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Abstract. Statistical procedures for quantifying the relationships between the community structure 
and abiotic variables start with selecting a minimum set of uncorrelated environmental factors that 
determine the ecological conditions essential for each of the species. This is especially important when 
constructing models of spatial distribution of species which are key to ecology of communities and 
conservation of nature. The aim of the study is to explore whether some applications of information 
theory can be used to rank environmental factors with respect to their contribution to the formation of 
the ecological structure of aquatic communities. We consider the applicability of the instability index, 
which is a special case of the Kullback-Leibler entropy divergence and reflects the information gain 
from the displacement of a particular realization of a random variable relative to its mean value. Using 
of instability indices allows to reduce multidimensional data sets on species structure of communities 
and abiotic factors to lower dimension sets of commensurate standardized variables and to explore the 
relationships between the latter. The initial data we used were the results of the long-term (1990–2019) 
hydrobiological survey of benthic communities in small and medium-sized rivers in the Middle and Lower 
Volga regions. We consider the indices of instability calculated for each of 147 taxa of macrozoobenthos 
and 8 geophysical and hydrochemical indicators. Based on these data, we constructed random forest 
regression models and calculated potential weights of environmental factors that determine ecological 
preferences of species. The most significant explanatory variables were used to construct distribution 
maps of «virtual species», which were compared with the corresponding empirical data. A habitat 
suitability map of chironomids (Diptera, Chironomidae), the Prodiamesinae subfamily, is presented. 
Instability indices can be effectively used for exploratory analysis of various ecosystems, e. g. ranking 
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habitats according to the degree of environmental instability and / or species associations, selecting the 
most informative abiotic variables that determine the population density of the taxa, etc.

Keywords: community structure, macrozoobenthos, environmental data, variable selection, Instability 
index, Kullback-Leibler divergence, virtual species distribution.
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Донные сообщества и абиотические факторы:  
анализ статистической связи с использованием  
индекса нестабильности и метода виртуальных видов

Т. Д. Зинченко, В. К. Шитиков, Л. В. Головатюк
Самарский федеральный исследовательский центр РАН 

Институт экологии Волжского бассейна РАН 
Российская Федерация, Тольятти

Аннотация. Количественная оценка связи между структурой сообществ и абиотическими 
переменными предполагает использование статистических процедур, выполняющих селекцию 
минимального набора некоррелированных факторов среды, которые с высокой вероятностью 
определяют экологические условия существования каждого вида. Это особенно важно при 
построении моделей пространственного распределения видов, играющих ключевую роль 
в экологии сообществ и охране природы. Целью исследования является анализ применения 
некоторых приложений теории информации для ранжирования факторов среды по их вкладу 
в формирование экологической структуры сообществ гидробионтов. Рассматривается индекс 
нестабильности, являющийся частным случаем дивергенции энтропии Кульбака-Лейблера 
и отражающий информационный выигрыш от смещения конкретной реализации случайной 
величины относительно ее среднего значения. Использование индексов нестабильности 
позволяет редуцировать многомерные данные о видовой структуре сообществ и абиотических 
факторах в наборы соизмеримых стандартизованных переменных и оценить тесноту связи 
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между ними. В качестве исходных данных используются результаты многолетней (1990–
2019 гг.) гидробиологической съемки донных сообществ малых и средних рек на территории 
Среднего и Нижнего Поволжья. Обобщены результаты расчетов индексов нестабильности для 
каждого из 147 таксонов макрозообентоса и 8 геофизических и гидрохимических показателей. 
На основе этих данных построены регрессионные модели «случайного леса» и рассчитаны 
веса потенциальной важности факторов среды, определяющих экологические предпочтения 
видов. Наиболее значимые объясняющие переменные использовались для построения 
карт распределения «виртуальных видов», которые сравнивались с соответствующими 
эмпирическими данными. Представлена карта распределения хирономид подсемейства 
Prodiamesinae (Diptera, Chironomidae) в оптимальных условиях среды обитания. Индексы 
нестабильности могут эффективно применяться для разведывательного анализа различных 
экосистем, в том числе ранжирования местообитаний по степени нестабильности окружающей 
среды и/или видовых ассоциаций, а также отбора наиболее информативных абиотических 
переменных, определяющих популяционную плотность таксонов.

