период 2014–2020 гг. с более 
высокой ТПМ (табл. 2, 3). 

Получены зависимости предельной длины L∞ 
от  среднегодовой ТПМ в  исследуемые периоды 
(рис. 4). Среднее значение асимптотической дли-
ны за 2000–2020 гг. было 11.2 ± 0.582 см. Анализ 
линий трендов показал, что асимптотическая 
длина шпрота за  исследуемый период 2000–
2020  гг. уменьшалась (рис. 4). Выявлена отрица-
тельная корреляционная связь между изменени-
ями L∞ и ТПМ (r = –0.86, p <0.001). Наибольшую 
скорость уменьшения наблюдали в период 2014–
2020  гг. (угол наклона тренда k = –0.15  см/год)  
по  сравнению с  2000–2007 и  2008–2013  гг.  
(k = –0.13 и  k = –0.14  см/год соответственно) 
(рис. 4).

Согласно результатам анализа показателей ли-
нейного L∞, k, φ и массового φ′ роста, повышение 
ТПМ отрицательно сказывается на  состоянии 
популяции черноморского шпрота  — скорость 
роста замедляется, рыба мельчает.

Возрастная структура. Черноморский шпрот 
относится к  числу короткоживущих видов рыб. 
Максимальная продолжительность его жизни 
у  крымского побережья не  превышает трех лет, 
средняя  — полтора года. Вследствие этого воз-
растная структура черноморского шпрота доста-
точно быстро реагирует на  изменение условий 
среды.

В период исследований наряду с изменениями 
размерно-массовых характеристик шпрота, изме-
нялась и возрастная структура. Возрастной состав 

Таблица 3. Параметры уравнений линейного и массо-
вого роста черноморского шпрота 

Параметр
Период исследования
I II III

L∞ 11.5 11.3 11.0
k 0.345 0.321 0.311
t0 –1.123 –0.85 –0.53

W∞ 11.441 9.026 8.011
φ 1.659 1.613 1.576
φ′ 0.243 0.144 0.095
a 0.0085 0.009 0.0102
b 2.95 2.82 2.78

R2 0.90 0.86 0.85
Примечание. L∞ – асимптотическая длина; W∞ – асимпто-
тическая масса; k — константа скорости роста; t0 – возраст 
рыбы, когда ее длина и масса в рассматриваемой модели рав-
ны нулю; b — показатель степени зависимости масса–длина; 
а — коэффициент, связанный с формой тела.

МЕЛЬНИКОВА, МЕЛЬНИКОВ
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популяции шпрота у крымского побережья пред-
ставлен тремя годовыми классами (поколения-
ми): годовиками, двух- и трехгодовиками. Четы-
рехгодовики встречались единично и  не  каждый 
год (табл. 2). 

Наиболее многочисленный возрастной класс  —  
годовики. В среднем за весь период исследований 
2000–2020  гг. их  доля достигала 80.1%, увеличи-
ваясь с повышением среднегодовой ТПМ от 62.8 
(2000–2007  гг.) до  93.3% (2014–2020  гг.). Второй 
по  численности возрастной класс  — двухгодо-
вики; их  доля в  популяции в  среднем за  2000–
2020  гг. не  превышала 19.0%, варьируя от  34.7% 
(2000–2007  гг.) до  6.6% (2014–2020  гг.). На  трех-
годовиков приходится лишь ~1% общей числен-
ности.

Средний возраст черноморского шпрота в це-
лом за  весь период исследований был 1.2  года. 
Исследования показали, что с  возрастанием 
среднегодовой ТМП средний возраст снизился 
с  1.4 (2000–2007  гг.) до  1.07  года (2014–2020  гг.), 
в среднем за весь период — в 1.3 раза (табл. 2).

В  целом за  период 2000–2020  гг. произошло 
сокращение относительной численности трехго-
довиков в 25 раз (t-тест α <0.05, p >95%,), двухго-
довиков — в >5 раз и возрастание относительной 
численности годовиков в 1.5 раза (t-тест α <0.05, 

p  >95%,). Отсюда следует, что изменения воз-
растной структуры шпрота выразились в  после-
довательном снижении доли старших возрастов 
и увеличении младших. Таким образом, на фоне 
наблюдаемого потепления (увеличения ТПМ) 
происходит омолаживание популяции шпрота, 
что ведет в целом к уменьшению средних разме-
ров и массы особей.

ОБСУЖДЕНИЕ РЕЗУЛЬТАТОВ
Относительная холодолюбивость шпрота 

определила изменение его биологического ритма 
в Черном море и обусловила размножение в позд-
неосенние и зимние месяцы. Проведенные ранее 
исследования (Гирагосов и  др., 2006; Климова 
и  др., 2021) показали, что более половины всех 
индивидуальных икрометаний шпрота на юго-за-
падном шельфе Крыма приходится на  темпера-
турный интервал 8–9°С. Эта особенность икро-
метания шпрота сохранилась и  в  исследуемый 
период (Мельникова, 2017).

Следует отметить, что для размерно-массовой 
и  возрастной структур вида характерна как по-
пуляционная, так и пространственно-временная 
специфичность, вызванные тем, что биологиче-
ские показатели вида меняются в  соответствии 
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Рис. 3. Рост черноморского шпрота, обитающего в прибрежных водах юго-западного Крыма. 1 – 2014–2020 гг.; 2 – 
2008–2013 гг.; 3 – 2000–2007 гг.
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с  изменениями среды обитания (Никольский, 
1974; Bellido et al., 2000; Sinovčič, 2004; Froese, 
2006; Goulding et al., 2014). Вследствие этого, 
с  учетом тенденций климатических изменений, 
анализ временной изменчивости размерно-мас-
совой и возрастной структур рыб позволяет выя-
вить направления адаптивных изменений биоло-
гических параметров вида.

Проведенные исследования показали, что 
в 2000–2020 гг. среднегодовая ТПМ повышалась 
в среднем со скоростью 0.055°C/год. Это отрази-
лось на  изменении размерно-массовых параме-
тров холодолюбивого шпрота. Как и ранее (Зуев 
и  др., 2002), в  наших исследованиях максималь-
ная продолжительность жизни шпрота у  крым-
ского побережья ≤3  года, средняя  — 1.5. При 

R2 = 0.33
y = –0.1286x + 11.954

R2 = 0.32
y = –0.14x + 11.773

R2 = 0.55
y = –0.15x + 11.529

L∞

10.0

11.0

12.0

13.0

14.0

10.0

11.0

12.0

13.0

14.0

10.0

11.0

12.0

13.0

14.0

2000 2001 2002 2003 2004 2005 2006 2007

2008 2009 2010 2011 2012 2013

2014 2015 2016 2017 2018 2019 2020
Год

(а)

(б)

(в)

Рис. 4. Изменение асимптотической длины черноморского шпрота в 2000–2020 годы: а — 2000–2007 гг., б — 2008–
2013 гг., в — 2014–2020 гг. Точками показаны расчетные значение L∞ соответствующего года.
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этом, в 2000–2020 гг. у шпрота отмечено сниже-
ние среднего возраста, средней длины и средней 
массы в 1.3, 1.2 и в 1.32 раза соответственно.

Анализ литературных данных показал, что 
аналогичная тенденция изменения длины шпро-
та наблюдали и в других регионах Черного моря. 
Так, если в  1991  г. минимальная длина шпро-
та в  уловах из  восточных районов Черного моря 
достигала 7.2  см, то  в  2002–2003  гг.  — 6.4  см; 
в 2006–2008 гг. в западной части Черного моря — 
6.0 см, в 2014 г. — 5.5 см и в 2017–2019 гг. — 4.5 см 
(Sahin, 1999; Satilmis et al., 2014; Yankova et al., 
2011, Özsandıkçı, 2020; Dagtekin et al., 2022). Та-
ким образом, за 20 лет длина шпрота, встречаемая 
в  черноморских уловах, сократилась в  1.6  раза, 
увеличилась доля младших возрастных групп, что 
отмечено и в наших исследованиях.

Заметное изменение в  возрастной структуре 
промыслового стада шпрота в  1996–2012  гг. от-
мечали В.Д. Дахно и О.А. Перевалов (2013). Они 
установили, что в 1996–2000 гг. в мае–июне доми-
нировали двух–четырехлетки, в  2001–2012  гг.  — 
двух–трехлетки, в отдельные годы — сеголетки–
двухлетки. Тенденция снижения средней длины 
и  массы наиболее многочисленных возрастных 
групп (от сеголетков до трехлеток) особенно чет-
ко проявляется в  последнее десятилетие. По  на-
шему мнению, это указывает на  ухудшение ус-
ловий обитания популяции шпрота, в частности, 
на  ухудшение условий нагула холодолюбивого 
шпрота, поскольку интенсивный прогрев при-
брежных мелководий моря в летний период при-
водит к  существенному сокращению нагульного 
ареала, усилению пищевой конкуренции с  тепло-
любивым комплексом рыб, увеличению численно-
сти хищных рыб теплолюбивого средиземномор-
ского комплекса (ставриды, луфаря) и конкурента 
в питании хамсы.

По  данным Т.И. Глущенко (2011), в  рационе 
рыб старших возрастных групп в  2009–2010  гг. 
практически отсутствовали холодолюбивые ор-
ганизмы, представлявшие категорию “основной 
пищи” в  предыдущие годы. По  нашим данным 
(табл. 1), в 2008–2013 гг. среднегодовая ТПМ воз-
росла по  сравнению с  предыдущим периодом 
2000–2007  гг. на  0.5°С. Возможно, это отрица-
тельно сказалось на организмах холодолюбивого 
комплекса, о которых указывала Глущенко (2011), 
и  на  состоянии популяции холодолюбивого 
шпрота.

В  работе (Шляхов, Шляхова, 2011) показа-
на тенденция к  прогрессирующему снижению 
средней массы особей шпрота в  траловом про-
мысле от  1976–1980  гг. к  современным годам 
(2005–2009  гг.). Для характеристики массового 
роста шпрота вычислены параметры зависимости 
“масса–длина”. В 1976–1980 гг. степенной коэф-
фициент b был в среднем более трех (при средне-

месячных значениях 2.96–3.28). В  1990–1994  гг. 
значения коэффициента b варьировали в  более 
широком диапазоне — от 2.80 до 3.45, а в 2005–
2009  гг. его среднемесячные значения уменьши-
лись и стали <3.00.

Уменьшение параметра b в соотношении “мас-
са–длина” при повышении ТПМ регистрировали 
также в южных и западных районах Черного моря. 
Так, в 1991 г. в юго-восточной части Черного моря 
у шпрота наблюдали положительный аллометри-
ческий рост — b = 3.46 (Sahin, 1999). В дальней-
шем (2002–2003 гг.) с повышением ТПМ умень-
шился параметр роста  — b = 3.00 (Satilmis et al., 
2022). В  2004–2005  гг. авторы работы (Kalayci et 
al., 2007) отмечали отрицательный аллометриче-
ский рост  — b = 2.87. В  2006–2008  гг. в  болгар-
ских водах Черного моря Янкова (Yankova et al., 
2011) показала дальнейшее уменьшение этого 
параметра (b = 2.73), что свидетельствует о  сни-
жении упитанности. Приведенные выше данные, 
характеризующие состояние популяции шпрота, 
согласуются с  нашими оценками для периодов 
2000–2007 и 2008–2013 гг. Среди множества фак-
торов, способных повлиять на размерную и мас-
совую структуры уловов шпрота, авторы указыва-
ли на климат, кормовую базу и рыболовство, хотя 
следует отметить, что эти факторы взаимосвяза-
ны. Также, по мнению авторов, наибольшее воз-
действие первых двух факторов (климата и  кор-
мовой базы) может проявляться в массовом росте, 
сезонной и межгодовой динамике его показателей 
(средней массы особей, жирности и  упитанно-
сти), а последнего (рыболовства) – в изменениях 
размерной (и возрастной) структуры уловов. Все 
эти результаты подтверждают полученные нами 
выводы об  отрицательном влиянии повышения 
ТПМ, наблюдаемого в  последние годы, на  био-
логическое состояние популяции черноморского 
шпрота — скорость роста замедляется, рыба мель-
чает.

ЗАКЛЮЧЕНИЕ
Выявлен характер трендов изменения ТПМ 

на юго-западном шельфе Крыма. В среднем за пе-
риод 2000–2020  гг. ТПМ повышалась со  скоро-
стью 0.055°C/год. Показано, что 20-летний пери-
од по характеру изменения ТПМ можно разбить 
на три периода: 2000–2007, 2008–2013 и 2014–2020. 
Наблюдаемое повышение среднегодовой ТПМ 
отрицательно сказалось на  росте черноморского 
шпрота, относящегося к  холодолюбивому ком-
плексу рыб. Так, в период 2014–2020 гг. по срав-
нению с  периодом 2000–2007  гг. средняя длина 
черноморского шпрота уменьшилась в  1.2  раза, 
средняя масса  — в  1.32  раза, средний возраст  — 
в  1.3  раза, снизились значения индексов линей-
ного и массового роста. Выявлена отрицательная 
корреляционная связь (r = –0.86) между измене-
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нием ТПМ и предельной длиной. В 2000–2020 гг. 
на  фоне наблюдаемого потепления происходило 
снижение в популяции шпрота доли старших воз-
растных групп и  увеличение младших, средний 
возраст популяции шпрота сократился в 1.3 раза 
(с  1.4 до  1.07  года). В  целом, произошло омоло-
жение популяции шпрота, уменьшились средние 
размеры и масса особей.
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Influence of Sea Surface Temperature Changes on the Development of Sprat  
(Sprattus sprattus phalericus) (Pisces: Clupeidae) Living  

on the South-Western Shelf of Crimea
E. B. Melnikova1, *, A. V. Melnikov2, **

1Institute of Natural and Technical Systems, Sevastopol, Crimea 
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A study of changes in sea surface temperature (SST) on the South-Western shelf of the Crimea in 2000–
2020 was conducted. The equations of trends in the change of SST are found. It is shown that according 
to the nature of changes in the average annual sea temperature, three periods can be divided: 2000–2007, 
2008–2013 and 2014–2020. The influence of changes in the average annual SST on the development of 
pelagic fish of the cold-waters complex (on the example of the Black Sea sprat) is considered. Changes in 
the main parameters of populations and their relationship with the change in the average annual SST were 
found. It was found that the observed increase in sea temperature negatively affected the development of the 
sprat population, the average age of the population decreased by 1.3 times, in general, the population was 
rejuvenated, the average size and weight of individuals decreased.
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СПОСОБНОСТЬ БРЮХОНОГИХ МОЛЛЮСКОВ оз. БАЙКАЛ 
К ПОГЛОЩЕНИЮ И ВЫВЕДЕНИЮ ЧАСТИЦ МИКРОПЛАСТИКА 
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Исследования загрязнения оз. Байкал частицами микропластика начаты совсем недавно. Почти все 
работы сосредоточены на оценке загрязнения поверхностных вод, однако влияние микропласти-
ка на байкальские организмы остается неизученным. В лабораторных условиях проведен экспери-
мент с участием трех видов брюхоногих моллюсков — палеарктических Lymnaea stagnalis (L., 1758) 
и Radix auricularia (L., 1758) и байкальского эндемика Benedictia baicalensis (Gerstfeldt, 1859). В экс-
перименте использовали два типа микропластика: фрагменты полистирола и волокна полиэстера, 
приготовленные самостоятельно в лабораторных условиях. Частицы пластика вместе с кормовой 
смесью размещали в аквариумах с моллюсками. В результате эксперимента получено 386 препа-
ратов с  экскрементами моллюсков (144 препарата для Radix auricularia, 176 для Lymnaea stagnalis 
и 67 для Benedictia baicalensis). Эксперимент с последним видом проводили только с фрагментами 
микропластика. Все препараты анализировали по степени флуоресценции. Данные статистически 
обрабатывали с  использованием коэффициента ранговой корреляции Спирмена. Выявлено, что 
моллюски исследованных видов способны поглощать частицы микропластика и выводить их из ор-
ганизма. Скорость выведения частиц микропластика из организма моллюска может носить видо-
специфичный характер, а также зависит от морфологической структуры частиц микропластика.

Ключевые слова: микропластик, брюхоногие моллюски, волокна микропластика, фрагменты микро-
пластика, загрязнение воды, оз. Байкал 
DOI: 10.31857/S0320965224030098, EDN: ZPKIQE

Озеро Байкал занимает первое место по  объ-
ему воды среди всех пресноводных озер мира, 
в нем сосредоточено ~20% всех запасов пресной 
озерной воды. Однако озеро подвергается высо-
кой антропогенной нагрузке, и воды озера загряз-
нены микропластиком. Изучение загрязнения 
оз.  Байкал частицами микропластика началось 
совсем недавно  — первые исследования были 
проведены в  2015  г. (Meyer et al., 2022), а  пер-
вые опубликованные данные появились лишь 
в 2020 г. (Karnaukhov et al., 2020). Загрязнение вод 
оз. Байкал микропластиком, вероятно, сопоста-
вимо с загрязнением Великих американских озер, 
хотя количество населения, проживающего вбли-
зи последних, превышает таковое в водосборном 
бассейне оз. Байкал почти в  10  раз (Il’ina et al., 
2021). Наблюдения, проведенные на  оз. Байкал, 
сосредоточены на  количественных оценках за-

грязнения поверхностных вод и  касаются толь-
ко летнего периода, за исключением единичного 
исследования льда озера (Karnaukhov et al., 2022). 
Накопление частиц микропластика в  донных 
отложениях и  влияние частиц на  жизнедеятель-
ность различных групп гидробионтов исследова-
ны слабо (в основном неопубликованные данные 
и  тезисы). Поскольку в  водоемах частицы ми-
кропластика концентрируются именно в донных 
отложениях, наибольшей опасности подвержены 
бентосные беспозвоночные, такие как моллюски, 
ракообразные, личинки амфибиотических насе-
комых (Annenkov et al., 2021; Moore et al., 2022). 
При этом, многие бентосные организмы исполь-
зуют как модельные объекты и  индикаторы раз-
личных типов загрязнений (Климова и др., 2020; 
Ehlers et al., 2020). 

ВОДНА Я ТОКСИКОЛОГИЯ
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В  оз. Байкал насчитывают ~150 видов брю-
хоногих моллюсков, из них 117 эндемики (Руси-
нек и  др., 2012). Брюхоногие моллюски в  озере 
представляют одну из доминантных по биомассе 
и  субдоминантную по  численности группу орга-
низмов (Русинек и др., 2012). Учитывая это, цель 
настоящей работы — изучить процессы поглоще-
ния и выведения частиц микропластика с разной 
морфологической структурой (фрагменты по-
листирола и  волокна полиэстера) тремя видами 
брюхоногих моллюсков.

В  лабораторных экспериментах использовали 
следующих брюхоногих моллюсков-соскреба-
телей: широко распространенных в  Палеаркти-
ке Radix auricularia (L., 1758) и  Lymnaea stagnalis  
(L., 1758), а  также байкальского эндеми-
ка Benedictia baicalensis (Gerstfeldt, 1859). Вид  
R. auricularia населяет открытую литораль 
оз. Байкал совместно с байкальскими эндемика-
ми (Schniebs et al., 2022), L. stagnalis встречается 
в  мелководных заливах озера. Данные виды вы-
браны из-за сходных стратегий питания, а  так-
же достаточно крупных размеров, удобных для 
проведения лабораторных экспериментов. В  ис-
следовании участвовало по 20 особей моллюсков  
R. auricularia и L. stagnalis, их разделяли на две рав-
ные группы (по 10 особей) для участия в экспери-
ментах с двумя разными типами микропластика, 
моллюски B.  baicalensis (13 особей) участвовали 
в эксперименте только с фрагментами микропла-
стика. Моллюсков первых двух видов собирали 
вручную в летнее время (июнь 2021 г.): R. auricularia 
у береговой линии в районе пос. Большие Коты 
(Южный Байкал), L. stagnalis у  береговой линии 
в заливе р. Ангара (в районе пос. Молодежный). 
Моллюсков B. baicalensis ловили в  летнее время 
с  помощью ловушки, установленной на  глубине 
30 м в районе пос. Большие Коты. Лабораторные 
условия для содержания моллюсков приближали 
к  естественным, во  всех аквариумах воду аэри-
ровали, соблюдали световой режим дня и  ночи, 
обеспечивали постоянный уровень температуры: 
15 °С для особей R. auricularia и L. stagnalis, и 6 °С 
для B. baicalensis. В экспериментах использовали 
байкальскую бутилированную воду. До  начала 
экспериментов моллюсков акклимировали в  те-
чение 7 сут и не кормили в течение 24 ч.