Ключевые слова: структура сообществ, макрозообентос, факторы среды, отбор переменных, 
индекс нестабильности, дивергенция Кульбака-Лейблера, распределение виртуальных видов.
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Введение

Современной парадигмой количествен-
ной оценки связи между структурой сооб-
ществ и  окружающей средой является мо-
делирование пространственно-временного 
распределения видов в природе (SDM – ​Species 
Distribution Models, Peterson et al., 2011). За по-
следние 20 лет этой тематике посвящены сот-
ни публикаций – ​см. обзоры (Franklin, 2009; 
Guisan et al., 2017; Лисовский и др., 2020),  – ​
однако до сих пор в полной мере отсутству-
ет не только единая теория, но и конкретные 

практические рекомендации. Это обусловле-
но как объективно существующим многооб-
разием изучаемых экологических сообществ, 
природно-климатических зон, жизненных 
форм и техник проведения наблюдений, так 
и  большим арсеналом разработанных мето-
дов компьютерной обработки и верификации 
моделей, выбор которых в значительной мере 
определяется субъективными взглядами ис-
следователей. В частности, развернутый ана-
лиз результатов использования 33 моделей 
SDM на  сообществах птиц, бабочек, дере-
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вьев и  травянистой растительности показал 
(Norberg et al., 2019), что успех моделирова-
ния зависит от природы изучаемого сообще-
ства на 36 %, постановки задачи (интерполя-
ция или экстраполяция) на 26 %, выбранного 
алгоритма на 33 % и объема выборки только 
на 2 %.

Построение моделей SDM требует высо-
кой квалификации аналитика. В  частности, 
в  экологических исследованиях для боль-
шинства организмов и  ситуаций достовер-
но можно оценить только наличие того или 
иного вида в  точках отбора проб, тогда как 
надежные данные об  «ареалах отсутствия» 
не могут быть эмпирически обоснованы. Это 
обусловило разработку различных алгорит-
мов, основанных на многократном случайном 
выборе подмножества точек, где, как предпо-
лагается, вид отсутствует (pseudo-absence, 
или «background» points). Из  таких алгорит-
мов можно отметить часто используемый ме-
тод максимальной энтропии, реализованный 
в  программе MaxEnt (Phillips et al., 2006). 
Однако показано (Hastie, Fithian, 2013), что 
эта процедура оценивает не  столько иско-
мую вероятность присутствия вида, сколько 
неоднородность использованных эмпириче-
ских данных, а местоположение и количество 
точек «псевдо-отсутствия» вида очень зави-
сят от протяженности и характера доступной 
географической территории. Отмечается так-
же (Лисовский, Дудов, 2020), что работа ал-
горитма во многом зависит от выбора формы 
частных функций, предварительной фильтра-
ции исходных данных, использования слоев 
коррекции и др., а в отсутствие объективных 
критериев проверки результатов прогноза ка-
жущаяся успешность моделирования может 
легко ввести в заблуждение.

Перечисленные проблемы побудили раз-
работку математически «простых» процедур, 
позволяющих выбрать минимальное коли-

чество некоррелированных факторов среды, 
определяющих с высокой вероятностью эко-
логические предпочтения вида, роль которых 
также может быть обоснована и  биологиче-
скими причинами. Например, экологический 
анализ факторов ниши (ENFA; Hirzel et al., 
2002) основан на  оценке маргинальности M 
(то  есть экологического расстояния между 
оптимумом вида, полученным из данных его 
изучения, и  средним значением в  пределах 
эталонной области) и специализации S (отно-
шения глобальной дисперсии анализируемо-
го фактора к дисперсии в точках, где обнару-
жен вид).

Сходный смысл имеет индекс флуктуа-
ции Дюбуа (Dubois, 1973), который был в раз-
личных вариантах модифицирован под на-
званием индекса нестабильности1 I (Guisande 
et al., 2006, 2017). Применение этого индекса 
для отбора подмножества информативных 
предикторов позволяет свести к  минимуму 
влияние коллинеарности на результат любых 
моделей SDM, но целенаправленно он исполь-
зуется в  составе модулей вычислительной 
среды ModestR (García-Roselló et al., 2014). 
Этот свободно распространяемый пакет про-
грамм обеспечивает комплексную обработку 
данных о  встречаемости видов и  абиотиче-
ских факторов, включая доступ к всемирным 
базам географической, климатической и  ре-
сурсной информации и  создание комплекта 
тематических карт. Включенная в его состав 
процедура NOO (niche of occurrence – ​García-
Roselló et al., 2019) выполняет интуитивно 
понятное моделирование вероятностного 
распределения видов на  основе выборочных 
данных об их присутствии, блокируя попыт-

1	 Использование термина “нестабильность” в этом 
контексте следует признать неудачным, поскольку 
традиционно в экологии под нестабильностью 
сообщества или факторов окружающей среды 
понимается их неустойчивость или изменчивость во 
времени. Однако прямой перевод Instability index не 
оставляет иных возможностей.
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ки выхода прогнозов за  пределы доступной 
области SDM. Важным компонентом ModestR 
является база по  пресноводным ресурсам 
мира, на основании которой построены карты 
распределения рыбных сообществ (González-
Vilas et al., 2016).

Цель настоящей статьи – ​анализ резуль-
татов апробации индекса нестабильности 
на примере донных сообществ малых и сред-
них рек в бассейне Средней и Нижней Волги 
для ранжирования факторов среды и оценки 
их роли в формировании экологических пред-
почтений различных таксонов гидробионтов. 
Наиболее значимые объясняющие перемен-
ные использовались для построения карт рас-
пределения «виртуальных видов», которые 
сравнивались с  соответствующими эмпири-
ческими данными.

Материал и методика

Анализ взаимосвязи донных сообществ 
с  факторами среды с  использованием индек-
сов нестабильности проводили по  результа-
там многолетних (1990–2019 гг.) исследований 
на территории Среднего и Нижнего Поволжья 
(Зинченко, 2009, 2011; Golovatyuk et al., 2018). 
Гидробиологическую съемку макрозообен-
тоса осуществляли в  разные месяцы вегета-
ционного периода на  90 малых и  12 средних 
равнинных реках, притоках Куйбышевского, 
Саратовского и  Волгоградского водохрани-
лищ, в том числе, на шести реках аридного ре-
гиона бассейна оз. Эльтон (рис. 1, карта). Сред-
ние реки были разделены на приблизительно 
однородные участки: верхнее, среднее, нижнее 
течение и  устье, а  каждая малая река прини-
малась как целостный объект. Таким образом, 

Рис.  1. Карта проведения исследований; размер точек, обозначающих районы проведения 
гидробиологической съемки, пропорционален индексу нестабильности таксономического состава 
макрозообентоса

Fig. 1. Map of research area: dots indicate the hydrobiological survey sites; dot size is proportional to the index of 
instability of macrozoobenthos taxonomic composition
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было исследовано 132 локальных сообщества, 
в каждом из которых по стандартным методи-
кам выделено до 40 видов макрозообентоса.

Всего было собрано 1400 проб с иденти-
фикацией 740 видов и таксонов рангом выше 
вида, которые для дальнейшего анализа были 
ограничены списком из 147 видов, встретив-
шихся не  менее чем в  15 пробах или на  10 
участках из 132. Как единый таксон рассма-
тривалось подсемейство Prodiamesinae в  со-
ставе трех видов Monodiamesa bathyphila, 
Odontomesa fulva и Prodiamesa olivacea. Сред-
няя удельная численность (экз/м2) предва-
рительно подвергалась нормирующему пре-
образованию, приводящему к  χ2-дистанции, 
которое является, по  всей вероятности, наи-
более разумным компромиссом при учете как 
роли ведущих компонент, так и  вклада ред-
ких или малочисленных таксонов (Legendre, 
Gallagher, 2001). На основе этих данных фор-
мировалась матрица ТАХА 132×147.

На  станциях отбора проб параллельно 
проводился мониторинг 30 факторов среды, 
включающих гидрологические параметры 
водотоков, показатели качества воды и  со-
держание основных химических ингредиен-
тов (состав донных грунтов, насыщение воды 
кислородом, минерализация и др.). Растровые 
таблицы, содержащие основные метеороло-
гические и  геоморфологические показатели 
для региона исследований с разрешением 2.5', 
загружались с серверов свободно распростра-
няемой информации WorldClim и ENVIREM 
(ENVIronmental Rasters for Ecological 
Modeling). Поскольку между всеми этими 
переменными наблюдалась сильная корре-
ляционная связь, проводили анализ индексов 
инфляции дисперсии VIF (Variance Inflation 
Factor  – ​Джеймс и  др., 2016) и  избыточные 
предикторы со значениями VIF более 30 уда-
ляли из  рассмотрения. В  результате было 
отобрано 8 факторов среды, коллинеарность 

которых считалась приемлемой: среднегодо-
вая температура MTemp, оС; осадки самого 
засушливого квартала PrecDQ, мм; высота 
Alt, м; индекс шероховатости рельефа TRI; 
минерализация воды Miner, мг/л; аммоний-
ный азот NH4, мг/л; насыщение кислородом 
O2, мг/л и категория грунтов Ground в баллах 
от 1 до 6. На основе этих данных формирова-
лась матрица VAR132×8.

Индекс нестабильности Iij произвольно-
го показателя xi для каждого участка отбора 
проб j, j = 1…m, рассчитывали по формуле ди-
вергенции энтропии Кульбака-Лейблера

Iij = pij log2 pij / pim,

где pij  – ​доля xij в  сумме значений этого по-
казателя на всех участках; pim – ​среднее pij для 
m участков (Guisande et al., 2006). Значение Iij 
велико при больших отклонениях xi от своего 
среднего и равняется 0 при pij = pim. Индексы 
нестабильности вычислялись как для каждо-
го таксона ТАХА, так и каждой переменной 
VAR, а их суммы ITAXAj и IVARj отражали соот-
ветственно нестабильность донного сообще-
ства и факторов окружающей среды, наблю-
даемые на участке j.