Все эксперименты проводили по  методике, 
описанной в  работе (Ehlers et al., 2020). К  нача-
лу экспериментов готовили специальную смесь 
для кормления, состоящую из 0.15 г пищи (корм 
в  виде хлопьев из  водорослей спирулина, нори 
и хлорелла для аквариумных рыб), 0.15 г желатина 
и 5 мг микропластика. Смесь наносили на пред-
метное стекло. Частицы микропластика для экс-
перимента готовили самостоятельно в лаборатор-
ных условиях. Фрагменты полистирола получали 
из  флуоресцентной канцелярской линейки, во-
локна полиэстера — из флуоресцентных швейных 
ниток (наименования полимеров определены 

по  данным от  производителей). Фрагменты ми-
кропластика просеивали через мелкодисперсное 
сито, верхняя граница размеров фрагментов ми-
кропластика была 160 мкм. Максимальный раз-
мер волокон микропластика достигал 2000 мкм.

Эксперимент длился в  течение 7 сут, каждого 
моллюска во время эксперимента содержали в ин-
дивидуальном аквариуме с  подключенной аэра-
цией и постоянной температурой воды. В первые 
сутки в 9:00 моллюски получили подготовленную 
пищу, в 13:00 воду в аквариумах заменили на чи-
стую. Далее моллюсков в течение всего экспери-
мента не кормили. В 15:00 и 17:00 были собраны 
фекалии моллюсков для подготовки препаратов. 
Затем экскременты собирали в 9:00, 11:00, 13:00, 
15:00 и 17:00 на 2‑е, 3‑и и 4‑е сут; и в 15:00 на 7‑е 
сут эксперимента. После каждого сбора фекалий 
воду в аквариумах заменяли на чистую. 

Экскременты моллюсков изымали из  аква-
риума с помощью пинцета и помещали на пред-
метное стекло. Затем со стекла удаляли лишнюю 
воду, покрывали экскременты глицерином и на-
крывали покровным стеклом. Всего за время экс-
перимента было подготовлено 386 препаратов 
с  экскрементами моллюсков. Каждый из  полу-
ченных препаратов фотографировали на цифро-
вую камеру для оценки наличия микропластика 
в препаратах и степени его флуоресценции. Сте-
пень флуоресценции подразделяли на  сильную, 
среднюю, слабую, либо полностью отсутствую-
щую по визуальной оценке яркости флуоресцен-
ции (рис.  1) в  соответствии с  методикой (Ehlers 
et al., 2020). 

Для оценки остаточного количества микропла-
стика в организме животных моллюсков по окон-
чанию эксперимента фиксировали в  96%-ном 
спирте, затем их мягкие ткани растворяли в ин-
дивидуальных пробирках при помощи 36.6%-ной 
перекиси водорода и  фильтровали через филь-
тровальную бумагу. Полученные фильтры иссле-
довали под флуоресцентным микроскопом при 
увеличении ×  100. Количество микропластика 
подсчитывали во всех 53 препаратах с фильтрами. 

Статистическую обработку полученных дан-
ных проводили с помощью программного обеспе-
чения “RStudio”. Для корреляционного анализа 
использовали коэффициент ранговой корреля-
ции Спирмена (Rs). 

В эксперименте с улитками R. auricularia было 
получено 144 препарата с  экскрементами мол-
люсков (73 — с фрагментами полистирола, 71 — 
с волокнами полиэстера). В эксперименте с фраг-
ментами микропластика флуоресценция чаще 
всего была средней или  слабой, в  эксперименте 
с волокнами в большинстве случаев отсутствова-
ла (табл. 1). В эксперименте с особями L. stagnalis 
исследовали 175 препаратов (91 с фрагментами 
микропластика, 84  с волокнами). У  этого вида 
и  в  эксперименте с  фрагментами, и  в  экспери-
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Рис. 1. Корреляционный анализ данных эксперимента по выведению фрагментов (а) и волокон (б) микропластика 
(Rs — коэффициент корреляции) и степень флуоресценции полученных препаратов (в): 3 – сильная, 2 – средняя, 1 – 
слабая, 0 – отсутствует).
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менте с  волокнами в  основном наблюдали сла-
бую флуоресценцию. За время эксперимента с B. 
baicalensis (67 препаратов) в большинстве случаев 
флуоресценция отсутствовала (табл. 1).

Корреляционный анализ показал статисти-
чески достоверную отрицательную связь между 
количеством частиц микропластика в  фекалиях 
моллюсков и  течением времени только у  осо-
бей R. auricularia (Rs = –0.74, р = 0.005) (рис. 1а). 
Для L. stagnalis получена недостоверная отрица-
тельная корреляция (Rs = –0.47, р = 0.058), а для  
B. baicalensis корреляция была положительна 
и недостоверна (Rs = 0.2, р = 0.42), что, возмож-
но, связано с  особенностями эндемичного вида. 
У B. baicalensis как у эндемика холодноводного во-
доема могут замедляться процессы метаболизма, 
по сравнению с двумя относительно теплолюби-
выми видами. В  опытах с  волокнами микропла-
стика для особей R. auricularia выявлена досто-
верная отрицательная корреляция (Rs = –0.86,  
р = 0.0004), а для особей Lymnaea stagnalis — от-
рицательная и недостоверная (Rs = –0.43, р = 0.11) 
(рис. 1).

Следует отметить, что в эксперименте, прове-
денном с особями R. balthica (L., 1758) были полу-
чены аналогичные результаты (Ehlers et al., 2020). 
Моллюски воспринимали частицы микропласти-
ка (фрагменты полистирола, волокна полиакри-
ла) в качестве пищи и выводили их из организма 
естественным путем. По визуальной оценке флу-
оресценции частиц микропластика в  препаратах 
с экскрементами моллюсков, количество микро-
пластика в ходе эксперимента постепенно умень-
шалось. После растворения моллюсков, участво-
вавших в  эксперименте, в  их  организме также 
были обнаружены остаточные частицы микро
пластика.

Исследования, проведенные с  участием мол-
люсков разных размеров и  стратегий питания, 
собранных в полевых условиях, свидетельствуют, 
что брюхоногие моллюски аккумулируют в  сво-
ем организме больше частиц микропластика, чем 
двустворчатые (Naji et al., 2018). В моллюсках, со-
бранных в  их  естественных условиях обитания, 
были обнаружены частицы микропластика раз-

ных размеров и типов (Naji et al., 2018). Большая 
часть микропластика состояла из волокон (>50%) 
и фрагментов (26%). Из выделенных трех размер-
ных групп микропластиков наибольший процент 
приходился на микропластики наименьшего раз-
мера — от 10 до 25 мкм, что вполне логично, если 
учитывать последние исследования. Например, 
в  оз.  Байкал зарегистрирован высокий уровень 
загрязнения частицами микропластика мелкого 
размера (до  330 мкм), который ранее не  учиты-
вали (Moore et al., 2022). По результатам другого 
исследования (Abidli et al., 2019), в  брюхоногих 
моллюсках, на  примере видов Bolinus brandaris  
(L., 1758) и Hexaplex trunculus L., 1758, в естествен-
ных условиях чаще всего встречаются именно 
волокна микропластика, однако их размер суще-
ственно больше — от 0.1 до 1 мм. Следует отме-
тить, что обнаружение в моллюсках волокон ми-
кропластика не  зависит от  уровня урбанизации 
и  управления отходами на  отдельных террито-
риях, они встречаются в моллюсках, обитающих 
в водоемах и Африки, и Германии (Akindele et al., 
2019).

Таким образом, самым часто встречаемым ти-
пом пластика в моллюсках из естественных мест 
обитания можно назвать именно волокна. Одна-
ко результаты нашего исследования после раство-
рения моллюсков показали, что волокна полно-
стью вывелись (табл. 2), за исключением случая, 
где наблюдали одно волокно размером 1100 мкм. 
На  это могло повлиять несколько факторов: не-
достаточно большое количество волокон в пище, 
приготовленной для моллюсков; слишком боль-
шой размер волокон, из-за чего их  поглощалось 
мало; либо за  счет своей продолговатой формы 
они легко покидали организм (по  сравнению 
с фрагментами, которые могли повреждать стенки 
желудочно-кишечного тракта). С учетом данного 
анализа и  проведенных экспериментов, вероят-
но, для дальнейших лабораторных экспериментов 
следует выбирать волокна (и частицы микропла-
стика в  целом) меньшего размера, либо прово-
дить эксперименты, ранжируя частицы по  раз-
мерам с  учетом как наиболее мелких фракций, 
так и  наиболее крупных. Также, в  дальнейшем 

Таблица 1. Степень флуоресценции микропластика у разных видов брюхоногих моллюсков

Тип МП Таксон
Степень флуоресценции 

Всего препаратов
сильная средняя слабая отсутствует

Ф 
Radix auricularia 12 25 24 12 73
Lymnaea stagnalis 3 25 53 10 91
Benedictia baicalensis 0 8 17 42 67

В
Radix auricularia 2 7 13 49 71
Lymnaea stagnalis 13 20 34 18 85

Примечание. МП — микропластик, Ф — фрагменты, В — волокна.
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следует уделить внимание процессам накопления 
и фрагментирования частиц микропластика, по-
скольку из-за процесса фрагментации поглощен-
ные более крупные частицы будут измельчены, 
и в таком виде смогут проникнуть сквозь стенки 
пищеварительного тракта и накопиться в тканях 
(Mateos-Cárdenas et al., 2020; Annenkov et al., 2021). 
Это может привести к длительному воздействию 
микропластика на моллюска, которое может вы-
звать негативные физиологические последствия 
для организма (Horton et al., 2020).

ЗАКЛЮЧЕНИЕ
Проведенные лабораторные эксперименты по-

казали, что брюхоногие моллюски исследованных 
видов способны поглощать частицы микропласти-
ка, воспринимая их в качестве пищи (не исключе-
но, что это может быть результатом неизбиратель-
ного поглощения), и  выводить их  из  организма 
естественным путем. Частицы микропластика при-
сутствовали в фекалиях через 4 ч с момента корм-
ления микропластиком, на 2‑е сут при отсутствии 
кормления количество частиц по  оценке степени 
флуоресценции было максимальным, далее с каж-
дым днем уменьшалось. По  визуальной оценке, 
в препаратах с экскрементами моллюсков хорошо 
прослеживалось уменьшение количества микро-
пластика с  течением времени. Однако статисти-
ческий анализ подтвердил эти наблюдения только 

для вида Radix auricularia (Rs = –0.74, р = 0.005), что 
может свидетельствовать о  видоспецифичном ха-
рактере скорости выведения частиц микропласти-
ка и невозможности экстраполировать полученные 
результаты даже на близкородственные виды. Учи-
тывая полученные коэффициенты корреляции, 
данное утверждение носит предположительный ха-
рактер и нуждается в дальнейшей проверке. После 
окончания опытов в  теле моллюсков оставались 
фрагменты микропластика. По-видимому, време-
ни, выделенного для эксперимента, было недоста-
точно для полного выведения частиц из организма, 
причем, различные по морфологической структуре 
частицы выводятся с разной скоростью.
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Таблица 2. Количество микропластика, оставшегося в мягких тканях моллюсков разных видов (в частицах) 

№ 
моллюска

Фрагменты Волокна

Radix auricularia Lymnaea stagnalis Benedictia baicalensis Radix auricularia Lymnaea stagnalis

1 200 449 859 0 0
2 158 318 660 0 0
3 405 299 683 0 0
4 244 207 935 0 0
5 467 1263 659 0 0
6 498 636 1173 0 0
7 203 1353 1235 0 0
8 135 1155 781 0 1
9 69 707 924 0 0
10 453 1789 839 0 0
11 – – 958 – –
12 – – 693 – –
13 – – 427 – –

Среднее  
значение 283 818 833 0 0.1

Ошибка
среднего ±49.6 ±170.5 ±61.1 0 ±0.1

Примечание. “–” – данные отсутствуют.
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The Ability of Gastropods of Lake Baikal to the Feeding and Excretion of Microplastic 
Particles with Different Morphological Structures
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Studies of the pollution of Lake Baikal with microplastic particles have been started quite recently. Almost all 
research is focused on the assessment of surface water pollution, while the impact of microplastics on Baikal 
organisms remains unexplored. We conducted a laboratory experiment involving three species of gastropod 
mollusks, the Palearctic Lymnaea stagnalis (L., 1758) and Radix auricularia (L., 1758), as well as the Baikal 
endemic Benedictia baicalensis (Gerstfeldt, 1859). Two types of microplastics were used in the experiment: 
fragments of polystyrene and polyester fibers, prepared independently in the laboratory. These plastic 
particles, along with the food mixture, were placed in aquariums with mollusks. In total, as a result of the 
experiment, 386 preparations with mollusk excrement were obtained, of which 144 preparations were for the 
Radix auricularia species, 176 for the Lymnaea stagnalis species, and 67 for the Benedictia baicalensis species, 
the experiment with the latter species was carried out only with microplastic fragments. All preparations were 
analyzed according to the degree of fluorescence. The data were statistically processed using Spearman’s rank 
correlation coefficient. The data obtained allowed us to conclude that gastropods of these species are able to 
absorb microplastic particles and remove them from the body. However, the rate of removal of microplastic 
particles from the body of a mollusk is species-specific, and also directly depends on the morphological 
structure of microplastic particles.

Keywords: microplastics, gastropods, microplastic fibers, microplastic fragments, water pollution, Lake Baikal
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ВЫДЕЛЕНИЕ, ИДЕНТИФИКАЦИЯ И ХАРАКТЕРИСТИКА 
МИКРОМИЦЕТА Penicillium chrysogenum SR–1.3 С АЛЬГИЦИДНОЙ 
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Новый штамм микромицета SR–1.3, обладающий альгицидными свойствами, выделен из  воды 
оз. Сестрорецкий разлив в период активной вегетации цианобактерий. По совокупности морфо-
лого-культуральных характеристик и результатов секвенирования ITS региона ДНК штамм SR–1.3 
идентифицирован как Penicillium chrysogenum. Штамм SR–1.3 проявлял альгицидную активность 
по отношению к цианобактериям и зеленым водорослям. Отмечен дозозависимый и видоспеци-
фичный характер альгицидного действия штамма P. chrysogenum SR–1.3. Наибольшую чувстви-
тельность к воздействию штамма SR–1.3 проявили цианобактерии. При содержании в среде 10% 
объема культуральной жидкости или фильтрата штамма микромицета отмечен 100%-ный лизис ци-
анобактерий. Альгицидный эффект штамма SR–1.3 в отношении зеленых водорослей достигал 30–
70% в зависимости от культуры. По уровню чувствительности к альгицидному воздействию SR–1.3 
тест-объекты можно расположить в ряд Planktothrix agardhii > Microcystis aeruginosa > Aphanizomenon 
flos-aquae = Anabaena cylindrica > Scenedesmus quadricauda > Oocystis parva. Ингибирующее дей-
ствие мицелия штамма SR–1.3 на рост цианобактерий и зеленых водорослей не превышало 3–6%. 
На  основании полученных результатов сделан вывод о  непрямом механизме альгицидного дей-
ствия P. chrysogenum SR–1.3 путем экскреции в среду метаболитов, ингибирующих и/или лизиру-
ющих клетки цианобактерий и зеленых водорослей. При культивировании токсигенных штаммов 
Microcystis aeruginosa и Planktothrix agardhii на среде, содержащей экзометаболиты штамма SR–1.3, 
концентрации микроцистинов в среде снижались по сравнению с контрольными вариантами в 3.3 
и 1.8 раза соответственно. Выявлено свойство Penicillium chrysogenum SR–1.3 удалять из среды куль-
тивирования высокотоксичный микроцистин-LR. Установлено снижение содержания MC-LR 
с 1.2 мкг/мл до 0.79 за 48 ч в процессе культивирования штамма SR–1.3 на среде с микроцистином.

Ключевые слова: микромицет, цианобактерии, зеленые водоросли, альгицидные свойства, микро-
цистины, биодеградация
DOI: 10.31857/S0320965224030103, EDN: ZPFWIG

ВВЕДЕНИЕ
Проблема массового развития цианобактерий, 

в том числе токсигенных, — актуальная проблема 
для водоемов Северо-Запада России, в  том чис-
ле для оз. Сестрорецкий разлив. Данное озеро 
расположено в черте г. Санкт-Петербурга в непо-
средственной близости от Финского залива. Пло-
щадь его поверхности 1100 га, средняя глубина 
1.6 м. Озеро используют в рекреационных целях, 
уровень его трофности соответствует гипертро-
фному водоему (Chernova et al., 2016). Ежегодно 
в периоды активной вегетации цианобактерий от-

мечают доминирование в планктоне токсигенных 
видов цианобактерий рода Microcystis, Planktothrix 
agardhii и Aphanizomenon flos-aquae. В разные годы 
в озере детектировано до 14 вариантов микроци-
стинов, в том числе высокотоксичный микроци-
стин MC-LR (Chernova et al., 2016; Воякина и др., 
2020).

Микроцистины, относящиеся к  циклогепта-
пептидам,  — широко распространенные и  часто 
встречающиеся цианотоксины во всем мире. Ми-
кроцистины гепатотоксичны, способствуют раз-
витию онкологических заболеваний (Zhou et al., 
2021). Согласно рекомендациям ВОЗ, концентра-
ция наиболее токсичного MC-LR в питьевой воде 

ВОДНА Я ТОКСИКОЛОГИЯ

Сокращения. Хл а — хлорофилл а.
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не  должна превышать 1 мкг/л (Cyanobacterial…, 
2020). В водоемах концентрации микроцистинов 
обычно ≤10 мкг/л, хотя в ряде случаев детектиро-
ваны сверхвысокие концентрации ≥18 000 мкг/л 
(Chorus, Bartram, 1999; Koreivienė et al., 2013).

Благодаря циклической структуре, микроци-
стины устойчивы к  физико-химическим воздей-
ствиям и могут сохраняться в водоемах месяцами 
(Rastogi et al., 2014; Li et al., 2017).

Основным механизмом разрушения микро-
цистинов в  природных условиях является био-
деструкция (Christoffersen et al., 2002). Имеются 
многочисленные данные о способности природ-
ных микробных сообществ деградировать микро-
цистины, в  том числе MC-LR (Dziga et al., 2017; 
Lezcano et al., 2018; Medvedeva et al., 2021; Мед-
ведева и др., 2023). В условиях микрокосма уста-
новлено, что деструкция MC-LR автохтонной 
микробиотой происходит в образцах воды разно-
типных водоемов Северо-Запада РФ, различаю-
щихся размерами, глубиной, уровнем трофности 
(от мезо- до гипертрофного) – озерах Сестрорец-
кий разлив, Нижнее Суздальское и  Ладожское 
(Медведева и др., 2023).

Из природных объектов выделены микроорга-
низмы, способные ингибировать рост или лизи-
ровать клетки цианобактерий, а  также деструк-
тировать микроцистины. Большинство этих 
исследований посвящено бактериальным куль-
турам (Massey et al., 2020; Medvedeva et al., 2021; 
Kong et al., 2022).

По  исследованию процессов микологического 
контроля процессов роста цианобактерий и дегра-
дации микроцистинов имеются лишь единичные 
работы. К настоящему времени известно только 18 
видов грибов, обладающих альгицидной активно-
стью, и 6 видов, способных удалять микроцисти-
ны из растворов за счет сорбции или деструкции 
(Mohamed et al., 2021; Kong et al., 2022). В  связи 
с этим, выделение из объектов окружающей среды 
новых штаммов грибов, обладающих альгицидны-
ми свойствами и/или способных к биодеградации 
микроцистинов, будет важным для понимания 
роли микобиоты в контроле процессов массового 
развития цианобактерий в  природных объектах, 
а также использования выделенных штаммов для 
разработки биотехнологических способов борьбы 
с “цветением” водоемов и  детоксикации водных 
объектов, загрязненных токсичными метаболита-
ми цианобактерий.

В  настоящем исследовании были поставле-
ны следующие задачи: выделить из образца воды 
оз. Сестрорецкий разлив и  идентифицировать 
штамм микромицета, обладающий альгицидны-
ми свойствами и  способный биодеградировать 
микроцистин-LR; исследовать спектр альги-
цидного действия выделенного штамма; изучить 
механизм альгицидного (прямое/непрямое) воз-

действия штамма на  культуры цианобактерий 
и  зеленых водорослей; исследовать способность 
выделенного штамма удалять микроцистин-LR 
из среды культивирования.