Для оценки связи между подмножества-
ми индексов ITAXA и  IVAR строились модели 
множественной регрессии методом случай-
ного леса (Random Forest  – ​Шитиков, Ма-
стицкий, 2017), в результате чего для каждого 
таксона устанавливались величины вклада Wi 
каждого фактора среды, пропорционального 
их важности (importance). Оценку последней 
рассчитывали по среднему снижению точно-
сти предсказания на оставшихся данных по-
сле исключения тестируемого показателя.

Метод распределения «виртуальных ви-
дов» (Hirzel at al., 2001) полностью абстраги-
руется от данных экспедиционных исследова-
ний о  встречаемости таксонов и  моделирует 
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ячеистое пространство виртуальной эколо-
гической ниши в n-мерном пространстве, ос-
новываясь исключительно на  факторах сре-
ды. Для каждой ячейки устанавливается 
количественно вероятность принадлежности 
к  нише, что фактически является индексом 
пригодности среды обитания (environmental 
suitability) для всех видов, у  которых эколо-
гический оптимум соответствует параме-
трам априори заданной функции ниши. Для 
ее определения задавали форму функций от-
клика для каждого из отобранных абиотиче-
ских переменных, которые затем обобщались 
в виде аддитивного или мультипликативного 
выражения (Leroy at al., 2016).

Расчеты выполнялись с использованием 
языка статистической среды R3.6. Подроб-
ное описание выполненных расчетов и  тек-
сты кодов R представлены в файле дополни-
тельных материалов к  статье, размещенном 
на  сайте журнала. (http://journal.sfu-kras.ru/
article/141374)

Результаты

По  результатам расчетов получены две 
матрицы индексов нестабильности: ITAXA 
132×147 для каждого таксона гидробионтов 
на каждом участке и IVAR132×8 для наблюда-
емых абиотических переменных. Простран-
ственное распределение суммы индексов 
ITAXA, рассчитанных по всему их видовому со-
ставу, представлено на рис 1.

Строилась модель Random Forest зави-
симости суммарной нестабильности видов 
на участках рек от нестабильности абиотиче-
ских факторов для тех же биотопов и оцени-
валась относительная важность предикторов. 
Вклады W (%), представленные на  рис.  2А, 
дают основание сделать вывод, что флуктуа-
ции условий среды в этом регионе, в наиболь-
шей мере влияющие на структуру сообществ, 
определяются, в  основном, статистически 

«эластичными» показателями, такими как 
минерализация (Miner), содержание ионов 
аммония (NH4) и  кислорода (O2), а  также 
среднегодовой температурой (MTemp).

Однако 147 частных регрессионных мо-
делей, связывающих подмножества индексов 
ITAXA и IVAR и обобщающих влияние факторов 
среды на нестабильность численности каждо-
го из видов донных сообществ, обнаружива-
ют более сложную картину. Оценки вклада 
W (%) абиотических переменных в вариацию 
обилия некоторых таксонов макрозообен-
тоса, представленные в  табл.  1, показывают, 
что экологические предпочтения видов чаще 
всего определяются не одним каким-то фак-
тором, а  их различными нестационарными 
комбинациями. В частности, отдельные виды 
имеют высокую статистическую зависимость 
от  количества осадков или геоморфологиче-
ских показателей. В  результате обобщения 
этой информации по всем 147 видам вариация 
вклада W каждой из  абиотических состав-
ляющих в  изменчивость обилия различных 
таксонов, имела весьма широкие пределы 
(рис.  2Б). Если ориентироваться на  медиан-
ные значения, то структура видового состава 
донных сообществ по региону определяется, 
в  первую очередь, среднегодовой темпера-
турой (MTemp, W = 22,8), минерализацией 
(Miner, W = 18,9) и NH4

+ (W = 17,5) в отличие 
от расчлененности рельефа рек (TRI, W = 1,2).

Вклады индексов нестабильности пред-
лагается использовать (Guisande et al., 2017) 
в качестве исходных данных для метода вир-
туальных видов. В  частности, как отражено 
в  табл.  1, численности видов подсемейства 
Prodiamesinae, обнаруженных на  41 участ-
ке рек из  132 обследованных, в  наибольшей 
степени определяются четырьмя геофизи-
ческими показателями. Однако для метода 
виртуальных видов необходимо также ука-
зать, каков характер этой связи – ​прямо или 
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Рис.  2. Вклады отдельных факторов среды в  суммарную нестабильность донного сообщества (А) 
и ранжирование их вариации по отношению к нестабильности каждого из 147 видов (Б). Обозначения 
показателей: метеорологических  – ​среднегодовая температура (MTemp), осадки самого засушливого 
квартала (PrecDQ); геоморфологических  – ​высота (Alt), индекс шероховатости рельефа (TRI); 
гидрохимических – ​минерализация воды (Miner), аммонийный азот (NH4), насыщение кислородом (O2) 
и категории грунтов (Ground)

Fig. 2. Shares of environmental factors in total instability of bottom communities (A) and their variation ranked in 
relation to the instability of each of the 147 species (B). Bars: meteorological factors – ​average annual temperature 
(MTemp) and precipitation of the driest quarter (PrecDQ); geomorphological factors – ​height (Alt) and terrain 
roughness index (TRI); hydrochemical factors – ​mineralization of water (Miner), ammonium nitrogen (NH4), 
oxygen saturation (O2) and soil categories (Ground)
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Таблица 1. Оценки вклада W (%) в нестабильность численности некоторых таксонов макрозообентоса 
различных факторов окружающей среды (m – ​количество проб, в которых встретился вид, из общего 
числа 1400; обозначения остальных столбцов см. на рис. 2)

Table 1. Estimates of various environmental factors' contribution (W, %) to population instability for some 
macrozoobenthos taxa: m – ​number of samples where the species was found (out of the total of 1400); see Figure 
2 for the other columns' names

Наименование Подсемейство m MTemp PrecDQ Alt TRI Miner NH4 O2 Ground

Euglesa acuminata Euglesidae 27 10,82 29,98 15,02 1,65 23,10 8,05 5,20 6,18

Pisidium amnicum Pisidiidae 33 18,89 8,68 0,29 1,77 22,99 33,85 11,04 2,50

Ablabesmyia monilis Tanypodinae 78 21,93 3,42 11,48 2,83 -2,06 16,48 39,47 6,46

Chironomus salinarius Chironomini 148 32,66 12,36 -0,46 -1,60 22,39 17,84 12,62 4,18

Cladotanytarsus mancus Tanytarsini 323 5,57 14,02 -9,26 16,96 19,89 32,41 13,29 7,13

Cricotopus salinophilus Orthocladiinae 211 21,71 -1,83 0,23 2,65 32,70 41,21 3,89 -0,55

Dicrotendipes nervosus Chironomini 90 20,19 7,20 3,14 -0,14 40,89 19,45 9,22 0,06

Paratendipes albimanus Chironomini 61 33,37 0,05 51,33 3,22 6,52 2,12 3,13 0,25
Polypedilum 
nubeculosum Chironomini 448 6,30 8,05 29,58 1,87 31,89 9,68 11,55 1,09

Procladius ferrugineus Tanypodinae 395 22,89 15,78 11,93 -6,85 29,63 5,15 7,07 14,41
Psectrocladius 
sordidellus Orthocladiinae 75 36,88 0,42 2,97 -8,96 17,81 26,38 21,63 2,86

Paratanytarsus confusus Tanytarsini 123 32,35 15,59 -2,49 -0,99 13,10 18,69 23,23 0,52
Stictochironomus 
crassiforceps Chironomini 112 37,54 12,53 2,22 -9,19 10,18 12,26 16,22 18,24

Tanypus punctipennis Tanypodinae 112 21,23 13,24 18,44 27,72 3,29 -1,40 11,65 5,82

Haliplus ruficollis Haliplidae 29 38,18 -3,89 3,21 -1,69 13,03 29,61 18,12 3,44

Asellus aquaticus Asellidae 86 31,19 11,31 -3,88 -0,56 10,00 6,07 39,69 6,17

Cloeon dipterum Baetidae 35 46,61 5,98 25,40 12,85 -1,88 7,57 4,03 -0,55

Caenis robusta Caenidae 59 48,90 6,53 10,25 15,31 7,72 5,04 4,03 2,21

Ephemerella ignita Ephemerellidae 32 -0,27 56,81 -5,96 23,75 2,58 1,74 17,70 3,65

Plea minutissima Pleidae 27 29,99 0,51 2,17 1,21 21,07 12,56 32,53 -0,04

Sialis sordida Sialidae 30 26,37 5,70 10,34 0,89 12,95 9,54 35,26 -1,05

Gomphus vulgatissimus Gomphidae 30 21,60 6,66 20,16 0,19 8,92 25,27 17,37 -0,19

Ischnura elegans Coenagrionidae 20 52,74 0,41 34,77 8,01 4,08 7,48 -7,41 -0,09

Limnodrilus hoffmeisteri Tubificidae 444 34,59 1,42 0,22 2,24 24,79 23,72 10,79 2,23