МАТЕРИАЛ И МЕТОДЫ ИССЛЕДОВАНИЯ
Выделение и идентификация штамма микроми-

цета. Штамм микромицета выделяли из  образца 
воды, отобранного в  оз. Сестрорецкий разлив 
в  июле 2022  г. в  период активной вегетации ци-
анобактерий. Пробу воды объемом 1 л отбирали 
с  поверхности воды и  фильтровали через сетку 
с размером ячеи 85 мкм. Биомассу лиофилизиро-
вали и  использовали для определения содержа-
ния внутриклеточных микроцистинов.

Штамм микромицета выделяли традицион-
ным методом посева на  плотную среду Чапе-
ка (2% глюкозы), содержащую стрептомицин  
(100 мкг/мл) в качестве селективного агента.

Идентификацию штамма SR–1.3 проводи-
ли по  морфолого-культуральным признакам 
(Sutton et al., 1998) и  методом секвенирования 
ITS-региона ДНК. Морфологию клеток изучали 
под световым микроскопом МИКМЕД-6 ЛЮМ-
LED (ЛОМО, Россия) при увеличении 1000×. 
ДНК выделяли при помощи набора реактивов 
DiaGen (Диа-М, Россия) согласно рекоменда-
циям производителя. ITS1-5.8S-ITS2 регион 
амплифицировали с  помощью праймеров ITS1 
(5´-TCCGTAGGTGAACCTGCGG-3´) и  ITS4 
(5´-TCCTCCGCTTATTGATATGC-3´). Проце-
дура амплификации и  секвенирования геном-
ной ДНК описана ранее (Kuzikova et al., 2017). 
Нуклеотидную последовательность ITS региона 
определяли на  генетическом анализаторе ABI 
3500xl (Applied Biosystems) в  Центре коллектив-
ного пользования научным оборудованием “Ге-
номные технологии, протеомика и  клеточная 
биология” Всероссийского научно-исследова-
тельского института сельскохозяйственной ми-
кробиологии. Последовательности ITS-региона 
штамма Penicillium chrysogenum SR–1.3 сравни-
вали с  соответствующими последовательностя-
ми типовых штаммов, имеющихся в  базе дан-
ных GenBank, с использованием анализа BLAST 
в  NCBI.1 Для конструирования филогенетиче-
ского дерева использовали программу MEGA-X 
и метод Maximum Likelihood (Kumar et al., 2018). 
Эволюционные расстояния рассчитывали мето-
дом maximum composite likelihood. Для оценки 
поддержки кластеров был выполнен Bootstrap- 
анализ с 1000 повторов.

Культивирование штамма SR–1.3. Штамм SR–
1.3 культивировали в  колбах Эрленмейера объе-
мом 250 мл с 50 мл жидкой среды Чапека (2% глю-
козы) в темновых условиях на роторном шейкере 

1 http://www.ncbi.nlm.nih.gov

http://www.ncbi.nlm.nih.gov
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Certomat BS-1 при 230 об./мин, температуре 25 
± 1°С. В  качестве посевного материала исполь-
зовали культуральную жидкость штамма SR–1.3 
(10%), полученную культивированием споровой 
суспензии гриба (титр 2–3 × 106 кл./мл) в течение 
3 сут в указанных выше условиях.

Культивирование цианобактерий и зеленых водо-
рослей. В качестве тест-культур использовали ци-
анобактерии Anabaena cylindrica Lemm. (HPDP), 
Aphanizomenon flos-aquae (L.) Ralfs ex Bornet & 
Flahault (CALU 1033), Microcystis aeruginosa Kütz. 
(CALU 973), Planktothrix agardhii Gom Anagnostidis 
et Komarek (CALU 1113) и  зеленые водорос-
ли Oocystis parva W. & G.S. West (CALU 391), 
Scenedesmus quadricauda (Turp.) Breb. (CALU 1248). 
Все культуры, за исключением штамма Anabaena 
cylindrica, предоставленного нам Институтом 
гидробиологии НАН Украины, получены из  Ре-
сурсного центра “Культивирование микроорга-
низмов” Научного парка Санкт-Петербургского 
государственного университета (Россия).

Цианобактерии и  зеленые водоросли культи-
вировали на  среде BG11 в  условиях, описанных 
ранее (Зайцева, Медведева, 2022). Рост циано-
бактерий и зеленых водорослей контролировали 
по  содержанию Хл а. Экстракцию Хл а  из  кле-
ток тест-культур проводили 90%-ным ацетоном 
при температуре 4ºС в  течение 24  ч. Содержа-
ние Хл а рассчитывали по формуле Хл а (мг/л) = 
= (11.85 × А664) – (1.54 × А647) – (0.08 × А630) (Jeffrey, 
Humphrey, 1975). Оптические плотности ацетоно-
вых экстрактов при длинах волн 630, 647 и 664 нм 
определяли на  спектрофотометре Genesys 10UV 
scanning (Thermo Spectronic, США).

Изучение альгицидных свойств штамма SR–1.3.  
Клетки цианобактерий и  зеленых водорослей 
экспоненциальной фазы роста вносили в 250 мл 
колбы Эрленмейера, содержащие 100  мл сре-
ды BG11, в  количествах, соответствующих  
0.197 ± 0.012 мг/л Хл а.

Для определения альгицидного эффекта штам-
ма SR–1.3 в  колбы опытных вариантов вносили 
культуральную жидкость (10% объема), натив-
ный раствор (0.5, 1.0, 5.0 и 10% объема) и отмы-
тую биомассу микромицета, количество которой 
соответствовало 10% культуральной жидкости 
(0.09 ± 0.01  г а.с.б./колба)2. Колбы с  цианобак-
териями и  зелеными водорослями без внесения 
штамма SR–1.3 использовали в  качестве кон-
трольных (Контроль 1). В  качестве Контроля 2 
была тест-культура без внесения штамма SR–1.3 
с добавлением среды Чапека (10% по  объему). 
Для уравнивания объемов среды во  все колбы, 
за  исключением вариантов с  10% культуральной 
жидкости и  нативного раствора, вносили соот-
ветствующие объемы среды BG11.

2  абсолютно сухая биомасса

В процессе культивирования ежедневно отби-
рали пробы для определения содержания Хл а.

Альгицидный эффект (А, %) рассчитывали 
по формуле:

А, % = 100 × (Ск — С0)/Ск,

где Ск и С0 – концентрации Хл а  в контрольных 
и опытных вариантах соответственно.

Для определения влияния фильтрата микро-
мицета SR–1.3 на  содержание в  среде микроци-
стинов, синтезируемых токсигенными штаммами 
Microcystis aeruginosa и  Planktothrix agardhii, циа-
нобактерий выращивали в течение 96 ч в описан-
ных выше условиях на  среде BG11, содержащей 
фильтрат SR–1.3 в  концентрации 10% объема. 
В  качестве контрольных использовали культуры 
цианобактерий, выращенные на  среде BG11 без 
внесения фильтрата.

Получение сырца микроцистина-LR (МC-LR). 
Для получения сырца МC-LR штамм Microcystis 
aeruginosa CALU 973 культивировали в представ-
ленных выше условиях в течение 14 сут. Биомассу 
цианобактерий отделяли центрифугированием 
(6000 об./мин) и лиофилизировали. Разморожен-
ную биомассу (1 г) смешивали с 20 мл 80%-ного 
водного метанола и  обрабатывали ультразвуком 
(частота 40 КГц) в ультразвуковой ванне DA-963 
(КНР) в течение 1 ч. Полученную смесь центри-
фугировали 10 мин при +4ºС. Супернатант кон-
центрировали на роторном испарителе при 40ºС 
и разбавляли 20 мл дистиллированной воды. По-
лученный сырец МC-LR хранили при –20ºС.

Определение микроцистинов. Количественное 
содержание микроцистинов определяли мето-
дом высокоэффективной жидкостной хрома-
тографии  — масс-спектрометрии с  использова-
нием масс-спектрометра высокого разрешения 
(30000) LTQ Orbitrap XL (Thermo Fisher Scientific, 
Сан-Хосе, США) с  жидкостным хроматографом 
серии LC-20 Prominence (Shimadzu, Japan). Для 
извлечения целевых соединений из  клеток при-
меняли экстракцию 75%-ным водным раство-
ром метанола под действием ультразвука. Вне-
клеточные микроцистины выделяли методом 
твердофазной экстракции на  картриджах Oasis 
HLB (60 mg, Waters, Milford, Massachusetts, USA). 
Идентификацию и  количественное определение 
проводили согласно установленным временам 
удерживания (с ошибкой ≤0.3 мин), точным зна-
чениям m/z ионов [М + Н]+ (точность определе-
ния масс ≤5 ррm) (Медведева и др., 2023).

Удаление MC-LR штаммом SR–1.3 из  сре-
ды культивирования. Культивирование штамма  
SR–1.3 проводили в  описанных выше услови-
ях. Сырец МC-LR вносили в питательную среду 
в  виде водного раствора, создавая концентра-
цию 1.2 мкг МС-LR/мл. Питательную среду без 
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внесения микромицета использовали в  качестве 
абиотического контроля. Прирост биомассы 
штамма SR–1.3 определяли массовым методом. 
Инкубирование проводили в  течение 7 сут при 
25ºС и 230 об./мин. По окончании процесса био-
массу отделяли центрифугированием, в суперна-
танте определяли количество МC-LR.

Статистическая обработка результатов. Стати-
стическую значимость различий при попарном 
сравнении вариантов оценивали с  помощью 
U-критерия Манна–Уитни, для множественных 
сравнений использовали тест Краскела–Уолиса, 
различия считали значимыми при р  <0.05. В  та-
блицах и на графиках полученные данные пред-
ставлены как среднее значение (± стандартное 
отклонение) (M ± SD) трех независимых повто-
ров каждого варианта с тремя параллельными по-
вторностями в каждом (n = 3).

РЕЗУЛЬТАТЫ ИССЛЕДОВАНИЯ
В пробе биомассы из образца воды, отобран-

ной в период массового развития цианобактерий 
в  оз. Сестрорецкий разлив определено содержа-
ние микроцистинов в количестве 2.86 мкг/л. Все-
го зарегистрировано семь структурных вариантов 
микроцистинов, в  том числе высокотоксичный 
MC-LR:

Микроцистин, мкг/л Содержание 

MC-LR 0.180
[D-Asp3]MC- LR 0.123
[D-Asp3]MC-RR 1.934
[D-Asp3]MC-YR <0.001

MC-RR 0.569
MC-YR 0.048
MC-WR 0.004

Всего 2.86

В  наибольшем количестве (66%) в  пробе со-
держался деметилированный вариант [D-Asp3]
MC-RR.

Из отобранного образца воды выделен штамм 
SR–1.3, который на  плотной питательной среде 
Чапека с 2% глюкозы через 7 сут при температуре 
25°С образует низкие, бархатистые колонии ди-
аметром 35–37  мм. Колонии с  серовато-голубо-
ватым центром и белой периферической частью. 
Экссудат от  ярко-желтого до  желто-коричнево-
го цвета. Наблюдается выделение растворимого 
желтого пигмента. Гифы септированные. Ко-
нидиеносцы 200–300 мкм, с  тонкими гладкими 
стенками. Конидии от  эллиптических до  шаро-
видных, гладкие, 2.6–3.9 мкм.

С  помощью метода секвенирования показа-
но, что последовательность ITS штамма SR–1.3 
имеет максимальное сходство (100%) с  ближай-
шими типовыми штаммами микромицетов рода 
Penicillium — P. tardochrysogenum strain CBS 132200 
и P. chrysogenum strain CBS 306.48. (рис. 1). По со-
вокупности морфолого-культуральных свойств 
и  результатов секвенирования рДНК изолят  
SR–1.3 идентифицирован как Penicillium 
chrysogenum.

Штамм SR–1.3 проявлял альгицидную актив-
ность по отношению к исследуемым цианобакте-
риям и  зеленым водорослям. Следует отметить, 
что статистически значимых различий в  росте 
тест-культур в вариантах Контроль 1 и Контроль 
2 не выявлен (р >0.05).

При внесении в  среду культивирования 
BG11 10% (по  объему) культуральной жидкости 
или  фильтрата штамма микромицета альгицид-
ный эффект в отношении цианобактерий и зеле-
ных водорослей через 48 ч достигал 100 и 30–70% 
соответственно. Статистически значимых раз-
личий между альгицидными эффектами культу-
ральной жидкости или фильтрата штамма SR–1.3 
не  выявлено (р >0.05). Ингибирующее действие 
мицелия микромицета на  рост всех тест-культур 
было значительно ниже и  не  превышало 3–6% 
(р <0.05) (рис. 2).

Величина и  характер альгицидного эффек-
та (ингибирование роста или  лизис) фильтрата 
штамма SR–1.3 зависели от  его концентрации 
и вида тест-культуры (рис. 3). Наиболее чувстви-
тельными к  воздействию компонентов фильтра-
та микромицета оказались токсигенные штаммы 
цианобактерий Microcystis aeruginosa и Planktothrix 
agardhii. Внесение в среду BG11 5% и 10% филь-
трата штамма SR–1.3 приводило к  100%-ному 
лизису клеток этих цианобактерий. Аналогичный 
эффект отмечен и  для двух других цианобакте-
рий Aphanizomenon flos-aquae и Anabaena сylindrica 
при внесении в среду культивирования 10%-ного 
фильтрата выделенного штамма. В  меньшей 
концентрации (1%) фильтрат либо не  оказывал 
статистически значимого влияния на  рост циа-
нобактерий (Aphanizomenon flos-aquae, Anabaena 
сylindrica), либо приводил к ингибированию роста 
(Microcystis aeruginosa) или  лизису клеток циано-
бактерий (Planktothrix agardhii) (рис. 4).

В  случае с  зелеными водорослями Oocystis 
parva и  Scenedesmus quadricauda литиче-
ское действие фильтрата штамма SR–1.3 
наблюдали только при его высокой кон-
центрации  — 10%. Однако в  этом случае 
полного лизиса клеток не  происходило, со-
держание Хл а по сравнению с контрольными 
вариантами было 16 и  20% соответственно.  
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Рис. 1. Филогенетическое дерево для штамма Penicillium chrysogenum SR–1.3, построенное на основе последовательно-
стей ITS-региона с использованием метода Maximum Likelihood.

Рис.  2. Альгицидный эффект штамма SR–1.3 в  от-
ношении тест-культур после 48  ч культивирова-
ния. Здесь и  на  рис. 3, 1 – Microcystis aeruginosa;  
2 – Planktothrix agardhii; 3 – Aphanizomenоn flos-
aquae; 4 – Anabaena cylindrica; 5 – Oocystis parva;  
6 – Scenedesmus quadricauda. Здесь и далее результаты 
представлены как M ± SD трех независимых биологи-
ческих повторностей.
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Рис. 3. Влияние фильтрата штамма SR–1.3 (0.5; 1.0; 
5.0 и 10.0% объема) на тест-культуры (1–6) после 96 ч 
культивирования.

При меньшем содержании фильтрата (1 и 5%) 
содержание Хл а  в  клетках зеленых водоро-
слей статистически достоверно не  отлича-

лось от контрольного варианта у Oocystis parva 
и  было ниже на  40% (р  <0.05) у  Scenedesmus 
quadricauda при содержании фильтрата 5%.
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Рис. 4. Влияние фильтрата штамма SR–1.3 на рост тест-культур: а — Microcystis aeruginosa; б — Planktothrix agardhii; 
в — Aphanizomenоn flos-aquae; г — Anabaena cylindrica; д — Oocystis parva; е — Scenedesmus quadricauda. 1 – Контроль 1; 
2 – Контроль 2; 3 – 0.5% объема; 4 – 1.0%; 5 – 5.0%; 6 – 10.0%.



464 МЕДВЕДЕВА и др.

БИОЛОГИЯ ВНУТРЕННИХ ВОД № 3 2024

Фильтрат микромицета Pеnicillum chrysogenum 
SR–1.3 оказывал влияние не только на рост ток-
сигенных цианобактерий Microcystis aeruginosa 
и Planktothrix agardhii, но и на содержание микро-
цистинов в среде (рис. 5).

При культивировании токсигенного штамма 
Microcystis aeruginosa при добавлении фильтра-
та штамма SR–1.3 в  количестве 10% содержание 
двух вариантов микроцистинов  — MC-LR и  его 
деметилированной формы dm-MC-LR  — сни-
зилось по  сравнению с  контрольным вариан-
том (без фильтрата микромицета) в >3 раза. При 
культивировании другого токсигенного штамма 
Planktothrix agardhii также отмечено снижение со-
держания основного токсина dm-MC-RR, проду-
цируемого штаммом. Его концентрация в  среде, 
содержащей фильтрат штамма SR–1.3, снизилась 
по сравнению с контролем в 1.8 раза. Содержание 
другого детектированного в  среде варианта ток-
сина dm-MC-LR было невелико (0.3–0.4 нг/мл), 
и  статистически достоверной разницы между 
опытным и контрольным вариантами не выявле-
но (р >0.05).

Результаты исследования процессов уда-
ления микроцистина-LR штаммом Pеnicillum 
chrysogenum SR–1.3 представлены на рис. 6. Кон-
центрация MC-LR статистически значимо не из-
менялась (р > 0.05) в  абиотическом контроле 
(без клеток микромицета), что свидетельствует 
о  биологической природе убыли микроцистина 
(рис. 6). В условиях роста культуры P. chrysogenum 
SR–1.3 отмечено снижение содержания MC-LR 

на 33.6% за 48 ч культивирования. При дальней-
шем инкубировании концентрация токсина ста-
тистически значимо не изменялась. Следует отме-
тить, что в исследуемой концентрации 1.2 мкг/мл  
микроцистин-LR не  оказывал влияния на  рост 
микромицета SR–1.3 (рис. 6, линии 3 и 4).
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Рис. 5. Влияние фильтрата штамма SR–1.3 на содержание микроцистинов, нг/мл (ось ординат) в средах культивиро-
вания Microcystis aeruginosa 973 (а) и Planktothrix agardhii 1113 (б). 1 – MC-LR, 2 – dm-MC-LR, 3 – dm-MC-RR.

Рис.  6. Изменение концентрации MC-LR в  среде 
культивирования Penicillum chrysogenum SR–1.3. 1 – 
абиотический контроль; 2 – мицелий штамма SR–
1.3; 3 – рост штамма SR–1.3 на среде Чапека; 4 – рост 
штамма SR–1.3 на среде Чапека с 1.2 мкг/мл MC-LR. 
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ОБСУЖДЕНИЕ РЕЗУЛЬТАТОВ
Из  образца воды, отобранного из  оз. Сестро-

рецкий разлив, в  период активной вегетации 
цианобактерий и  содержащего семь структур-
ных вариантов микроцистинов в  количестве 
2.86 мкг/л, выделен штамм аскомицета Penicillium 
chrysogenum SR–1.3, проявляющий альгицидные 
свойства и способный удалять из среды высоко-
токсичный микроцистин MC-LR. Ранее было 
известно только об одном штамме P. chrysogenum 
с  альгицидными свойствами, выделенном 
из сельскохозяйственных прудов Китая. При вне-
сении культуральной жидкости этого гриба в ко-
личестве 3.85–6.25% в  среду культивирования 
Microcystis aeruginosa через 6 сут отмечено ингиби-
рование роста цианобактерий на 69.56% по срав-
нению с  контролем (Han et al., 2021). Выделен-
ный нами штамм Pеnicillum chrysogenum SR–1.3 
продемонстрировал более высокую альгицидную 
активность: в концентрации фильтрата 5% объе-
ма через 4 сут штамм SR–1.3 полностью лизиро-
вал клетки цианобактерий Microcystis aeruginosa 
и Planktothrix agardhii и на 70–75% разрушал клет-
ки Aphanizomenon flos-aquae и Anabaena сylindrica. 

По  альгицидной активности штамм SR–1.3 
уступает аскомицету Trichoderma citrinoviride 
Bissett, способному полностью лизировать клетки 
Microcystis aeruginosa через 24  ч и  базидиомице-
там Lopharia spadicea (Pers.) Boidin, Phanerochaete 
chrysosporium Burds, Trichaptum abietinum (Dicks.) 
Ryvarden, альгицидная активность которых до-
стигала 100% за 39–48 ч (Jia et al., 2010; Mohamed 
et al., 2010; Wang et al., 2010; Zeng et al., 2015).

Альгицидное воздействие Pеnicillum chrysoge-
num SR–1.3 не  является специфическим, по-
скольку происходит подавление роста и  лизис 
как у  исследуемых цианобактерий, так и  у  зе-
леных водорослей Oocystis parva и  Scenedesmus 
quadricauda. В отличие от штамма SR–1.3, дрож-
жи Aureobasidium pullulans, аскомицет Trichoderma 
citrinoviride, лизируя 100% клеток Microcystis 
aeruginosa, не  оказывали ингибирующего дей-
ствия на зеленые и диатомовые водоросли родов 
Chlorella и Nitzschia (Mohamed et al., 2014, 2020).