Stylaria lacustris Naididae 56 39,18 10,00 4,57 16,48 13,09 8,49 7,49 0,69

Tubifex tubifex Tubificidae 272 2,95 -2,97 9,44 21,25 28,82 9,93 9,18 21,41

Ecnomus tenellus Ecnomidae 61 25,14 15,18 6,92 3,81 9,73 26,28 10,48 2,45
Prodiamesa sp. Prodiamesinae 227 21,78 18,84 36,05 8,16 6,70 1,21 1,11 6,15

Примечание: отрицательные значения вклада W свидетельствуют об  отсутствии влияния фактора (модель 
в отсутствие этой переменной делает меньше ошибок при прогнозировании).
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обратно пропорциональный, чего ни  по  ин-
дексам нестабильности, ни по оценке их важ-
ности установить нельзя. Поэтому по  этим 
предикторам строили модель логистической 
регрессии, которая имеет вид

V = – ​0,069 MTemp + 0,0075 PrecDQ +  
+ 0,0099Alt + 0,0118 TRI,	 (1)

т.е. вероятность встречаемости продиамезин 
V прямо зависит от количества летних осадков 
PrecDQ, высоты Alt и шероховатости рельефа 
TRI и обратно пропорциональна среднегодо-
вой температуре MTemp. В качестве нишевой 

функции задавали правую часть уравнения 
(1) и  с  использованием метода виртуальных 
видов и  известных геофизических данных 
по  7280  точкам растра строили карту при-
годности среды обитания для продиамезин 
(и  всех других видов с  аналогичной зависи-
мостью от абиотических факторов). Затенен-
ная часть карты на рис. 3 показывает область 
с  вероятностью встречи этого виртуального 
таксона более 0,75. Она охватывает северо-
восточную часть и правобережье Волги, т. е. 
более гористую и увлажненную территорию 
по сравнению с континентальным и степным 
левобережьем.

Рис.  3. Пространственное распределение экологических предпочтений Prodiamesinae; контуром 
отмечена область, где вероятность обнаружения виртуального таксона превышает 0,8. • – ​точки в районе 
гидробиологической съемки, где обнаружены виды этого подсемейства, o – ​отсутствие в пробе

Fig. 3. Habitat suitability map of Prodiamesinae: contoured areas correspond to the probability of finding the 
virtual subfamily > 0.8; dots illustrate the hydrobiological survey data (• – ​sites where the subfamily species were 
found, o – ​sites where the subfamily species were absent)
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Обсуждение

После появления индекса видового раз-
нообразия Шеннона использование инфор-
мационных показателей постоянно в  фокусе 
экологии сообществ (Шитиков и  др., 2005). 
Дивергенция Кульбака-Лейблера имеет смысл 
меры различия энтропии двух эмпирических 
распределений, а в частном случае индексов 
нестабильности, отражая тот информацион-
ный выигрыш, который исследователь полу-
чает, рассматривая конкретную реализацию 
случайной величины вместо ее выборочного 
среднего значения. Вычисление сумм Iij для 
отдельных участков по всем факторам среды 
или численностям видов в  теории информа-
ции считается корректным.

Сравнительный анализ индексов неста-
бильности дает возможность рассмотреть 
нетривиальные научные гипотезы о роли пе-
ременных среды или характерных особенно-
стях таксономической структуры отдельных 
местообитаний. Моделирование простран-
ственного распределения индексов позволя-
ет выделить в составе изученной территории 
области со  стабильным или нестабильным 
уровнем популяционной плотности произ-
вольного таксона или величины фактора сре-
ды. В рамках геостатистического анализа мы 
рассматривали наличие тренда, степень авто-
корреляции и характер функции приращения 
в зависимости от расстояния между опорны-
ми точками. Однако статистически значи-
мых закономерностей распределения точек 
на  рис.  1 обнаружить не  удалось. Это при-
водит к  выводу, что значимые однородные 
кластеры или иные общие тенденции измен-
чивости структуры сообществ в рамках всего 
региона не обнаруживаются, что не отрицает 
существования интересных феноменов в пре-
делах отдельных рек или их локальных сетей.

Как показано выше, величина индекса 
нестабильности пропорциональна абсолют-

ному отклонению показателя в  конкретной 
точке пространства от его среднего значения 
в пределах всей изучаемой области. При этом 
остается за  рамками характер зависимости, 
т. е. экстремальным значениям индекса мо-
жет соответствовать как минимум, так и мак-
симум анализируемого фактора, что часто 
имеет решающее значение. Поэтому исполь-
зовать непосредственно индексы нестабиль-
ности для построения карт виртуальных ви-
дов, как это предложено в статье (Guisande et 
al., 2017), следует лишь убедившись в одина-
ковом характере функции связи каждого пре-
диктора с индексом пригодности среды оби-
тания виртуального таксона.

Метод виртуальных видов связывают 
с  понятием экологической ниши  – ​«области 
в  многомерном пространстве всех потенци-
альных переменных, так или иначе опреде-
ляющих существование каждого вида и  его 
численность» (G. Hutchinson, цит. по: Пуза-
ченко, 2004, с.  240). Селекция «потенциаль-
ных переменных» при наличии необходимо-
го комплекта исходных данных для любого 
вида или их однородной группы – ​стандарт-
ная, хотя и не простая статистическая проце-
дура. Мы в приведенном примере использо-
вали логистическую регрессию и  получили 
результаты, вполне согласующиеся с  биоло-
гическими представлениями, что личинки 
хирономид подсемейства Prodiamesinae яв-
ляются выраженными рео- и  оксибионтами 
и  обитают на  каменно-песчаных биотопах 
проточных рек арктоальпийского типа (Ма-
карченко, Макарченко, 1999). Разумеется, ве-
дущие факторы  – ​высота над уровнем моря 
и  среднегодовая температура – ​не непосред-
ственно параметры фундаментальной ниши 
и далеко ими не исчерпываются. Однако они 
косвенным образом определяют механизмы 
экологических процессов и  характеристики 
биотопов, а выделенная на рис. 3 область эко-
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логических предпочтений территориально 
близка к  эмпирически построенному ареалу 
Prodiamesinae, в  основном ограниченному 
реками Бугульминско-Белебеевской возвы-
шенности лесостепной провинции Высокого 
Заволжья (Зинченко, 2011).

Заключение

Использование индексов нестабильно-
сти в модификации К. Гисанда с соавторами 
(Guisande et al., 2017) позволяет редуциро-
вать многомерные данные о  видовой струк-

туре сообществ и  абиотических факторов 
в  наборы соизмеримых стандартизованных 
переменных и  оценить тесноту связи между 
ними. Метод может применяться для пред-
варительного разведывательного анализа 
компонентов и  связей различных экосистем, 
в  том числе для ранжирования местообита-
ний по степени нестабильности окружающей 
среды и/или видовых ассоциаций, а также от-
бора наиболее информативных абиотических 
переменных, определяющих популяционную 
плотность таксонов.
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Abstract. Salinity largely determines the species diversity and structure of the food web in lake 
ecosystems. Many studies have been focused on the salinity tolerance of various plankton species. 
There are fewer studies investigating the modifications in the food web interactions under the effect 
of salinity. An appropriate system for such studies is closely located lakes of different salinity. We 
took samples during the summer stratification and analyzed the physicochemical and biological 
characteristics of 20 lakes (salinity 0.1-35 g/l) in southern Siberia in order to provide general description 
of this system and to test a number of hypotheses about the effect of salinity on the structure of the 
food web. The analysis revealed two key factors structuring ecosystems of the studied lakes. The 
species composition of zooplankton was determined by salinity, with a decrease in the number of 
species and the transformation of the community from a diverse community of zooplankton (salinity 
up to 3 g/l) to the dominance of large daphnia (3-8 g/l), copepods (> 8 g/l), small cladocerans and 
rotifers (20-30 g/l), and Artemia (> 30 g/l). The top predator (fish) was eliminated at salinity above 10 
g/l. The biomass of zooplankton did not depend on salinity, but significantly increased in lakes with 
an increased nutrient load. The nutrient load also had a significant effect on the concentration of total 
phosphorus, turbidity and transparency of water, and the concentration of chlorophyll “a”. Thus, we 
recorded the structuring effect of the nutrient load (bottom-up control) on the biomass of the trophic 
levels and the parameters of water transparency, while salinity transformed the trophic chain from the 
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top, leading to the disappearance of fish and a change in the dominant species of zooplankton. At the 
same time, salinity did not affect the biomass of the trophic levels. In order to detect top-down effects 
in the ecosystems of saline lakes, it is necessary to perform a comparative analysis of the seasonal 
dynamics of ecosystems of lakes with different salinity.