Ингибирующее действие альгицидных микро-
организмов (бактерий, грибов) на цианобактерии 
и водоросли может происходить как в результате 
прямого контакта клеток (прямое воздействие), 
так и  путем выделения в  среду метаболитов, об-
ладающих ингибирующими или  лизирующими 
свойствами (непрямое воздействие). Контактный 
лизис клеток цианобактерий Microcystis aeruginosa 
выявлен у базидиальных грибов Irpex lacteus (Han 
et al., 2011), Phanerochaete chrysosporium (Zeng et 
al., 2015), Trichaptum abietinum (Jia et  al., 2010). 
Большинство других альгицидных грибов оказы-
вают ингибирующее действие на рост или лизис 
цианобактерий посредством секреции внеклеточ-

ных соединений, которые токсичны для их  кле-
ток. Эти соединения представлены литическими 
ферментами (целлюлаза, β-глюканаза, проте-
азы и  др.) (Jia et al., 2010; Dai et al., 2018; Han et 
al., 2020; Mohamed et al., 2020), антибиотиками 
(цефалоспорин, пенициллин) (Redhead, Wright, 
1978; Han et al., 2021) и другими неидентифици-
рованными метаболитами грибов, вызывающими 
лизис цианобактериальных клеток.

Выделение штаммом SR–1.3 в  среду экзоме-
таболитов с альгицидными свойствами выявлено 
при его культивировании на  среде Чапека. Низ-
кий (3–6%) альгицидный эффект на цианобакте-
рии и  водоросли отмытого от  среды Чапека ми-
целия штамма SR–1.3, по-видимому, объяснялся 
тем, что выделение им  экометаболитов в  среду 
BG11 было незначительным. Факт, что альгицид-
ное действие мицелия штамма SR–1.3 существен-
но ниже ингибирующего воздействия фильтратов 
культуральной жидкости, может свидетельство-
вать о  непрямом воздействии штамма SR–1.3 
на  клетки цианобактерий и  зеленых водорослей 
путем экскреции в  среду метаболитов, тормозя-
щих рост и вызывающих их лизис. В рамках на-
стоящей работы выделение и  идентификацию 
альгицидных метаболитов Penicillium chrysogenum 
SR–1.3 не проводили, это будет предметом наших 
дальнейших исследований. Однако известно, что 
штаммы P. chrysogenum  — продуценты пеницил-
линов, которые могут ингибировать рост и вызы-
вать лизис клеток Microcystis aeruginosa (Han et al., 
2021). Очевидно, спектр альгицидных метаболи-
тов Penicillium chrysogenum SR–1.3 наряду с  про-
тивобактериальными антибиотиками (возможно, 
пенициллинового ряда), будет включать и соеди-
нения, ингибирующие рост эукариотических зе-
леных водорослей.

Важное свойство альгицидных микроорганиз-
мов — их способность влиять на процессы токси-
нообразования цианобактериями и  накопление 
токсинов в  среде, а  также деградировать альго-
токсины. Известно, что альгицидные метаболи-
ты аскомицета P.  chrysogenum и  базидиомицета 
Phanerochaete chrysosporium ингибируют экспрес-
сию генов синтеза микроцистинов у  Microcystis 
aeruginosa  — mcyA, mcyB и  mcyD, что приводит 
к  снижению продуктивности синтеза микроци-
стина (Zeng et al., 2020; Han et al., 2021).

В  настоящей работе показано, что при куль-
тивировании токсигенных штаммов M. aeruginosa 
и Planktothrix agardhii на среде, содержащей экзо-
метаболиты штамма SR–1.3, концентрации ми-
кроцистинов (MC-LR, dm-MC-LR, dm-MC-RR) 
в среде снижаются по сравнению с контрольны-
ми вариантами в  3.3 и  1.8  раза соответственно. 
Вопрос, чем вызвано такое снижение  — умень-
шением продуктивности синтеза микроцисти-
нов клетками цианобактерий и/или снижением 
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их биомассы в среде — остается открытым и тре-
бует дальнейших исследований. 

В  нашем исследовании показано, что штамм 
Penicillium chrysogenum SR–1.3 способен в процессе 
культивирования снижать содержание токсичного 
микроцистина-LR в  среде в  течение первых 48  ч 
эксперимента с 1.2 мкг/мл до 0.79 мкг/мл. На дан-
ном этапе исследований мы  не  можем объяснить 
почти полное прекращение снижения концен-
траций MC-LR в  среде культивирования штамма 
SR–1.3 через 48 ч. Для этого необходимо провести 
изучение влияния MC-LR на физиологию микро-
мицета SR–1.3. По нашим данным, MC-LR вызы-
вает у микромицетов рода Penicillium окислитель-
ный стресс даже при отсутствии ингибирования 
их роста (Kuzikova et al., 2023). Вопрос о механизме 
снижения концентрации MC-LR в  среде (биоде-
струкция и/или биоаккумуляция) в  присутствии  
P. chrysogenum SR–1.3 остается открытым. 

Ранее была показана способность дегра-
дировать микроцистины зигомицетом Mucor 
hiemalis (Esterhuizen-Londt et al., 2017), аскоми-
цетом Trichoderma citrinoviride (Mohamed et al., 
2014) и  базидиомицетами Schizophyllum commune, 
Phanerochaete chrysosporium, Trichaptum abietinum 
(Jia et al., 2010, 2011, 2012; Zhang, Xie, 2012; Zeng 
et al., 2020). Следует отметить, что из  их  числа 
только три культуры  — Trichoderma citrinoviride, 
Trichaptum abietinum и Phanerochaete chrysosporium 
обладают альгицидными свойствами по отноше-
нию к цианобактериям.

ЗАКЛЮЧЕНИЕ
Из  воды оз. Сестрорецкий разлив выделен 

штамм Penicillium chrysogenum SR–1.3, обладаю-
щий альгицидными свойствами и способный уда-
лять из среды культивирования высокотоксичный 
микроцистин-LR. Ингибирование роста и  лизис 
цианобактерий и  зеленых водорослей обусловле-
ны экзометаболитами, выделяемыми штаммом 
SR–1.3 в  среду. Определение возможного меха-
низма снижения концентрации микроцисти-
на-LR в среде в присутствии P. chrysogenum SR–1.3 
(биодеструкция и/или биоаккумуляция) требу-
ет дополнительных исследований. Способность 
P.  chrysogenum SR–1.3 ингибировать рост и  лизи-
ровать клетки цианобактерий, а  также снижать 
концентрацию растворенного в  среде микроци-
стина-LR позволяет рассматривать его в качестве 
кандидата для дальнейших исследований в  про-
цессах биоконтроля в водных объектах массового 
развития цианобактерий, в т. ч. токсигенных.
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Isolation, Identification and Characterization of the Algicidal Micromycete  
Penicillium chrysogenum SR–1.3

N. G. Medvedeva1, *, T. B. Zaytseva1, I. L. Kuzikova1, O. G. Timofeeva1, I. S. Chernov1 
1St. Petersburg Federal Research Center of the Russian Academy of Sciences, Scientific Research Centre  

for Ecological Safety of the Russian Academy of Sciences, St. Petersburg, Russia
*e-mail: ngmedvedeva@gmail.com

A novel strain SR–1.3 with algicidal properties and the ability to remove microcystin-LR was isolated from 
the water of Lake Sestroretskij Razliv during the active cyanobacteria vegetation. Based on the morphological 
and cultural characteristics and the results of sequencing of the ITS DNA region strain SR–1.3 was identified 
as Penicillium chrysogenum. The SR–1.3 strain exhibited algicidal activity against cyanobacteria and green 
algae. A dose-dependent and species-specific nature of the algicidal action of the P. chrysogenum SR–1.3 
strain has been established. Cyanobacteria showed the highest sensitivity to strain SR–1.3. The complete lysis 
(100%) of cyanobacteria cells was observed when 10% (vol.) of the culture liquid or the micromycete filtrate 
were added to the medium. The algicidal effect of strain SR–1.3 on green algae was 30–70%, depending 
on the culture. According to the level of sensitivity to the algicidal effect SR–1.3, the test cultures can be 
arranged in the series Planktothrix agardhii > Microcystis aeruginosa > Aphanizomenon flos-aquae = Anabaena 
cylindrica > Scenedesmus quadricauda > Oocystis parva. The inhibitory effect of the strain SR-1.3 mycelium 
on the cyanobacteria and green algae growth did not exceed 3–6%. Based on the obtained results a conclusion 
was made about the indirect mechanism of the algicidal action of P. chrysogenum SR–1.3 by excretion into 
the medium of metabolites that inhibit and/or lyse cells of cyanobacteria and green algae. When toxigenic 
strains of M. aeruginosa and P. agardhii were cultivated on a medium containing exometabolites of strain SR–
1.3, the concentrations of microcystins in the medium decreased by 3.3 and 1.8 times, respectively, compared 
with control variants. The ability of P. chrysogenum SR–1.3 to remove highly toxic microcystin-LR from the 
cultivation medium was revealed. The MC-LR content was found to decrease from 1.2 μg/ml to 0.79 μg/ml 
over 48 hours during the cultivation of strain SR–1.3 on medium with microcystin.

Keywords: micromycete, cyanobacteria, green algae, algicidal properties, microcystins, biodegradation
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РАДИОЭКОЛОГИЧЕСКИЕ ИССЛЕДОВАНИЯ ОЗЕРНОЙ ЛЯГУШКИ 
(Pelophylax ridibundus) В ВОДОЕМАХ СРЕДНЕГО УРАЛА
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Исследовано накопление радионуклидов 90Sr, 134Cs и 137Cs озерной лягушкой (Pelophylax ridibundus 
Pall., 1771), обитающей в водоемах Среднего Урала. Отмечена вариабельность размерно-массовых 
показателей и концентраций радионуклидов в животных на обследованной территории. В отдель-
ных представителях амфибий выявлены повышенные концентрации 137Cs и  134Cs по  сравнению 
со  средними значениями. На  большом статистическом материале установлено достоверное сни-
жение концентрации 90Sr в лягушках с увеличением сырой массы тела. Анализ полученных данных 
по концентрациям 90Sr и 137Cs в лягушках разного пола не выявил достоверных различий в накопле-
нии обоих радионуклидов между самцами и самками, а также в накоплении 90Sr полосатыми (striata) 
и бесполосыми амфибиями. Показано, что поступление радионуклидов 90Sr и 137Cs из воды в орга-
низм животных значительно больше, чем из грунта, с увеличением концентрации радионуклида 
в среде обитания коэффициенты их перехода в организм животных снижаются.

Ключевые слова: озерная лягушка, радионуклиды 90Sr, 134Cs и  137Cs, концентрация, гидробионты, 
Средний Урал 
DOI: 10.31857/S0320965224030111, EDN: ZPCEPQ

ВВЕДЕНИЕ
Интерес к  озерным лягушкам (Pelophylax 

ridibundus Pall., 1771) как объекту научных ис-
следований в  значительной степени вызван 
их  использованием для производства пищевой 
продукции в  ряде стран мира (Китай, Вьетнам, 
Франция, Бельгия, Корея, Италия, Испания, 
Голландия и др.), где этих амфибий активно куль-
тивируют в  искусственных и  природных водое-
мах. Мировой вылов животных достигает сотни 
тысяч тонн в год (Omoniy et al., 2012; Желанкин, 
2020). Обеспечение радиационной чистоты про-
дукции из природных водоемов — важные усло-
вие использования амфибий для пищевых целей. 
Кроме того, важность их  исследования объяс-
няется тем, что лягушки служат комплексными 
индикаторами экологического состояния окру-
жающей среды, поскольку большинство их видов 
обитает и в водной, и в наземной среде. Кожа ля-
гушек обладает высокой чувствительностью из-за 
ее проницаемости для воды, газов, а также ради-
оактивных и химических загрязнителей, присут-
ствующих в среде обитания. 

Проблема накопления радионуклидов озерной 
лягушкой в Уральском регионе представляет осо-

бый интерес в связи с широким использованием 
радионуклидов и ионизирующих излучений в раз-
личных областях производственной деятельности 
человека, вследствие чего возможно неконтро-
лируемое поступление их  в  окружающую среду, 
в том числе в природные водоемы. На территории 
Уральского региона расположены крупнейшие 
в  стране энергетические объекты (ПО  “Маяк”, 
Белоярская атомная электростанция), произошла 
тяжелейшая радиационная катастрофа, оставив-
шая после себя Восточно-Уральский радиоак-
тивный след, проводились массовые подземные 
технологические взрывы, испытания ядерного 
оружия, сосредоточено производство и хранение 
ядерных боеприпасов, перерабатывается ядерное 
горючее, ведется добыча и первичная переработ-
ка урана и тория. Кроме того, регион испытывает 
загрязнение от природных радиоактивных источ-
ников. На  фоне радиоактивного загрязнения 
окружающей среды в  Уральском регионе реги-
стрируют сильное загрязнение тяжелыми метал-
лами. В связи с этим, в ряде промышленных цен-
тров и  более удаленных территорий происходит 
загрязнение атмосферного воздуха, поверхност-
ных и  подземных вод, почв, растет заболевае-
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мость населения (Первушкина, 1998; Уткин и др., 
2004; Калинкин и др., 2020).

Для решения радиоэкологических проблем, 
возникших с развитием атомной промышленно-
сти на Урале, в ряде крупных городов (Екатерин-
бург, Челябинск, Озерск и др.) созданы научные 
центры для систематического наблюдения за со-
стоянием окружающей среды в регионе и прове-
дения фундаментальных научных исследований 
по  данной проблеме. Результатом этих исследо-
ваний служат монографии (Отдаленные…, 2000; 
Мокров, 2002, 2003; Уткин и  др., 2004; Смагин, 
2013; Киселев и др., 2016 и др.) и большое коли-
чество статей, опубликованных в  научных жур-
налах. Объектами исследований в  работах слу-
жили различные природные среды (вода, воздух, 
почвы, грунты), представители растительного 
и животного мира (наземные и водные растения, 
лишайники, мышевидные грызуны, рыбы, план-
ктон, скот и пр.), а также человек. В то же время 
радиоэкологические исследования озерной ля-
гушки в Уральском регионе единичны и ограни-
чиваются нашими работами (Берзин и др., 2020; 
Чеботина и др., 2021). 

Озерная лягушка, один из широко распростра-
ненных чужеродных видов амфибий, случайно 
попала в водоемы Уральского региона и рассели-
лась на значительной его территории. Считается, 
что на  Урале озерная лягушка появилась в  70‑е 
годы прошлого столетия (Топоркова и  др., 1979; 
Вершинин, 2007а. Экологические особенности 
этого вида изучены и  описаны в  работах (Ива-
нова, 1995; Вершинин, Иванова, 2006; Иванова, 
Жигальский, 2011). Благодаря высокой экологи-
ческой пластичности, озерная лягушка широко 
распространена в водных экосистемах различных 
географических зон мира. Излюбленным местом 
ее  обитания служат зоны подогрева водоемов–
охладителей тепловых и  атомных электростан-
ций, где создаются благоприятные условия для 
жизни и  размножения в  течение всего года. Од-
нако в  условиях умеренных широт она благопо-
лучно живет и  размножается при более низких 
температурах. 

Цель работы — дать сравнительную оценку на-
копления радионуклидов 90Sr, 134Cs и 137Cs озерной 
лягушкой P. ridibundus, обитающей в водных объ-
ектах Среднего Урала. 

МАТЕРИАЛ И МЕТОДЫ ИССЛЕДОВАНИЯ
Работу проводили в конце июля 2014–2019 гг. 

Материалом служили озерные лягушки, вода, во-
дные растения, грунт в водных объектах Средне-
го Урала в пределах Свердловской обл. В их чис-
ле — водоем-охладитель Белоярской АЭС (БАЭС) 
(Белоярское водохранилище), водоемы-охла-
дители Рефтинской и  Верхнетагильской ГРЭС 

(Рефтинское и  Верхнетагильское водохранили-
ща), Верх-Нейвинское водохранилище, р. Та-
гил и  другие более мелкие водные экосистемы 
(рис. 1). Ниже приведена краткая характеристика 
крупных водоемов. 

Белоярское водохранилище  — водоем-охла-
дитель Белоярской АЭС (БАЭС) — образова-
но в  1959–1963  гг. путем зарегулирования русла 
р. Пышма в  75  км от  ее  истока. Протяженность 
водоема ~20  км, ширина на  уровне АЭС ~3  км. 
Глубина по  фарватеру р. Пышма 15–20  м, сред-
няя глубина 8–9  м. Площадь зеркала водоема 
~47 км2. Белоярская атомная электростанция рас-
положена на левом берегу водохранилища в 7 км 
от  плотины. Пущена в  эксплуатацию в  1964  г., 
первый и  второй энергоблоки станции к  насто-
ящему времени уже выведены из  эксплуатации. 
Сейчас на  БАЭС находятся в  эксплуатации два 
энергобока  — третий (работает с  1980  г.) и  чет-
вертый (пущен в 2014 г.). За время работы первых 
трех энергоблоков основной путь поступления 
радионуклидов в  Белоярское водохранилище  — 
промливневый канал (ПЛК), куда сбрасывают 
дебалансные воды станции (воды, прошедшие 
спецводоочистку, воды спецпрачечных, душевых, 
талые и  ливневые воды с  территории станции). 
Кроме того, в канал поступают воды с соседнего 
предприятия Института реакторных материалов 
(ИРМ), где работает экспериментальный реак-
тор. Из растений в канале преобладают рдест гре-
бенчатый и кладофора, реже встречаются ряска, 
рдест курчавый и  элодея. Планктон представлен 
30 видами фито- и 10 видами зоопланктона. В ка-
нале много мальков рыб, кроме того, встречаются 
карась, лещ, чебак, окунь, отмечено обилие озер-
ных лягушек, особенно в период размножения. 

Рефтинское водохранилище  — водоем-охла-
дитель Рефтинской ГРЭС, крупнейшей тепловой 
электростанции России, расположенной в 100 км 
северо-восточнее г.  Екатеринбург. Площадь во-
доема 25.3 км2, максимальная и средняя длины 14 
и 4 км, максимальная и средняя глубины 22 и 5 м 
соответственно. Рефтинское водохранилище со-
здано в 1968 г. на р. Рефт, левого притока р. Пыш-
ма. Водохранилище используют для технического 
водоснабжения Рефтинской ГРЭС. Температура 
воды в период наибольшего прогрева превышает 
естественную на 4.3–4.8°С, а перепад температур 
в  различных частях водоема из-за сброса подо-
гретой воды может достигать 10°С. Особенности 
экологии озерной лягушки, интродуцированной 
в Рефтинское водохранилище, описаны в работах 
(Большаков, Иванова, 2013; Иванова, 2017). 

Верхнетагильское водохранилище образо-
вано в 1960 г. в районе слияния рек Тагил и Во-
гулка. Площадь зеркала водоема 3.5 км2, средняя 
глубина 3.8  м, максимальная глубина 5  м. Водо-
хранилище служит в  качестве водоема-охлади-
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теля Верхнетагильской ГРЭС. Подогретую воду 
используют для обеспечения горячей водой на-
селения и предприятий г. Верхний Тагил. По ха-
рактеру теплового баланса Верхнетагильское во-
дохранилище относится к  категории водоемов 
с  сильным перегревом, поскольку температура 
воды в  нем постоянно превышает температуру 
воды в естественных водоемах на ≥6°С. Озерная 
лягушка была завезена в водохранилище из Крас-
нодарского края в 80‑х годах прошлого столетия 
при зарыблении водоема белым амуром (Топор-
кова и др., 1979; Вершинин, 2007а). 

Верх-Нейвинское водохранилище − искус-
ственно созданный в  1762  г. пруд в  верховьях 
р. Нейва. Водохранилище расположено в юго-за-
падной части Уральского электрохимическо-
го комбината Свердловской обл. Его площадь 
13  км2, средняя и  максимальная глубины  — 3 
и  9  м соответственно. Пруд питается стоком 
мелких рек длиной ≤10  км. На  северо-западном 

берегу водоема находятся объекты транспорт-
ного и  промышленного назначения: железно-
дорожная станция  Верх-Нейвинск, подъездные 
пути и  промплощадка Верх-Нейвинского завода 
(ныне  – филиал “Производство сплавов цвет-
ных металлов” АО  “Уралэлектромедь”), а  также 
насосная станция. По  юго-восточной границе 
Верх-Нейвинского завода расположена плотина 
пруда, здесь из него вытекает р. Нейва. Восточный 
берег водоема занят лесами, за которыми прости-
рается цепь гор Верх-Исетского горного массива. 
В водоеме много заболоченных мест. Преоблада-
ющие виды рыб — щука, плотва, окунь, лещ, на-
лим, карась. 

В  процессе выполнения работы лягушек ло-
вили при помощи водного сачка, после чего усы-
пляли с  помощью эфира. Растения и  рыбу от-
бирали в  трех повторностях, каждая из  которых 
была 2–3  кг. Грунт отбирали пробоотборником 
на глубину 0–5 см. Пробы воды по 70 л в каждой 
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Рис. 1. Карта района исследований. 1 – Белоярское водохранилище, промливневый канал (ПЛК) БАЭС; 2 – зона 
сброса подогретой воды из систем охлаждения атомной электростанции в Белоярское водохранилище; 3 – водоем 
в лесу за четвертым энергоблоком БАЭС; 4 – Рефтинское водохранилище, прибрежная часть водоема напротив Реф-
тинской ГРЭС; 5 – Рефтинское водохранилище, теплый канал; 6 – Рефтинское водохранилище, канал напротив 
гидроузла; 7 – Верхнетагильское водохранилище в районе ГРЭС; 8 – р. Тагил за плотиной Верхнетагильского водо-
хранилища; 9 – изолированный водоем ниже плотины недалеко от точки 8; 10 – Верх-Нейвинское водохранилище 
в районе железнодорожного вокзала; 11 – небольшой водоем между сбросными каналами Уральского электрохими-
ческого комбината.

https://ru.wikipedia.org/wiki/%D0%9F%D1%80%D1%83%D0%B4
https://ru.wikipedia.org/wiki/%D0%9D%D0%B5%D0%B9%D0%B2%D0%B0_(%D1%80%D0%B5%D0%BA%D0%B0)
https://ru.wikipedia.org/wiki/%D0%92%D0%B5%D1%80%D1%85-%D0%9D%D0%B5%D0%B9%D0%B2%D0%B8%D0%BD%D1%81%D0%BA_(%D1%81%D1%82%D0%B0%D0%BD%D1%86%D0%B8%D1%8F)
https://ru.wikipedia.org/wiki/%D0%A3%D1%80%D0%B0%D0%BB%D1%8D%D0%BB%D0%B5%D0%BA%D1%82%D1%80%D0%BE%D0%BC%D0%B5%D0%B4%D1%8C
https://wikipedia.tel/%D0%9B%D0%B5%D1%89
https://wikipedia.tel/%D0%9D%D0%B0%D0%BB%D0%B8%D0%BC
https://wikipedia.tel/%D0%9D%D0%B0%D0%BB%D0%B8%D0%BC
https://wikipedia.tel/%D0%9A%D0%B0%D1%80%D0%B0%D1%81%D1%8C
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точке наблюдений подкисляли соляной кисло-
той. После отбора все пробы транспортировали 
в лабораторию. Лягушек взвешивали, определяли 
длину, массу тела, пол и принадлежность к морфе 
striata. Все пробы после высушивания и  озоле-
ния при температуре 500°С анализировали на со-
держание в  них радионуклидов. Концентрацию 
90Sr в пробах золы определяли радиохимическим 
методом (Трапезников и  др., 2008). Радиоме-
трию полученных осадков проводили на  мало-
фоновой установке УМФ-2000 (Россия) в  трех 
повторностях при статистической ошибке счета 
10–15%. Концентрацию 134, 137Cs определяли с по-
мощью многоканальных γ-анализаторов фир-
мы “Canberra-Packard” и “ORTEC” (США) при 
ошибке измерений ≤10–20%. При проведении 
радиометрии на  90Sr каждую лягушку анализи-
ровали отдельно, на 134Cs и 137Cs — две-три пробы 
объединяли по  половому признаку для повыше-
ния точности определений. 

В процессе статистической обработки данных 
коэффициенты корреляции Пирсона и  коэффи-
циенты вариации рассчитывали с помощью пакета 
прикладных программ “Statistica v. 6.0”, StatSoft, 
2001, США, лицензия № AXXR003A622407FAN8. 
Различия считали значимыми на уровне p <0.05. 

Среднюю квадратическую ошибку вычисляли 
с использованием таблиц Л.Б. Стрелкова (1966). 

РЕЗУЛЬТАТЫ ИССЛЕДОВАНИЯ
Получены морфометрические показатели 

и коэффициенты вариации для озерных лягушек 
из  различных мест обитания (табл.  1). В  боль-
шинстве точек наблюдений озерные лягушки 
характеризовались близкими показателями дли-
ны (70–86 мм) и массы тела (53–62 г), за исклю-
чением животных из двух небольших почти изо-
лированных водоемов (точки 3 и 9), где их масса 
тела была заметно больше (94–102 г). Возможно, 
это связано с благоприятными условиями жизни 
лягушек в указанных водоемах (отсутствием бы-
строго течения воды и штормовых волн, хорошим 
прогревом воды при небольшой глубине водоема, 
обильной пищевой базой и пр.).

Выявлены индивидуальные и  средние значе-
ния концентраций радионуклидов в  лягушках, 
отобранных на  исследуемых территориях Сред-
него Урала (рис.  2). Средние уровни концентра-
ций 90Sr в  лягушках различных местообитаний 
близки между собой (5.6–11.5 Бк/кг сухой массы), 
тогда как индивидуальные показатели в  некото-

Таблица 1. Характеристика озерной лягушки в точках отбора проб

Точки Координаты n
Длина тела, мм Сырая масса тела, г

с.ш. в.д. ♀ ♂

1 56°51'10'' 61°18'16'' 11 32 79.4 ± 1.3
57.1–93.5* (11) 56.6 ± 2.7

21.5−105.5 (34)

2 56°49'53'' 61°19'03'' 11 39 75.2 ± 1.2
48.2–86.4 (11) 50.9 ± 1.7

19.1–80.8 (24)

3 56°53'11'' 61°16'33'' 3 18 95.5 ± 1.9
86.0–118.1 (13) 102.2 ± 6.8

190.1–75.6 (33)

4 57°10'13'' 61°72'71'' 9 33 70.6 ± 4.8
57.4−90.0 (14) 55.1 ± 5.0

15.0−96.6 (31)

5 57°06'18'' 61°42'21'' 34 20 86.2 ± 1.6
60.1–115.2 (15) 62.4 ± 3.1

26.0–130.2 (43)

6 57°06'25'' 61°45'49'' 18 13 73.3 ± 2.0
55.2–100.1 (15) 39.2 ± 3.4

14.4–92.6 (53)

7 57°21'21'' 59°58'03'' 21 15 77.3 ± 1.4
56.0−92.1 (12) 53.7 ± 2.4

19.1–79.9 (29)

8 57°22'43'' 59°57'46'' 12 21 85.6 ± 3.2
63.5–140.1 (14) 58.7 ± 3.2

31.2 ± 108.0(31)

9 57°23'06'' 59°57'41'' 2 12 72.8 ± 8.3
10.1−110.8 (39) 94.4 ± 8.3

12.0−113.1 (31)

10 57°15'27'' 60°07'04'' 12 23 86.3 ± 2.2
60.1–115.0 (11) 66.6 ± 3.8

23.9–118.9 (25)

11 57°18'58'' 60°05'01'' 4 46 81.3 ± 1.1
67.2−102.1 (11) 53.6 ± 2.8

30.6−121.3 (33)

Примечание. Над чертой — среднее и его ошибка, под чертой — размах колебаний признака, в скобках — коэффициент ва-
риации, %, * − разброс данных; n — количество особей, экз.
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рых водоемах характеризуются заметной вариа-
бельностью. К последним относятся, в основном, 
крупные водоемы − прибрежная часть Рефтин-
ского водохранилища около ГРЭС (точка 4), побе-
режье Верхнетагильского водохранилища вблизи 
ТЭЦ (точка 7), береговая часть Верх-Нейвинско-
го водохранилища в  районе железнодорожного 
вокзала (точка 10), примыкающий к Белоярской 
АЭС район Белоярского водохранилища (точки 1 

и 2). Коэффициенты вариации концентраций 90Sr 
в лягушках для указанных точек наблюдений на-
ходятся в пределах 60−75%. Содержание радиону-
клида в лягушках, обитающих в мелких водоемах 
и каналах, как правило, более однородно, а коэф-
фициенты вариации характеризуются более низ-
кими значениями (24−32%).

Аналогичную ситуацию наблюдали для 137Cs. 
Средние значения концентраций радионуклида 
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Рис. 2. Индивидуальные и средние концентрации 90Sr (а) и 137Cs (б) у лягушек, отобранных на исследуемых террито-
риях Среднего Урала.
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в лягушках различных мест наблюдений варьиро-
вали от 4.3 до 21.1 Бк/кг. Высокая вариабельность 
показателей отмечена для точек 3 (водоем в лесу 
за четвертым энергоблоком БАЭС), 4 (прибреж-
ная часть Рефтинского водохранилища напротив 
ГРЭС), 8 (р. Тагил за плотиной Верхнетагильско-
го водохранилища) и 11 (водоем между сбросны-
ми каналами Уральского электрохимического 
комбината). Коэффициенты вариации 137Cs в этих 
точках наблюдений имели наиболее высокие по-
казатели (51–62%). 

На  фоне общей картины, характеризующей 
средние уровни концентраций радионуклидов 
в лягушках исследованной территории, у отдель-
ных особей амфибий отмечены повышенные кон-
центрации 137Cs и 134Cs. В частности, одна лягушка 
в точке 1 содержала 45 000 Бк/кг 137Cs, в другой ля-
гушке из точки 8 обнаружено 52 904 Бк/кг радио-
цезия. У этих двух особей отмечено повышенное 
содержание 134Cs (441 и  320 Бк/кг соответствен-
но). Повышенная концентрация 137Cs (6914 Бк/
кг) выявлена также у особи из Верх-Нейвинского 
водохранилища (точка 10), у трех особей из Реф-

тинского водохранилища напротив ГРЭС (101, 
229 и 912 Бк/кг) (точка 4) и у особи с аномальным 
внешним видом и массой тела 11 г, отловленной 
в районе базы отдыха “Кедровая роща” на правом 
берегу Белоярского водохранилища (155 Бк/кг). 

На  большом статистическом материале уста-
новлено достоверное снижение концентрации 
90Sr в лягушках с увеличением сырой массы тела 
(p  <0.0002) (рис.  3). Для 137Cs такую связь уста-
новить не представилось возможным, поскольку 
в процессе радиометрии часть проб лягушек объ-
единяли для увеличения точности определений. 

Анализ полученных данных по  концентраци-
ям 90Sr и 137Cs в лягушках разного пола на обсле-
дованной территории Среднего Урала не выявил 
достоверной разницы (p >0.05) в накоплении ра-
дионуклидов между самцами и самками (6.7 ± 0.8  
и  8.5 ± 0.6 для 90Sr и  12.7 ± 1.2 Бк/кг и  15.1 ±  
± 1.0 Бк/кг для 137Cs соответственно).

В связи с частой встречаемостью на Урале по-
лосатых особей лягушек (striata) в некоторых точ-
ках наблюдений (точки 5–8) получены данные 
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о  накоплении 90Sr в  животных, различающихся 
по  этому признаку. В  выборке, представленной 
54 особями, не выявлены достоверные различия 
между полосатыми (5.6 ± 0.5 Бк/кг) и бесполосы-
ми (5.4 ± 0.4 Бк/кг) особями (p >0.05).

Сравнительный анализ концентраций 90Sr 
и  137Cs в  компонентах водных экосистем об-
следованной территории на  Среднем Урале 
(табл. 2) свидетельствует о вариации этих пока-
зателей в различных точках наблюдений. В не-
которых местах отмечены повышенные уров-
ни содержания того или  иного радионуклида 
в том или ином компоненте водного биоцено-
за. В  частности, повышенные концентрации 
обоих радионуклидов в воде отмечены в пром-
ливневом канале БАЭС (точка 1), а также 137Cs 
в  Верхнетагильском водохранилище в  районе 
ГРЭС (точка 7). В этих же точках зарегистриро-
ваны повышенные концентрации 137Cs в грунте 
и растениях. В двух точках наблюдений (точки 
1 и  5) содержание исследуемых радионукли-
дов в лягушках в среднем превышало таковое 
в рыбах.

Получены коэффициенты перехода 90Sr и 137Cs 
в организм лягушек из воды и грунта в зависимо-
сти от содержания радионуклида в среде обитания 
(рис.  4). Для оценки коэффициентов перехода 
радионуклида из воды (Бк/л) или грунта (Бк/кг)  
в  организм лягушки использовали отношение 
средней концентрации того или  иного радиону-
клида в сухой массе амфибии в каждой точке на-
блюдений к его концентрации в воде или грунте. 
Из рис. 4 видно, что исследованные радионукли-
ды поступают из воды в организм амфибий.

ОБСУЖДЕНИЕ РЕЗУЛЬТАТОВ
В  плане обсуждения роли озерной лягушки 

как объекта радиоэкологических исследований 
следует подчеркнуть малое количество данных 
по  вопросу о  накоплении ими  радионуклидов. 
Имеющиеся в  литературе работы относятся 
преимущественно к  сильно загрязненным тер-
риториям в  послеаварийный период на  Фуку-
симской и Чернобыльской АЭС (ЧАЭС) и р. Са-
ванна в Южной Каролине (Dapson, Kaplan, 1975;  
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Jagoe et al., 2002; Matsushima et al., 2015; Beresford 
et al., 2020; Burraco et al., 2021). Приведенные 
в  этих работах результаты свидетельствуют, что 
при высоких уровнях радиоактивного загрязне-
ния природной среды, в  частности, при авариях 
на  атомных предприятиях, лягушки способны 
накапливать радионуклиды в  высоких концен-
трациях, достигающих уровня радиоактивных 
отходов (Методические…, 1998). В  работе (Stark 
et al., 2004) показано, что в  заболоченных эко-
системах центрально-восточной части Швеции 
через 17  лет после Чернобыльской аварии сред-
няя концентрация 137Cs в  остромордой лягуш-
ке достигала 1.7 ± 1.1 кБк/кг сырой массы, при 
этом наиболее высокие значения отмечены для 
самых мелких особей амфибий (3.5 кБк/кг сы-
рой массы). На  примере района Чернобыльской 
АЭС установлено, что при длительном пребыва-
нии амфибий в  водоемах этой зоны накопление 
90Sr и 137Cs в костях скелета может привести к раз-
витию процессов фиброзной остеодистрофии 
(Родионова и др., 1994). Загрязнение природной 
среды тяжелыми металлами создает дополнитель-
ные отрицательные нагрузки на организм живот-
ных, вызывая мутации и повреждения хромосом. 
В частности, в работе (Акынбек кызы, 2010) при 
исследовании кариотипа грызунов и  амфибий, 
обитающих вблизи Майлыcуйского радиоактив-
ного хвостохранилища с  высоким содержани-
ем тяжелых металлов, обнаружены структурные 
изменения хромосом, выражающиеся в  разрыве 
плеч хромосом и появлении дицентрических фи-
гур. В работе (Пястолова и др., 1996) в лягушках, 
обитающих на  радиоактивно загрязненных тер-
риториях в зоне ПО “Маяк”, по сравнению с кон-
трольным регионом выявлены физиологические 
и  генетические различия в  популяции лягушек. 
По данным (Вершинин, 2007б), установлены из-
менения в печени, крови, половых органах и про-
должительности жизни лягушек на  территории 
Уральского радиоактивного следа по  сравнению 
с контролем. Обзор результатов исследования ге-
нетических и цитогенетических показателей у ля-
гушек импактных территорий (Республика Коми) 
при воздействии опасных загрязнителей приве-
ден в работе (Юшкова и др., 2018). 

В  настоящей работе представлены результа-
ты исследования накопления радионуклидов 90Sr 
и  137Cs озерной лягушкой, обитающей в  районах 
расположения крупных водоемов Среднего Ура-
ла (Белоярское, Рефтинское, Верхнетагильское 
и  Верх-Нейвинское водохранилища). Исследо-
ванная территория не подвергалась крупным ра-
диационным воздействиям и  аварийным загряз-
нениям, хотя такие районы на  Урале имеются 
(Уткин и др., 2004). Установлено, что для основ-
ной массы животных средние уровни концентра-
ций 90Sr в разных местообитаниях близки между 
собой (5.6−11.5 Бк/кг), а в случае 137Cs они варьи-

руют в  более широком диапазоне концентраций 
(4.3−21.1 Бк/кг). В  то  же время, полученные ре-
зультаты свидетельствуют о заметной вариабель-
ности 90Sr и 137Cs в большинстве точек наблюдения. 
Для всей совокупности данных вариабельность 
накопления можно объяснить разнообразием ги-
дрохимических условий, особенностями пищевой 
базы животных и прочими экологическими фак-
торами в разных местонахождениях. В отдельных 
случаях высокое накопление 137Cs и  появление 
в организме лягушек 134Cs может быть следствием 
тесного контакта животного с радиоактивной сре-
дой, например на БАЭС (путешествие в радиоак-
тивную зону, попадание горячей частицы и пр.). 
Поскольку анализ возможных путей поступления 
радионуклидов в организм лягушек (неконтроли-
руемые сбросы, наличие на  территории пунктов 
временного хранения радиоактивных материалов 
и радиоактивных отходов и пр.) не входил в зада-
чу исследования, объяснить повышенное нако-
пление 134Cs и  137Cs в  отдельных особях озерной 
лягушки не  представляется возможным. Следует 
учесть, что лягушки могут мигрировать на боль-
шие расстояния − до 15 км (Tunner, 1992), и по-
этому они могут быть переносчиками поглощен-
ных радионуклидов с других территорий.

В данном исследовании на большом статисти-
ческом материале показано, что концентрация 
90Sr достоверно снижается с  увеличением массы 
тела лягушек. Последнее можно объяснить тем, 
что параметры массы и  возраста животных об-
ратно пропорционально связаны друг с  другом. 
Поэтому, согласно многочисленным работам, 
с  увеличением возраста величина отложения 
остеотропного 90Sr в скелете животных уменьша-
ется (Шведов, Аклеев, 2001; Калистратова и др., 
2016 и др.).

Полученные данные подтвердили более ран-
ние результаты исследований об  отсутствии раз-
личий в  накоплении радионуклидов самцами 
и самками амфибий (Берзин и др., 2020). 

В  работе оценены сравнительные коэффици-
енты перехода радионуклидов 90Sr и  137Cs в орга-
низм лягушек из воды и грунта, свидетельствую-
щие о большем переходе радионуклидов с водой. 
Очевидно, это связано с  высокой проницаемо-
стью кожи лягушек для воды, с которой радиону-
клиды поступают в  организм преимущественно 
путем диффузии, однако не  исключено их  по-
падание вместе с  пищей. Аналогичные данные 
о  больших коэффициентах перехода 137Cs в  тело 
лягушек Rana alvaris из воды относительно грун-
та (bioconcentration factor) представлены в работе 
(Stark et al., 2004). Полученные нами фактические 
данные о снижении коэффициентов перехода 90Sr 
и 137Cs в организм лягушек с увеличением их кон-
центрации в  среде обитания согласуются с  дан-
ными других авторов на  других природных объ-



478 ЧЕБОТИНА и др.

БИОЛОГИЯ ВНУТРЕННИХ ВОД № 3 2024

ектах (Beresford, Wright, 2005; Sobakin et al., 2014; 
Mikhailovskaya et al., 2022), однако в  настоящее 
время объяснение этой зависимости отсутствует. 

Представленные в работе данные по накопле-
нию радионуклидов в  лягушках водоемов Сред-
него Урала можно использовать в качестве репер-
ных показателей при аналогичных исследованиях 
на других территориях. 

ЗАКЛЮЧЕНИЕ
Приведенные в работе данные по накоплению 

90Sr и  137Cs озерной лягушкой свидетельствуют 
о  вариабельности их  концентраций в  различ-
ных точках наблюдений, что можно объяснить 
разнообразием гидрохимических условий, осо-
бенностями пищевой базы животных и прочими 
экологическими факторами. На  большом ста-
тистическом материале показано достоверное 
снижение концентрации 90Sr в лягушках с увели-
чением массы их  тела. Оценены коэффициенты 
перехода 90Sr и  137Cs в организм лягушек из воды 
и  грунта, свидетельствующие о  большем посту-
плении радионуклидов с водой.
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Radioecological Studies of the Lake Frog in the Reservoirs of the Middle Urals 
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A study of the accumulation of radionuclides 90Sr, 134Cs, 137Cs by a lake frog (Pelophylax ridibundus Pall., 
1771) living in the areas of the reservoirs of the Middle Urals was carried out. The variability of size and 
mass indicators and concentrations of radionuclides in animals in the surveyed area was noted. Increased 
concentrations of 137Cs and 134Cs were detected in some amphibian representatives compared to the average 
values. A significant decrease in the concentration of 90Sr in frogs with an increase in raw body weight was 
found on a large statistical material. Analysis of the data obtained on the concentrations of 90Sr and 137Cs 
in frogs of different sexes did not reveal a significant difference in the accumulation of both radionuclides 
between male and female animals, as well as in the accumulation of 90Sr by striata and strieless amphibians. It 
is shown that radionuclides 90Sr and 137Cs enter the animal body from water much more than from the ground, 
while with an increase in the concentration of radionuclide in the habitat, the coefficients of their transition 
into the animal body decrease.

Keywords: lake frog, radionuclides 90Sr, 134Cs, 137Cs, concentration, hydrobionts, Middle Urals
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Описаны научно-методологические возможности биотестирования в  области изучения послед-
ствий изменений климата для водных объектов и населяющих их гидробионтов. На аквакультурах 
рыб выявлено, что увеличение температуры воды изменяет биохимические показатели внутренних 
сред организмов, влияет на их поведение и количество потомства. Прогнозируется ряд биогеохи-
мических трансформаций водных экосистем: снижение уровня рН воды, минерализация органиче-
ского вещества донных отложений, высвобождение и увеличение биодоступности соединений по-
тенциально токсичных элементов. Методами биотестирования на монокультурах и лабораторных 
микрокосмах показано, что пессимальные значения температуры и каскад сопутствующих измене-
ний приведут к перестройке сообщества гидробионтов, изменениям ареалов обитания организмов, 
исчезновению стенотермных видов. Реалистичность таких сценариев подтверждается палеоданны-
ми и явлениями, происходящими уже сейчас.
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ВВЕДЕНИЕ
Изменение климата  — одна из  глобальных 

угроз человечеству. В последних научных работах 
показаны аномалии температуры поверхности 
моря (Basconcillo, Moon, 2022), вторжение соле-
ной морской воды в грунтовые континентальные 
воды побережий (Bosserelle et al., 2022), трансфор-
мации водных сообществ в связи с колебаниями 
климата (Du et al., 2022).

Современный уровень научного познания 
трансформаций климата по большей части мож-
но охарактеризовать как этап наблюдений. Уче-
ные накапливают факты о происходящих измене-
ниях, прогнозируют экологические последствия 
методами экспериментального моделирования, 
дистанционного зондирования, оценивают со-
циальные последствия климатических процес-
сов. Так, в  работе (Анисимов и  др., 2012) обоб-
щены существующие научные подходы в области 
наблюдений за  климатическими изменениями 
и их последствиями для физических и биологиче-
ских систем, предложены новые методы оценки 
и прогноза происходящих изменений. Результаты 
применения комплекса методов многогранны. 
На примере территории Волжского бассейна по-
казано повышение температуры воздуха в припо-

верхностном слое, особенно значительное в  ян-
варе–марте, при незначительных изменениях 
температуры теплого периода. Зарегистрирова-
но увеличение годового стока рек. Термические 
и водные ресурсы в свою очередь влияют на био-
климатический потенциал естественных и  ква-
зиприродных экосистем (Анисимов и  др., 2012). 
Многолетняя работа Института глобального кли-
мата и экологии имени академика Ю.А. Израэля 
(Россия) продолжается (Bardin et al., 2020). Из-
вестны примеры успешных многолетних проек-
тов, включающих климатические направления: 
Австралия и Новая Зеландия имеют совместный 
20-летний опыт сети исследований и мониторин-
га “OzFlux”, (Beringer et al., 2022).

Только небольшая часть работ выходит на сле-
дующий уровень решения проблемы — разработ-
ку мероприятий, направленных на стабилизацию 
климатической ситуации и/или ослабление ее не-
гативных последствий. Примером могут служить 
работы по достижению “углеродной нейтрально-
сти” (Qiu et al., 2022) и опытные модели локаль-
ного охлаждения сельскохозяйственных культур 
(Lazare et al., 2022).

Водные экосистемы, с  одной стороны, бо-
лее устойчивые к  температурным колебаниям 
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за  счет уникальных свойств воды. С  другой сто-
роны, континентальные водоемы и водотоки на-
селяют в основном пойкилотермные организмы, 
максимально зависимые от  внешних условий. 
Их биохимические и физиологические процессы 
связаны с температурой, которая оказывает суще-
ственное влияние на рост, скорость метаболизма 
и механизмы резистентности (Murdock et al., 2012; 
Couret et al., 2014). Собрано немало доказательств 
повышения температуры водных объектов вслед 
за увеличением температуры воздуха. Так, 54-лет-
ний метеорологический анализ тропических 
высокогорных озер Эль-Соль и  Ла-Луна в  Цен-
тральной Мексике показал, что с 2000 по 2018 гг. 
температура воздуха здесь повысилась на 0.5 °C, 
а  температура воды  — на  0.8  °C в  оз. Эль-Соль 
и  на  0.6  °C в  оз. Ла-Луна (Ibarra-Morales et al., 
2022). Согласно принципу Ле-Шателье, такие 
температурные сдвиги изменят скорости реакций 
как во  внешней среде обитания гидробионтов, 
так и в их внутренней среде.

Произошедшие и прогнозируемые изменения 
климата требуют пересмотра многих известных 
тенденций и  закономерностей функционирова-
ния сообщества гидробионтов, токсичности за-
грязняющих веществ, биогеохимических циклов 
макро- и  микроэлементов. К  гидробиологиче-
ским проблемам трансформации климата и иных 
одновременных антропогенных воздействий 
можно отнести:

— проявление видовых особенностей реакций 
живых организмов на  повышение температуры, 
в том числе залповые “тепловые волны”; тепло-
вой стресс гидробионтов изменяет их биохимиче-
ские особенности, приводит к смещению ареала 
обитания, в  крайнем случае  — может привести 
к полному исчезновению стенотермных организ-
мов из экосистемы;

— комплексное действие температурного и хи-
мического факторов стресса гидробионтов как 
новое направление работ в водной токсикологии;

— изменение структуры и  динамики популя-
ций гидробионтов под влиянием температурного 
фактора и  его сочетаний с  другими лимитирую-
щими факторами, что экологически и социально 
значимо в  отношении промысловых видов рыб 
и моллюсков;

— косвенные последствия повышения темпе-
ратуры, такие как закисление воды из-за возрас-
тания уровня углекислого газа (CO2) в атмосфере 
и его растворения в воде, интенсификация окис-
ления органического вещества водных объектов, 
изменение биогеохимических циклов в целом.

Биотестирование как группа лабораторных ме-
тодов для изучения действия разнообразных фак-
торов на живые организмы и их модельные сооб-
щества становится одним из базовых подходов для 
изучения возможных температурных эффектов 

в окружающей среде. Большинство тест-организ-
мов, используемых для биотестов, — гидробион-
ты. Они служат удобными моделями для решения 
научных задач, связанных с влиянием изменений 
климата на водные экосистемы.

Цель работы — дать анализ новейших данных 
по определению последствий изменения климата 
для водных экосистем, полученных с  помощью 
биотестирования.

МАТЕРИАЛ И МЕТОДЫ ИССЛЕДОВАНИЯ
Обзор основан на  анализе данных, отражен-

ных в  наукометрических базах Scopus и  Web of 
Science. Предпочтение отдавали работам, опубли-
кованным в 2021–2022 гг. Более ранние источни-
ки использовали при недостатке новейших дан-
ных, или в них присутствовали наиболее важные 
результаты для анализа. Основная часть проана-
лизированных работ касалась континентальных 
водных объектов и  их  обитателей, а  также прес-
новодных аквакультур.

Предпосылки применения протоколов биотести-
рования для прогноза климатических изменений. 
В  программу мониторинга сточных вод рыбо-
водческих хозяйств в Ирландии, как и во многих 
других странах, включено их  обязательное био-
тестирование. В 2018 г. отмечены сильная засуха 
и повышение температуры водоемов, принимаю-
щих сточные воды. Выявлена непропорциональ-
ная уровню загрязняющих веществ стимуляция 
роста и других показателей у тест-культуры водо-
росли Pseudokirchneriella subcapitata ((Korshikov) 
Hindák) (>50%) по  сравнению с  прежними дан-
ными (O’Neill et al., 2019). Оказалось, что эф-
фекты вызваны температурным фактором. Так 
появилась идея, что биотестирование можно при-
менять для прогноза изменения климата.

В  области методологии биотестирования до-
статочно давно известно, что один из важнейших 
пунктов любого протокола биоанализа — темпе-
ратура проведения эксперимента (Брагинский 
и  др., 1979; Филенко, Михеева, 2007). Ранее по-
казано (Olkova et al., 2018), что культуральное со-
держание кладоцеры Daphnia magna Straus в более 
теплых условиях (25  °С по  сравнению с  20  °С) 
стимулирует размножение особей, но  приводит 
к  сокращению продолжительности жизни. При 
решении вопроса о репрезентативности стандар-
тизированных видов почвенных колембол при 20 
и 25 °С (Ferreira et al., 2022) оказалось, что межви-
довые различия в  чувствительности организмов 
зависят от  температурных условий. Результаты 
клеточных биоанализов также значительно зави-
сят от  температурных условий и, следовательно, 
могут использоваться для прогноза температур-
ных эффектов в  окружающей среде, изучения 
механизмов ответных реакций на клеточном, суб-
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клеточном, молекулярном уровнях. Выявлено, 
что G-белки (GPCR), структурные элементы хе-
морецепторов, изменяют свою чувствительность 
в зависимости от температуры проведения экспе-
римента, при этом влияние температуры на био-
сенсор в пределах витального диапазона обрати-
мо (Wang et al., 2022).

Из этого следует, что условия биотестирования 
крайне важны для получения объективных и до-
стоверных результатов, варьирование условиями 
эксперимента позволяет расширять задачи биоте-
стирования, использовать тест-организмы в каче-
стве инструментов для изучения возможных по-
следствий изменения климата.

Аквакультуры рыб — модели изучения маркеров 
температурного стресса. Представители ихтиофа-
уны с точки зрения биотестирования крайне важ-
ны, поскольку имеют набор органов, подобный 
млекопитающим, и  одинаковые с  ними молеку-
лярные механизмы ответных реакций на  стресс, 
а этика обращения с хладнокровными гидробион-
тами позволяет проводить более масштабные экс-
перименты. По  этим причинам многие маркеры 
температурного стресса изучают на аквакультуре 
рыб.

Климат-обусловленные стрессовые реакции 
у  рыб отражаются в  изменении множества спе
цифических характеристик крови метаболиты 
сыворотки и плазмы, общий химический состав, 
клеточные аномалии, антиоксидантные фер-
менты (Shahjahan et al., 2022). Удивительно, что 
даже тропические виды рыб испытывают стресс 
от  кратковременного перегрева. У  бразильского 
вида Psalidodon bifasciatus (Garavello & Sampaio) 
реакция биомаркеров на тепловой шок (31 °C в те-
чение 2, 6, 12, 24 и 48 ч) была тканеспецифичной, 
при этом наибольшее количество биомаркеров 
изменялось в жабрах, в меньшей степени — в поч-
ках и  печени (Resende et al., 2022). У  рыб, при
уроченных к  более холодным местообитаниям, 
тепловой стресс зафиксирован при более низких 
значениях температуры воды. Так, на  аквакуль-
туре тайменя Hucho taimen (Pallas) по экспрессии 
генов установлено, что рибосомные белки S29 
(RPS29) и  L19 (RPL19) были генами, наиболее 
стабильными к  тепловому воздействию (от  18 
до 26 °C, шаг — 2 °C, экспозиция до 72 ч), тогда 
как 28S рибосомная РНК (28S рРНК), белок, свя-
зывающий область прикрепления (ARBP), и 18S 
рибосомальная РНК (18S рРНК) были наименее 
устойчивыми к повышенным температурам, сле-
довательно, могут быть биомаркерами теплового 
стресса (Yang et al., 2022).

В  работах на  культурах рыб демонстрирует-
ся, что тепловое воздействие имеет отсроченные 
последствия. Так, на  культуре русского осетра 
Acipenser gueldenstaedtii (Brandt) показано, что те-
пловое воздействие приводит к  повреждению 

клеток печени и  ее  воспалению, это снижает 
способность рыбы к врожденному ответу на по-
следующее бактериальное заражение, в  частно-
сти Aeromonas hydrophila (Chester) (Costábile et al., 
2022). Длительное восстановление после тепло-
вого воздействия (20 °C и 24 °C) с последующим 
возвратом к 14 °C оказалось свойственно радуж-
ной форели Oncorhynchus mykiss (Walbaum): те-
пловой удар, в  основном, влиял на  печеночный 
метаболизм линолевой кислоты, α-линоленовой 
кислоты, глицерофосфолипидов (Li et al., 2022).

По  данным (Jiang et al., 2022), естественные 
популяции северной щуки Esox lucius L. и ее ак-
вакультуры серьезно пострадали от  увеличения 
cреднегодовой температуры воды и  аномальных 
летних температур. Ответом на  это стало изуче-
ние генетической основы термостойкости рыб 
для выращивания терморезистентных мальков. 
Отметим, что такой подход  — борьба со  след-
ствием, а  не  с  причиной проблемы  — угрожает 
естественному генетическому разнообразию био-
ты. В  противовес предложенным мерам можно 
сказать, что в  условиях аквакультуры некоторые 
виды рыб положительно реагируют на  повыше-
ние температуры. Так, повышение температуры 
с 21 °C до 26.5 °C привело к увеличению конечной 
массы рыбы на 54% через 30 сут, но температура 
29  °C уже не  вызывала такого эффекта (Abbink 
et al., 2012). Следует учитывать, что как положи-
тельные, так и  отрицательные для искусствен-
ных аквакультур эффекты теплых вод, приведут 
в естественных условиях к перестройке структуры 
сообщества.

Влияние климатических трансформаций 
на  структуру сообщества. Методы биотестирова-
ния, объединенные с лабораторным моделирова-
нием, позволяют изучать потепление климата в 
“чистом” эксперименте, ограничивая факторы, 
действующие на  тест-организмы. Методом соз-
дания микрокосмов показано, что потепление 
модифицирует эффекты загрязняющих веществ, 
полностью изменяя сценарий реакций водного 
сообщества на  токсический стресс (Vijayaraj et 
al., 2022). Пестициды отрицательно действовали 
в эксперименте на все функциональные группы, 
кроме фитопланктона, численность которого 
возросла, а  функциональная нагрузка (потепле-
ние на  3.5  °C) увеличивала продукцию макро-
фитов и  перифитона. Доказано, что потепление 
усиливает совместный синергетический эффект 
нитратов и пестицидов в отношении увеличения 
биомассы микроводорослей и  снижения массы 
макрофитов (Polst et al., 2022).

Натурные исследования подтверждают, что 
физические характеристики воды значительно 
влияют на  структуру сообщества гидробионтов, 
в том числе относящихся к детритным пищевым 
цепям, часто преобладающим в континентальных 
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водных объектах (Devotta et al., 2022). В  ретро-
спективных экологических исследованиях под-
тверждены сдвиги в  сообществах пресноводного 
фитопланктона в позднем ледниковом и среднем 
голоцене в результате гидроклиматических изме-
нений, что иллюстрирует уязвимость современ-
ных экосистем к климатическим и гидрологиче-
ским изменениям (Aichner et al., 2022).

Известно, что современные трансформации 
климата выражаются не  столько в  стабильном 
повышении температуры, сколько в температур-
ных аномалиях. С  этой точки зрения ценно ис-
следование (Zhang et al., 2022), в котором, кроме 
постоянного повышения температуры, модели-
ровали периодические тепловые волны. Авторы 
доказали, что такие “удары” в бóльшей мере спо-
собствовали росту фитопланктона, чем при по-
стоянном потеплении среды обитания, в  итоге 
это привело к снижению численности и биомас-
сы макрофитов из-за создавшегося затенения. 
В  условиях сильного химического загрязнения, 
например, поступления сточных вод, лимитиру-
ющим фактором будет оставаться токсическое 
действие смеси веществ, попавших в водную сре-
ду (Allen et al., 2021).

Потепление климата, вероятно, может стать 
фактором, облегчающим захват новых ареалов 
обитаний стрессоустойчивыми видами гидро-
бионтов. Так, в сообщества пересыхающих и по-
стоянно функционирующих прудов Северной 
Америки активно внедряется кладоцера Moina 
macrocopa (Straus), выходя за  пределы исконно-
го палеарктического ареала (Macêdo et al., 2022). 
Одной из предполагаемых причин случайной ин-
тродукции вида считается его использование для 
биотестирования.

Таким образом, исследования, проведенные 
в лабораторных условиях, подтверждают ценоти-
ческие риски в первую очередь для мелководных 
озер и  прудов, наиболее сильно воспринимаю-
щих последствия изменения климата. Изменения 
на уровне сообществ затрагивают функциониро-
вание всей экосистемы водного объекта, приводя 
к снижению биоразнообразия и продуктивности 
континентальных водных объектов.

Комбинированное действие температурно-
го и  химического факторов. Благодаря методам 
лабораторного биотестирования происходит 
постепенное развитие представлений о  комби-
нированном действии температурного и  хими-
ческого факторов. При одновременном воздей-
ствии на  мидий Mytilus galloprovincialis (Lamarck) 
химического и температурного стрессоров не на-
блюдали никаких аддитивных или  синергетиче-
ских эффектов (Andrade et al., 2019). Однако в бо-
лее поздней работе для этих  же тест-организмов 
показано, что одновременное воздействие угле-
родных наночастиц и повышение температуры c 

17 до 22 °C вызвали комбинированное действие, 
проявившееся в  так называемой “метаболиче-
ской депрессии” (metabolic depression), включаю-
щей активацию биотрансформационной защиты, 
снижение антиоксидантной способности и  ито-
говое усиление повреждения клеток (Andrade 
et al., 2022). У  рыб при повышении температу-
ры воды в  ряду 15, 20 и  25  °C и  одновременном 
воздействии ртути отмечали увеличение уровня 
окислительного повреждения белков и снижение 
аэробной выработки энергии (Vieira et al., 2021).

Имеются данные, что повышение температу-
ры улучшает окислительный статус организмов, 
находящихся под воздействием химических ве-
ществ. Так, при постоянном нагревании водной 
среды моллюски Ruditapes philippinarum (A. Adams 
& Reeve) лучше переносили воздействие фар-
мпрепаратов карбамазепина и  цетиризина, что 
объясняется увеличением элиминации веществ 
и  снижением образования активных форм кис-
лорода (Almeida et al., 2021). Также в  биотестах 
на  личинках комаров Anopheles gambiae (Giles), 
выполненных в  широком диапазоне темпера-
турных условий (25, 28, 30, 32, 34, 36, 38 и 40°C), 
показано, что с увеличением температуры повы-
шаются устойчивость насекомых к инсектицидам 
(Agyekum et al., 2022).

Существует и  другая сторона этой проблемы. 
Химическое воздействие значительно сужает тер-
мическую толерантность гидробионтов, делая 
их  более уязвимыми к  изменениям температуры 
и  экстремальным тепловым явлениям (Li  et  al., 
2022). Эта гипотеза подтверждается в  работе 
(Carneiro et al., 2021): имеющееся химическое 
загрязнение отрицательно влияло на  термиче-
скую толерантность двустворчатого моллюска 
Anomalocardia flexuosa (L.).

Зависимость ответных реакций живых орга-
низмов, в том числе гидробионтов, на токсичные 
вещества от окружающей температуры позволяет 
предположить, что подвижные организмы будут 
проявлять реакции избегания не только химиче-
ского фактора, но  и  температурного, способно-
го усилить токсический эффект. Подтверждение 
этому — работа (Wang et al., 2022), в которой по-
казано, что влияние низких концентраций ин-
сектицида бета-цифлутрина приводило к поиску 
ящерицами Eremias argus (Peters) более теплой 
среды обитания, а обработка организмов высоки-
ми дозами вещества заставляла их искать холод-
ную среду обитания. Эти первые сведения о связи 
действующих доз токсикантов, биохимических 
реакций на  них и  последующих поведенческих 
эффектов отчасти объясняют противоречия, об-
наруженные между результатами других работ. 
По-видимому, более теплая среда обитания спо-
собствует нейтрализации токсичных соединений 
за  счет активации механизмов окислительного 
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стресса, в  то  время как снижение температуры 
может действовать в  направлении ослабления 
вредного действия путем замедления внутренней 
диффузии токсикантов. В любом случае, комби-
нированное действие химического и  темпера-
турного факторов продолжает оставаться фрон-
тирным направлением водной токсикологии 
и гидробиологии.

Прогнозы. Даже незначительное повышение 
средней температуры окружающей среды может 
привести к  нежелательным последствиям. Так, 
цепочка событий “повышение средней темпе-
ратуры на  планете  — увеличение концентрации 
углекислого газа (СО2) в атмосфере — растворе-
ние СО2 в воде — снижение уровня рН воды” на-
несет среди прочего и токсикологический ущерб 
водным организмам, поскольку закисление воды 
усилит негативные эффекты многих фармаколо-
гических препаратов, например, парацетамола 
(Daniel et al., 2022). Снижение уровня воды кон-
тинентальных водоемов за счет испарения может 
привести к их засолению с дальнейшими реакци-
ями организмов. Например, биотесты на пресно-
водных амфиподах Hyalella azteca (Saussure) в те-
чение жизненного цикла показали, что в условиях 
повышенной солености проявляется пониженная 
термостойкость (Fulton et al., 2021). Результаты 
этих исследований отсылают нас к  законам об-
щей экологии. Известно, что пессимальность 
одного фактора снижает устойчивость организма 
и к другим факторам среды (Odum, 1983).

Потепление климата неизбежно приведет 
к  увеличению продуктивности континенталь-
ных водоемов. Особенно серьезные изменения 
могут ожидать субарктические водоемы и водо-
токи. Прогноз таких изменений сделан по  ито-
гам научных исследований, проведенных в  18 
субарктических водоемах, образующих гради-
ент от холодных нетронутых олиготрофных озер 
к  более теплым и  все более измененным чело-
веком мезотрофным и  эвтрофным водным си-
стемам в  более южных широтах (Ahonen et al., 
2018). Как следствие возможного потепления, 
на  примере этих озер показано, что в  более те-
плых и  продуктивных водоемах увеличивается 
биоаккумуляция ртути рыбами. По-видимо-
му, это связано не  только с  биохимическими 
особенностями представителей ихтиофауны, 
но  и  с  влиянием температуры на  биогеохими-
ческие процессы. Так, повышение температуры 
воды на  1–4°C увеличивает скорость разложе-
ния органического вещества на 11–52% (на при-
мере флоккулентных донных отложений ручьев 
юго-западного Мичигана, США) (Kincaid et al., 
2019). Минерализация органического вещества 
приводит к  высвобождению потенциально ток-
сичных химических элементов, надежно закон-
сервированных в донных отложениях.

Один из  рисков, связанных с  повышением 
температуры воды, — увеличение биомассы фито-
планктонных организмов, выделяющих токсины. 
Так, тепловые волны уже приводят к гибели рыбы 
из-за насыщения воды токсинами динофлагеллят 
Karenia spp. (Rolton et al., 2022).

Также ученые строят прогнозы, прибегая к ме-
тодам палеогидрологии и  геохронологии. При 
анализе палеоданных, полученных для озера 
на северо-западе Китая, выявлено, что во время 
раннепермского потепления климата произошла 
интенсификация цикла метана, наблюдался ак-
тивный метаногенез в  бескислородных озерных 
отложениях (Sun et al., 2022). При повторении 
подобных процессов вследствие потепления кли-
мата можно ожидать массовую гибель гидробион-
тов. 

Следует критически относиться к  результа-
там лабораторных экспериментов и  соотносить 
их с реальными процессами, наблюдаемыми дли-
тельное время. Подобных исследований крайне 
мало. Например, при анализе большого объема 
данных за  1978–2017  гг. на  р. Дунай установле-
но, что бета-разнообразие фитопланктона имело 
значительную положительную связь с  климати-
ческими показателями. При этом пространствен-
ные переменные (1117 км реки) были еще важнее 
для формирования как видового, так и  функци-
онального группового состава сообщества, чем 
климатические факторы (Rusanov et al., 2022).

Климатические аспекты проблемы водных 
экосистем содержат множество мало изученных 
вопросов. На организменном уровне необходимо 
выяснение последовательности и  связи биохи-
мических изменений, появления физиологиче-
ских отклонений от  нормы и  морфологических 
аномалий, вызванных температурным стрессом. 
На  популяционном уровне еще предстоит изу-
чить адаптационные потенциалы гидробионтов, 
у которых формирование половой структуры за-
висит от  температуры среды обитания. Водные 
сообщества уже претерпевают изменения, что 
требует развития методологии мониторинга этого 
процесса. Каждый из  этих аспектов может быть 
исследован в первую очередь в лабораторных мо-
делях водных экосистем с применением принци-
пов биотестирования.

ЗАКЛЮЧЕНИЕ
Множество вопросов климатической гидро-

биологии остаются не  исследованными. Методы 
биотестирования на монокультурах гидробионтов 
и их микрокосмах — надежная методологическая 
база получения ответов на эти вопросы. По срав-
нению с  натурными исследованиями, биотести-
рование отличается относительной экспрессно-
стью лабораторных экспериментов и  высоким 
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уровнем стандартизации биоанализов. Однако 
история формирования гидробиологии, биогео-
химии и водной токсикологии напоминает о не-
обходимости развития исследований от меньшего 
к большему, от лабораторных опытов к натурным 
исследованиям и  полевым испытаниям. Обоб-
щая выполненный анализ, можно сформулиро-
вать следующее: 1. Гидробионты чутко реагиру-
ют на  изменения температуры среды обитания, 
начиная с  молекулярного уровня, переходящего 
в  физиологические, морфологические и  пове-
денческие эффекты. 2. Стабильное повышение 
температуры и  экстремальные тепловые волны 
влекут за собой трансформацию других факторов, 
значимых для гидробионтов: уровня рН, концен-
трации растворенного кислорода, концентрации 
доступных органических веществ. Такой каскад 
изменений приведет к  трансформации гидро-
биосферы на  уровне сообществ. 3. Повышение 
температуры снижает критический для биоты 
порог насыщения водной среды загрязняющи-
ми веществами. Температурная минерализация 
органического вещества водоемов и  водотоков, 
в том числе донных отложений, создаст дополни-
тельную токсическую нагрузку на  гидробионты. 
Следствие  — потеря биоразнообразия и  сниже-
ние ресурсной ценности водных объектов.
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Изучен альгологический материал из  тундровых озер сопредельных территорий Усть-Ленского 
заповедника (Якутия) с помощью сканирующей электронной микроскопии. Выявлен новый для 
науки вид диатомовых водорослей Buryatia strelnikovae sp. nov. Новый вид имеет морфологическое 
сходство с видами B. oviformis и B. crassa. От первого вида отличается бóльшими значениями числа 
штрихов и ареол в 10 мкм, от второго — меньшими длиной и шириной створки и бóльшим числом 
штрихов и ареол в 10 мкм. 

Ключевые слова: Якутия, озера, фитопланктон, Bacillariophyta, Buryatia strelnikovae, новый вид, мор-
фология, электронная микроскопия.
DOI: 10.31857/S0320965224030139, EDN: ZOZQEK

Род Buryatia Kulikovskiy, Lange-Bertalot et 
Metzeltin относится к  сем. Scoliotropidaceae 
Merescchkowsky порядка Naviculales Bessey, опи-
сан по  материалам из  оз. Байкал (Kulikovskiy 
еt al., 2012). Представители рода имеют овальные 
или круглые створки с нитевидным швом. С на-
ружной поверхности шов часто располагается 
между небольшими валикообразными утолще-
ниями, дистальные концы шва либо прямые, 
либо повернуты на загиб створки. C внутренней 
поверхности шов располагается на довольно ши-
роком и  приподнятом осевом поле, дистальные 
концы заканчиваются слабо выраженными хе-
ликтоглоссами, центральные концы прямые. 

Oднорядные штрихи из  крупных круглых ареол, 
закрыты гименом в средней части (Kуликовский 
и др., 2016). Известно 10 видов этого рода, все они 
обнаружены только в оз. Байкал (Kulikovskiy еt al., 
2012). 

Объектами настоящего исследования послу-
жили шесть тундровых озер, расположенных 
вблизи охранной зоны Усть-Ленского заповедни-
ка (Якутия) (рис. 1, табл. 1, 2). 

Пробы фитопланктона отбирали в прибрежье 
озер из поверхностного горизонта, с использова-
нием сети Апштейна (ткань SEFAR NITEX, диа-
метр ячеи 15 мкм).

КРАТКИЕ СООБЩЕНИЯ

Таблица 1. Пункты отбора проб, географические координаты и параметры

Дата отбора Водоем Высота
 над у.м., м

Площадь озера, 
км2

Координаты 
с.ш. в.д.

04.07.2021 1 54 0.486 71.669574 128.72409
03.07.2021 2 109 0.031 71.725193 128.64189
03.07.2021 3 66 0.038 71.736595 128.69375
06.07.2021 7 154 0.023 71.542727 128.58249
06.07.2021 8 85 0.158 71.554593 128.64756
06.07.2021 9 38 0.124 71.575795 128.76420



490

БИОЛОГИЯ ВНУТРЕННИХ ВОД № 3 2024

ГЕНКАЛ, ГАБЫШЕВ

Освобождение створок диатомей от  органи-
ческого вещества проводили методом холодно-
го сжигания (Балонов, 1975). Приготовленные 
препараты изучали в сканирующем электронном 
микроскопе JSM-6510LV. Для определения водо-
рослей использовали определители (Kulikovskiy 
et al., 2012; Куликовский и  др., 2016) и  работы 
(Krammer, Lange-Bertalot, 1986; Lange-Bertalot, 
1993; 2001; Lange-Bertalot et al., 2017). 

При исследовании видового состава была об-
наружена диатомовая водоросль, которую отнес-
ли к  роду Buryatia согласно диагнозу и  другим 
морфологическим особенностям, характерным 
для его представителей (Kуликовский и др., 2016). 
Расположение штрихов в  слегка заметных углу-
блениях, что наблюдается и  у  нашей формы 
(рис.  2а–2д). Ареолы закрыты гименом в  сред-
ней части (рис. 2). Шов с наружной поверхности 
находится между валикообразными утолщени-
ями, дистальные концы шва повернуты на загиб 
створки (рис. 2а–2д). Центральные концы шва 
с внутренней поверхности слегка отогнуты в одну 
сторону (рис. 2е). Широкий стернум с  внутрен-
ней поверхности слегка возвышается, дисталь-
ные концы шва заканчиваются хеликтоглоссой 
(рис. 2е). На основе вышеизложенного ниже при-
водится описание нового для науки вида.

Buryatia strelnikovae Genkal et Gabyshev sp. nov. 
(Fig. 2).

Valvae elliptical to linear-elliptical with obtusely 
or very weakly cuneately obtusely rounded or broadly 
rounded ends. Length 10–22.1 µm, breadth 5.3–9.0 
µm. Raphe narrowly lateral slightly curved towards 
the primary side, proximally slightly expanded. 
Terminal fissures bent to the secondary side. Axial area 
including the barely separated central area narrowly 
lanceolate. Striae moderately radiate throughout 
without intercalated shorter ones, 18–25 rows in 10 
µm. Areolae of round or oval shape, 25–30 in 10 µm.

Holotype: nameless lake, 6 VII 2021, Genkal 
Tixi Slide № 2112 (marked here in Fig. 2a), Papanin 
Institute for Biology of Inland Waters, Russian 
Academy of Sciences (IBIW RAS). 

Type location. A nameless lake in the adjacent 
territory of the Ust-Lensky Reserve, 71.575795° N, 
128.76420°E (WGS 1984), Russia.

Etymology: The species is named after 
N.I. Strelnikova, a famous Russian diatomologist.

Distribution. Yakutiya, Russia.
Type locality. A nameless lake  — a small tundra 

body of water which drains into Tiksi Bay, located 6 km  
from its shore and 70 km southeast of the border of 
the Ust-Lena Reserve on the north-exposed slope of 

Рис. 1. Карта-схема расположения исследованных озер.
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Таблица 2. Физико-химические показатели вод исследованных озер (по: (Barinova et al., 2023))

Показатель
Исследованные озера

1 2 3 7 8 9

Температура воды, °C 15.10 15.00 15.10 14.70 14.60 14.00

Водородный показатель (рН), единицы 7.30 6.70 7.42 7.34 7.22 6.65

Кислород (О2), мг/дм3 9.98 9.40 10.28 9.77 9.86 9.60

Взвешенные вещества, мг/дм3 <3.00 <3.00 <3.00 <3.00 <3.00 <3.00

Солевой состав, мг/дм3

Минерализация 181.60 225.63 168.73 259.83 260.95 234.05

Жесткость 2.44 3.09 2.28 3.34 3.61 3.16

Кальций 28.40 38.60 22.44 38.20 32.40 36.80

Магний 12.40 14.20 14.09 17.40 24.20 16.10

Натрий 1.43 1.14 2.60 6.03 1.39 1.28

Калий 0.57 0.49 0.81 1.60 0.86 0.37

Гидрокарбонаты 90.60 98.60 67.12 110.20 130.40 120.50

Хлориды 3.20 4.80 3.55 4.80 8.20 4.00

Сульфаты 45.00 67.80 58.12 81.60 63.50 55.00

Биогенные вещества, мг/дм3

Ион аммония (NH4) 0.15 0.10 0.26 0.20 0.12 0.31

Нитрит-ион (NO2) <0.02 <0.02 <0.02 <0.02 <0.02 <0.02

Нитраты (NO3) 0.48 0.54 0.54 0.56 0.60 0.58

Кремний (Si-SiO2) <1.00 <1.00 <1.00 <1.00 <1.00 <1.00

Фосфаты (PО4) <0.05 <0.05 <0.05 <0.05 <0.05 <0.05

Фосфор общий (Pобщ) 0.07 0.05 0.08 0.10 0.10 0.11

Органические вещества

Цветность, градусы 15 13 13 19 18 10

ЛООВ (по величине БПК5). мг/дм3 1.61 1.46 1.75 0.83 1.43 2.39

ТООВ (по величине ХПК), мг/дм3 17.80 17.60 14.40 16.40 16.80 16.20

Фенолы, мг/дм3 <0.0005 <0.0005 <0.0005 <0.0005 <0.0005 <0.0005

Промышленные загрязняющие в-ва

Нефтепродукты, мг/дм3 <0.005 <0.005 <0.005 <0.005 <0.005 <0.005

Тяжелые металлы, мг/дм3

Железо общее (Feобщ) 0.29 0.40 0.29 0.50 0.62 0.68

Марганец (Mn) 0.0040 0.0020 0.0040 0.0070 0.0060 0.0070

Никель (Ni) <0.005 <0.005 <0.005 <0.005 <0.005 <0.005

Медь (Cu) 0.0030 0.0030 0.0030 0.0040 0.0030 0.0040

Цинк (Zn) <0.001 <0.001 <0.001 <0.001 <0.001 <0.001

Свинец (Pb) <0.005 <0.005 <0.005 <0.005 <0.005 <0.005
Примечание. ЛООВ — содержание легкоокисляемых органических веществ; ТООВ — содержание трудноокисляемых орга-
нических веществ.
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Рис. 2. Электронные микрофотографии створок Buryatia strelnikovae (СЭМ): а–д — створки с наружной поверхно-
сти, е — с внутренней.
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the Primorsky Ridge. The lake is located at an altitude 
of 38 m above sea level. The lake’s surface water 
area is 0.124 km2, the shoreline is 1.8 km. The water 
temperature during sampling was 14°C, pH — 6.65.

B. strelnikovae встречается и  в  других сход-
ных по  экологии озерах этого региона (Якутия) 
(рис. 1, табл. 1, 2) и это первая находка предста-
вителя рода за пределами оз. Байкал. Для данного 
региона имеется недостаточно работ по изучению 
Bacillariophyta с  применением электронной ми-
кроскопии. В  единственной публикации по  не-
большим водоемам полигонально-валиковой 
тундры о. Тит-Ары (нижнее течение р. Лены) 
в  фитоперифитоне обнаружено 160 таксонов 
диатомовых водорослей, в  том числе 13 водо-
рослей определенных только до  рода (Amphora, 
Cavinula, Discostella, Encyonema, Eunotia, Fragilaria, 
Gomphonema, Pinnularia, Stephanodiscus) (Копыри-
на и др., 2021), что свидетельствует о потенциаль-
ном богатстве флоры этой группы и необходимо-
сти дальнейших альгологических исследований. 

Вид Buryatia strelnikovae по форме створки име-
ет сходство с  B. oviformis Kulikovskiy, Metzeltin 
et Lange-Bertalot (Kulikovskiy et al., 2012, Plate 
92, Figs 13–16) и  B. crassa Kulikovskiy, Metzeltin 
et Lange-Bertalot (Kulikovskiy еt al., 2012, Plate 
92, Fig. 26), описание которых основано только 
на световой микроскопии. Новый вид отличается 
от  них по  количественным признакам (меньши-
ми длиной и шириной створки, бо́льшими значе-
ниями числа штрихов и ареол в 10 мкм) (табл. 3). 
В водоеме типового местонахождения наблюдали 
определенную тенденцию — с увеличением дли-
ны створки ее форма меняется от эллиптической 
(рис. 2в) до линейно-эллиптической (рис. 2г).

Проведенное исследование позволило выя-
вить новый для науки вид диатомовых водорос-
лей и расширить ареал рода.
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Таблица 3. Диапазоны изменчивости количественных морфологических признаков сходных по морфологии ви-
дов рода Buryatia

Длина створки, 
мкм

Ширина створки, 
мкм

Число штрихов 
в 10 мкм Число ареол в 10 мкм Литературный

источник

B. crassa

35 16 15 15–16 Kulikovskiy et al., 2012

B. oviformis

14–28 8–10 19 18 Kulikovskiy et al., 2012

B. strelnikovae

10–22.1 5.3–9 18–25 25–30 Данные авторов
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Buryatia strelnikovae (Bacillariophyta), a New Species of Diatoms for Science
S. I. Genkal1, *, V. А. Gabyshev2

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

2Institute for Biological Problems of Cryolithozone, Siberian Branch, Russian Academy of Sciences, Yakutsk, Russia
*e-mail: genkal47@mail.ru

The study of algological material from tundra lakes of the adjacent territories of the Ust-Lena Reserve (Yakutia) 
using scanning electron microscopy revealed a new species of diatoms for science Buryatia strelnikovae sp. 
nov. The new species has morphological similarities with other species of the genus B. oviformis and B. crassa. 
It differs from the former by large values of the number of striae and areolae of 10 µm, from the latter by 
smaller length and width of the sash and large values of the number of strokes and areoles of 10 µm, but differs 
from them in smaller leaf length and width, large values of the number of striae and areolae of 10 µm.

Keywords: Yakutia, lake, phytoplankton, Bacillariophyta, Buryatia strelnikovae, new species, morphology, 
electron microscopy
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Впервые для Юго-Западного геоботанического района о. Сахалин (выделен в отдельную подзону 
темнохвойных лесов с  примесью широколиственных пород и  соответствует Крильонскому фло-
ристическому району) указаны Lemna turionifera, Myriophyllum verticillatum, Potamogeton gramineus, 
P. manchuriensis, Stuckenia pectinata, Utricularia minor, U. × ochroleuca. Для геоботанического района 
Южно-сахалинской низменности впервые приведен Myriopyllum spicatum. Все эти таксоны извест-
ны из других геоботанических районов о. Сахалин. Сделанные нами дополнения к флоре хорошо 
обследованного ботаниками Юго-Западного района говорят об  общей недоизученности водной 
флоры острова, а не ее уникальности в подзоне темнохвойных лесов с примесью широколиствен-
ных пород.

Ключевые слова: водные сосудистые растения, Дальний Восток, Сахалинская область, флористиче-
ские находки
DOI: 10.31857/S0320965224030149, EDN: ZOZFRS

Ранее в ходе исследования водных сосудистых 
растений в  разных геоботанических подзонах 
о. Сахалин (Сахалинская обл.) в  2019–2020  гг. 
мы  выявили ряд новых видов для всего острова 
или его отдельных геоботанических районов (Бо-
бров и др., 2021). В связи с этим, целесообразно 
было провести аналогичные исследования в еще 
не  посещенном нами Юго-Западном геоботани-
ческом районе, выделяемом в  отдельную подзо-
ну темнохвойных лесов с  примесью широколи-
ственных пород (Толмачев, 1955) и  в  отдельный 
флористический район  — Крильонский (Кре-
стов и др., 2004). Сборы проводили М.О. Ивано-
ва и П.А. Волкова 28–29 августа 2021 г. на побе-
режье Охотского моря от  пос. Яблочное до  пос. 
Костромское (Холмский городской округ), по-
скольку лишь в этой части района водные объек-
ты достаточно разнообразны и  многочисленны. 
Также повторно проанализированы наши сборы 
Myriophyllum за  2019  г. с  о. Сахалин (Долинский 
городской округ).

Все образцы определены М.О. Ивановой при 
участии А.А. Боброва и хранятся в гербарии Ин-
ститута биологии внутренних вод им.  И.Д. Па-
панина  РАН (IBIW). Если не  указано иначе, 
распространение видов на  о. Сахалин и  латин-

ские названия таксонов даны по В.Ю. Баркалову 
и А.А. Тарану (Баркалов, Таран, 2004).

Lemna turionifera Landolt — (1) 4  км к  северо- 
западу от  пос. Пионеры, торфяной водоем, 
47.28726° с.ш., 141.98439° в.д., 28.08.2021  г.; (2) 
южная окраина пос. Пионеры, озеро близ устья 
р. Пионерская, 47.26010° с.ш., 142.0103° в.д.,  
28.08.2021  г.; (3) 1.5  км к  северо-востоку 
от  пос.  Костромское, заросшее травой озеро 
в  пойме р. Кострома, 47.31666° с.ш., 142.03908° 
в.д., 29.08.2021 г.; (4) 3.5 км к северу от пос. Яблоч-
ное, канава на окраине дачного пос. Садовники, 
47.19205° с.ш., 142.06128° в.д., 29.08.2021 г.

Указан для Северо-Восточного, Поронайского 
(Бобров и  др., 2021), Тымского и  Ламанонского 
прибрежных геоботанических районов из разных 
подзон. Определение этого вида было подтверж-
дено молекулярно-генетическими методами 
(Volkova et al., 2023).

Myriophyllum spicatum L.  — Долинский город-
ской округ, 6  км к  северо-западу от  пос.  Ста-
родубское, берег Охотского моря, оз. Долгое, 
на  песчаном дне, 47.46094° с.ш., 142.72913° в.д., 
11.07.2019 г.

Указан для Поронайского (Бобров и др., 2021) 
и  Юго-Восточного геоботанических районов. 

КРАТКИЕ СООБЩЕНИЯ
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Определение этого вида было подтверждено мо-
лекулярно-генетическими методами (Volkova et 
al., 2024).

M. verticillatum L. — (1) 4  км к  северо-западу 
от пос. Пионеры, торфяной водоем, 47.28726° с.ш.,  
141.98439° в.д., 28.08.2021  г.; (2) южная окраина 
пос. Пионеры, озеро близ устья р.  Пионерская, 
47.26010° с.ш., 142.0103° в.д., 28.08.2021 г.

Указан лишь для Поронайского (Бобров и  др., 
2021) и Северо-Западного геоботанических районов.

Potamogeton gramineus L. — 3 км к северо-запа-
ду от  пос. Пионеры, заболоченное приморское 
озеро, на  песке, 47.27553° с.ш., 141.99518° в.д., 
28.08.2021 г.

Указан для многих геоботанических районов 
из разных подзон, но не был известен в Юго-За-
падном районе.

P. manchuriensis A. Benn. — (1) м. Слепиков-
ского, озеро в  700  м к  юго-юго-востоку маяка, 
47.29651° с.ш., 141.97160° в.д., 28.08.2021  г.; (2) 
2.5  км к  северо-западу от  пос. Пионеры, забо-
лоченное минерализованное приморское озеро, 
на песке, 47.27553° с.ш., 141.99518° в.д., 28.08.2021 г.

Указан лишь для Северо-Западного и Тымско-
го геоботанических районов.

Stuckenia pectinata (L.) Börner (Potamogeton 
pectinatus L.) — (1) 2.5 км к северо-западу от пос. 
Пионеры, заболоченное минерализованное при-
морское озеро, на песке, 47.27553° с.ш., 141.99518° 
в.д., 28.08.2021 г.; (2) 3.5 км к северу от пос. Яблоч-
ное, северо-восточная часть солоноватого озера 
на  окраине дачного пос. Садовники, 47.18897° 
с.ш., 142.06613° в.д., 29.08.2021.

Указан для многих геоботанических районов 
из разных подзон, но не был отмечен в Юго-За-
падном районе.

Utricularia minor L.  — 3  км к  северо-запа-
ду от  пос. Пионеры, заболоченное приморское 
озеро на  песке, 47.27443° с.ш., 141.99683° в.д., 
28.08.2021 г.

Недавно найден на о. Сахалин в Поронайском 
геоботаническом районе (Бобров и др., 2021). 

U. × ochroleuca R.W. Hartm. (U. intermedia Hayne ×  
× U. minor L.; вкл. U. stygia Thor) — 3 км к севе-
ро-западу от  пос. Пионеры, заболоченное при-
морское озеро, на песке, 47.27443° с.ш., 141.99683° 
в.д., 28.08.2021 г.

Недавно найден на о. Сахалин в Поронайском 
и  Северо-Восточном геоботанических районах 
(Бобров и др., 2021). Диагностические признаки и 
ареал этого гибрида были описаны в статье Bobrov 
et al. (2022).

Несмотря на  то, что исследованный нами 
Юго-Западный геоботанический район относит-
ся к  иной подзоне, чем остальные геоботаниче-
ские районы о. Сахалин (Толмачев, 1955), и выде-
ляется в особый флористический район (Крестов 

и др., 2004), нами не обнаружены там новые для 
острова виды. Таким образом, сделанные допол-
нения к  флоре хорошо обследованного ботани-
ками района Южно-сахалинской низменности 
и  Юго-Западного района (рис.  1 (Баркалов, Та-
ран, 2004)) скорее говорят об общей недоизучен-
ности водной флоры острова.
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Findings of Aquatic Vascular Plants on the Sakhalin Island
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Russia

2Tyumen State University, AquaBioSafe, Tyumen, Russia
* e-mail: m.ivanova3105@gmail.com
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Investigations of South-western geobotanical district of Sakhalin Island, which is classified as a separate 
subzone of dark coniferous forests with an admixture of broad-leaved species and corresponds to Krillon 
floristic district, revealed a number of new aquatic vascular plant species for that area (Lemna turionifera, 
Myriophyllum verticillatum, Potamogeton gramineus, P. manchuriensis, Stuckenia pectinata, Utricularia minor, 
U. × ochroleuca). There is also a novelty for the South-Sakhalin lowland geobotanical district (Myriophyllum 
spicatum). All these taxa are known from other geobotanical districts of Sakhalin. The additions to the flora 
of the South-western district, which is well surveyed by botanists, indicate not floristic uniqueness of the 
subzone of dark coniferous forests with an admixture of broad-leaved species, but rather a poor knowledge of 
the Sakhalin Island aquatic flora.

Keywords: aquatic vascular plants, floristic findings, Russian Far East, Sakhalin Region
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Приведены данные о находке рогоза суженного Typha angustata Bory & Chaub. в дельте р. Дон. В мо-
нографии “Флора СССР” этот вид понимался довольно широко, его ареал простирался от р. Дунай 
до Тихого океана. Долгое время его не находили и относили в синонимы T. australis, T. domingensis, 
T. angustifolia. Современные исследования показали, что вид сохраняется в рукавах дельты р. Дон. 
В результате изоляций в кайнозое, приведших к разрыву связей с восточными и западными водны-
ми бассейнами, значительно сократился ареал и снизились темпы эволюции. В современный гео-
логический период T. angustata переживает природную и техногенную элиминацию. 

Ключевые слова: род Typha, Typha angustata, остров Донской, дельта р. Дон
DOI: 10.31857/S0320965224030154, EDN: ZOYVNQ

Вид Typha angustata Bory & Chaub. описан 
в  1832  г. из  Греции (Научная экспедиция в  Мо-
рею). Упоминался в ботанической литературе как 
самостоятельный вид (Kronfeld, 1889; Graebner, 
1900; Geze, 1912; Федченко, 1934 и др.). Относил-
ся к  секции Bracteolatae Graebner. Современный 
ареал вида прерывистый, его находки известны 
из устьевых участков рек Дунай, Днестр, Южный 
Буг, дельты рек Амударья и Сырдарья, Приморья. 
Однако из-за слабой изученности его относили 
в синонимы к T. angustifolia L., T. australis Schum., 
Thonn. и T. domingensis Pers. 

В  работе проведен сравнительно-морфоло-
гический анализ пестичных цветков T.  angustata 
из дельты р. Дон для уточнения краткого диагноза. 

Материалом послужили гербарные материа-
лы, собранные Т.Н. Польшиной в августе 2020 г. 
в  прибрежьях о-ва Донской, дельта р. Дон (Ро-
стовская обл.).

Применяли маршрутный метод обследова-
ния территории со  сбором гербарного мате-
риала (Шенников, 1950). В  полевых условиях 
проводили съемку общего вида зарослей Typha 
с  помощью фотокамеры Canon Power Shot D30. 
Тычиночные и пестичные цветки анализировали 
в  камеральных условиях (Краснова, Польшина, 
2020; Краснова, Ефремов, 2022). Для дифферен-
циации T. angustata от близкородственных видов  

T. angustifolia, T. australis и  T.  domingensis приме-
няли традиционный сравнительно-морфологи-
ческий метод (Веттштейна–Комарова). Исполь-
зованы монографии по  роду Typha (Kronfeld, 
1889; Graebner, 1900; Geze, 1912; Федченко, 1934; 
Riedl, 1970; Леонова, 1979; Цвелев, 1996). Учтены 
сведения, полученные при просмотре коллек-
ций Typha в  гербарии LE (Ботанический инсти-
тут им. В.Л. Комарова РАН); Россия: Кубанская 
обл., Кубанские плавни, г.  Приморско-Ахтарск, 
17.06.1962  г., А.В. Потанина; Кубанская обл., 
1888–1890, Ф.И. Полторацкий; Средняя Азия: 
Туркестан, берега Аральского моря, 1898 (дата 
отсутствует), Л.С. Берг; Туркестан. Джизакский 
уезд, северный склон Туркестанского хребта, 
верховье р. Вазикань, 02.05.1914 г., А.И. Михель-
сон; дельта р. Амударья, Шейх Абазвали, сы-
рые заросли рогозов, 24.06.1928, Н.И. Кузнецов; 
там  же, дельта р. Сырдарья, залив Кора-Чолан, 
21.08.1949, К.В. Доброхотова; там  же, дельта 
р. Сыр-Дарья, ильмень Кора-Тегень, 18.08.1948 г., 
К.В. Доброхотова; там  же, близ Патто-Гиссара, 
тугаи р.  Аму-Дарья, 06.1916  г., Б.А. Федченко; 
Кулябский р-н, долина р. Як-Су, по берегу р. Ку-
ляб-Дарья, близ Сары-Сноб, тугаи, 03.07.1935  г., 
И.А. Линчевский, Т.И. Масленникова; Азербайд-
жанская ССР: северо-восточнее с. Пенсар, близ 
совхоза “Аврора”, у  берега небольшого озера, 
10.07.1963, А.Е.  Бобров; Нахичиванская АССР 

КРАТКИЕ СООБЩЕНИЯ

БИОЛОГИЯ ВНУТРЕННИХ ВОД, 2024, № 3, с. 498–502



499НАХОДКА Typha angustata (TYPHA L., Typhaceae)

БИОЛОГИЯ ВНУТРЕННИХ ВОД № 3 2024

Рис.  1. Микрофотографии цветков и  семян Typha angustata: a  — рисунок структуры цветка из  работы (Kronfeld, 
1889); б — Typha angustata в прибрежьях о-ва Донского, дельты р. Дон; в — фрагменты стеблевых листьев с внешней 
и внутренней стороны с бородавковидными железками; г–л — микрофотографии цветков и семян из дельты р. Дон, 
Ростовская обл.; м–у — микрофотографии цветков и семян из Молдавии, ж/д ст. Быковец, болото, Т.С. Гейдеман, 
29.06.1948, № 77635.
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между г.  Нахичивань и  с. Дзирула, 11.07.1954  г., 
С.Г.  Шамамилян, Г.А. Денисова. Просмотрен 
материал из  гербария KW (Институт ботаники 
им.  Н.Г. Холодного НАН Украины): Одесская 
обл., Килийский р-н, окрестности г. Приморский 
в 4 км от г. Вилково, 30.06.1972 г., А.Н. Краснова; 
Николаевская обл., Новоодесский р-н, окрестно-
сти села Троицкое, левый берег р. Южный Буг, 
05.07.1972 г., А.Н. Краснова; Донецкая обл., Но-
воазовский р-н, Хомутовская степь, р. Грузкой 
Еланчик, 09.07. 1956  г., Г.А. Кузнецова; Крым-
ская обл., окрестности г.  Феодосия, на  Лысой 
горе, по  берегам реки, впадающей в  Феодосий-
ский залив 04.06.1979  г., А.Н. Краснова. Молда-
вия (гербарные сборы Т.С. Гейдеман): Котовский 
р-н, близ ж/д станции Сарата-Галбена, заболо-
ченная долина, 11.08.1965, № 77635; там же, Бри-
чанский р-н, с. Ромашаны, болотце, 23.06.1965 г., 
№ 1056, № 1058; там же, станция Быковец, боло-
то, 29.06.1948 г., № 1077. 

Семена T. angustata из  дельты р. Дон сравни-
вали с  ископаемыми и  современными семенами 
(Дорофеев, 1982). Микрофотографии цветков 
T.  angustata получены с  помощью цифровой ка-
меры USB Electronic eyepiece 5 MP (×40–50). 
Собранный гербарный материал хранится в гер-
барии Института биологии внутренних води 
им. И.Д. Папанина РАН (IBIW).

Выполненные исследования T. angustata по-
зволили расширить прежнее морфологическое 
описание (Федченко, 1934). Ниже приведено рас-
ширенное описание. 

Typha angustata Bory & Chaub. (enlargement). 
Многолетник. Корневище 150  см. Стебель 
до  300  см высотой. Стеблевые листья серо-зеле-
ные, узколинейные, снизу выпуклые, шириной 
1.5–1.8 см, на вершине длиннозаостренные. Вла-
галище длинное, расколото до основания, лопа-
сти пологие, по краю широко-пленчатое, внутри 
беловатое с  рафидами и  бородавковидными же-
лезками. Тычиночная и пестичная части соцветия 
с промежутком 5 см. Ось тычиночной части соцве-
тия с белыми и бурыми волосками. Тычиночная 
часть соцветия после созревания и  высыпания 
пыльцы разрушается. Тычиночный цветок состо-
ит из  одной или  двух–трех тычинок. Пыльники 
узкие, дважды перекручены, 3 мм длиной, 0.25 мм 
шириной. Пыльца из одиночных зерен. Надсвяз-
ники продолговато-яйцевидные. Пестичная часть 
цилиндрическая, охристо-буроватая, 35–40  см 
длиной, 2.2  см шириной или  в  диаметре. Пло-
дущий пестичный цветок 7.3  мм длиной, рыль-
це 1.2 мм длиной, узколинейное, столбик 2.5 мм 
длиной; завязь 1.8  мм длиной, веретеновидная 
в середине расширена, 1.8 мм гинофор. Прицвет-
нички нитевидные, вверху расширенные, бурые, 
с  тремя островатыми зубцами, из  которых сред-
ний с  крючковидным зубцом длиннее боковых. 

Деградированные пестичные цветки (карподии) 
3  мм длиной, бурые, на  вершине скошенные, 
с острием, рафидами и прицветничками. Волоски 
гинофора многочисленные, короче рылец. Семе-
на мелкие, вверху скошенные, в середине широ-
кие. Цветет IV–VI и плодоносит VII–X. 

Typha angustata Bory & Chaub. (enlargement). 
Perennial. Rhizome 150 сm. Stem up to 300 сm 
altitude. Leaves are narrow linear, grayish-green, 
1.5–1.8 сm in width, below convex, long acuminate 
on apex. Axils are long, shattered to the base, 
without blades, on the edge wide membranaceus up 
to 2–3  сm, inside whitish with rafides and warty-
like glands. Stamen and pistillate parts have interval 
5 сm. The staminate part of inflorescence brown hairs. 
Staminate part collapse. The stamen flower consists 
of one or two — three stamen. Anthers narrow, twice 
twisted, 3 mm long, 0.25 mm wide. Pollen from single 
grains. The epiconnection are oblong-ovate. Pistillate 
part of spadix is cylindrical, brown-edgy, 35–40 sm. 
Pestle flower 7.3 mm long. The stigmas are narrow-
line 1.2 mm, styles 2.5 mm long, ovary 1.8 mm long, 
oblong- fusiform in the middle expanded, 1.8 mm 
gynophore. The bracts are filamentous at the top 
extended, brown with three insular teeth, of which the 
middle with a hook-shaped tooth is longer than the 
lateral ones. Degraded pestle flowers (carpodia) 3 mm 
long, light brown, on top of the edge with a long edge 
and rafides. Hairs of the gynophores are numerous, 
shorter than stigmas. The ovarium is oblong-fusiform. 
Fruits are small, narrow-elliptical above beveled, in 
the middle wide, triangular-shaped at the bottom. 
Flowering IV–VI, and fruiting, VII–X. 

Габитуально растения T. angustata схожи с та-
ковыми близкородственных видов T.  angustifolia, 
T. australis, T. domingensis (табл. 1). Typha angustata 
отличается от T. angustifolia, T. australis, T. domingen-
sis по следующим признакам: стеблевым листьям 
с  широко-пленчатыми влагалищами, усыпан-
ными с  внутренней стороны бородавковидными 
железками, прицветничками с  тремя зубцами 
на  верхушке. По  структуре пестичных цветков 
исследуемые образцы T. angustata совпадают с ри-
сунками этого вида в монографиях М. Кронфель-
да (Kronfeld, 1889) и П. Гребнера (Grebner, 1900). 
Этот  же вид В.Н. Ворошилов (1982) указывал 
для флоры Дальнего Востока. При обнаружении 
T.  angustata на  оз. Хасан (Ханка) он  писал: “Ви-
денные мною экземпляры не совсем типичны для 
этого вида, отличались несколько более темными 
рыльцами, но не отличаются от японских образ-
цов этого вида”. Это дает основание полагать, что 
T. angustata встречался в водоемах Приморья (вос-
точно-азиатская часть ареала). Распространение 
в западной и центрально-азиатской (среднеазиат-
ской) частях ареала реконструированы авторами 
по гербарным материалам из Украины, Молдавии 
и Средней Азии. 
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В работе П.И. Дорофеева (1982) изображения 
современных семян T. angustata из горной систе-
мы Западный Копетдаг (сборы Егоровой, 1959) 
и  из  низовьев р. Амударья (сборы Кнорринга, 
1925) имеют ряд сходств с донскими и молдавски-
ми образцами (рис. 1). Это может свидетельство-
вать о  формировании T. angustata в  аридной об-
ласти Древнего Средиземноморья. В  настоящее 
время T. angustata сохраняется только в  рукавах 
дельты р. Дон. 

Сравнительный морфологический анализ пе-
стичных цветков T. angustata из дельты р. Дон по-
казал сходство основных морфологических при-
знаков с описаниями и рисунками в классических 
монографиях. Находка T. angustata в дельте р. Дон 
и  анализ гербарных и  литературных материалов 
позволили восстановить древне-средиземномор-
ский (южно-евразийский) ареал вида. 
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Find Typha angustata (Typha L., Typhaceae) in the Delta  
of the Don River (Rostov Region)
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Borok, Nekouzskii raion, Yaroslavl oblast, Russia

2Southern Scientific Center, Russian Academy of Sciences, Rostov-on-Don, Russia
*e-mail: krasa@ibiw.ru

The data on the discovery of the cornucopia of the narrowed Typha angustata in the delta of the Don River 
are given. In the “Flora of the USSR” this species was understood quite broadly, its range stretched from 
the Danube to the Pacific Ocean. For a long time, it was not found and was referred to as synonymous 
with T. australis, T. domingensis T. angustifolia. The species has not disappeared from the composition of the 
hydrophilic flora of Russia. It is preserved in the “arms” of the Delta of the Don River. As a result of isolations 
in the Cenozoic, which led to the severance links with the eastern and western water basins, the range was 
significantly reduced and the rate of evolution was reduced. In the modern geological period, T. angustata is 
undergoing natural elimination.

Keywords: genus Typha, Typha angustata, Donskoy Island, delta of the Don River
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