Keywords: phytoplankton, zooplankton, top-down effects, saline lakes, bottom-up control, food web.
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Влияние солености и биогенной нагрузки  
на экосистемы ряда озер юга Сибири
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Аннотация. Соленость во многом определяет видовое разнообразие и структуру трофической 
цепи озерных экосистем. Большое количество работ было посвящено исследованию толерантности 
различных видов планктона к солености. Последствия модификаций звеньев трофической 
цепи для функционирования экосистемы рассматривают реже. Удобным объектом для таких 
исследований являются близкорасположенные озера различной солености. Мы провели отбор 
проб в период летней стратификации и проанализировали физико-химические и биологические 
характеристики 20 озер (общее количество растворенных солей от 0,1 до 35 г/л) на юге Сибири 
с целью общего описания экосистем и проверки ряда гипотез о влиянии солености на структуру 
трофической цепи. Анализ выявил два ключевых фактора, оказывающих влияние на экосистемы 
исследованных озер. Видовой состав зоопланктона определялся соленостью с уменьшением числа 
видов и трансформацией сообщества от разнообразного сообщества зоопланктона (солености 
до 3 г/л) к доминированию крупных дафний (3–8 г/л), копепод (> 8 г/л), мелких ветвистоусых 
и коловраток (20–30 г/л) и артемий (> 30 г/л). Верхнее трофическое звено (рыбы) элиминировалось 
при солености выше 10 г/л. Биомасса зоопланктона не зависела от солености, но возрастала 
в озерах с увеличенной биогенной нагрузкой. Биогенная нагрузка также достоверно влияла 
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на содержание общего фосфора в воде, мутность и прозрачность воды, концентрацию хлорофилла 
«а». Таким образом, зафиксирован структурирующий эффект биогенной нагрузки (bottom-
up-контроль) на биомассу звеньев трофической цепи и показатели прозрачности воды, тогда 
как соленость трансформировала трофическую цепочку сверху, приводя к исчезновению рыб 
и смене доминирующих видов зоопланктона. При этом соленость не влияла на биомассу звеньев 
трофической цепи. По всей видимости, чтобы обнаружить каскадные эффекты в экосистемах 
соленых озер, требуется провести сравнительный анализ сезонных динамик развития экосистем 
озер различной солености.

Ключевые слова: фитопланктон, зоопланктон, каскадные эффекты, биогенный контроль, 
соленые озера, трофическая цепь.
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Введение

Соленые озера находятся под постоянным 
давлением различных факторов окружающей 
среды, в том числе таких, как изменение кли-
мата и антропогенные воздействия (Zadereev 
et al., 2020). Действие этих факторов приво-
дит к вариациям уровня воды и солености, что 
влияет на функционирование экосистем соле-
ных озер. Примеры таких событий наблюдали 
и в прошлом, так как изменчивость уровня 
воды, солености и связанные с этим перестрой-
ки в структуре трофической цепи экосистем 
соленых озер можно считать характерными 
чертами этих природных объектов (например, 
Langbein, 1961; Comín et al., 1992). Однако в на-
стоящее время наблюдается беспрецедентное 
ускорение этих процессов. При этом ученые 
отмечают отсутствие единообразного тренда 
в изменении солености в озерах для разных 
регионов мира (Gozlan et al., 2019; Zadereev et 
al., 2020). Резкие изменения солености приво-
дят к потере биоразнообразия, сказываются 

на способности экосистем предоставлять эко-
системные услуги, создают проблемы для за-
интересованных водопользователей (Williams, 
2002). В критических ситуациях, например 
в случае Аральского моря, речь идет об эколо-
гических катастрофах (Micklin, 2007). В связи 
с этим крайне актуально понимать основные 
закономерности реакции экосистем озер на из-
менение солености.

Зоопланктон является одним из  ключе-
вых звеньев трофической цепи озерных экоси-
стем. С одной стороны, его развитие ограни-
чено прессом верхнего трофического уровня 
(рыб и  других хищников), с  другой  – ​он за-
висит от  биомассы и  качественного состава 
нижнего трофического уровня (фитопланкто-
на). В  результате сообщество зоопланктона 
и  его структурные особенности отражают 
важность и  относительный вклад восходя-
щего (bottom-up) и  нисходящего (top-down) 
контроля в водной экосистеме (Jeppesen et al., 
2011). Современные исследования показали, 
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что с ростом солености в структуре сообще-
ства зоопланктона происходят резкие измене-
ния, часто они наблюдаются при достижении 
определенных пороговых значений солено-
сти, например когда в  экосистеме исчезает 
рыба (Lin et al., 2017). Остается не  до  конца 
понятным, как на  такие изменения влияют 
другие факторы, например содержание био-
генных элементов, доступность пищи, темпе-
ратура и проч.

Озера разного размера, глубины и соле-
ности, расположенные в  непосредственной 
близости друг от друга, можно рассматривать 
в качестве идеальной естественной лаборато-
рии для исследования взаимодействий между 
компонентами трофической цепи. Подобные 
системы озер можно найти в  различных ре-
гионах мира (например, в  Сибири, Тибете, 
Турции, Казахстане, Крыму и других местах). 
В  последнее время этим «природным лабо-
раториям» уделяется большое внимание, по-
скольку практически одновременный отбор 
проб из таких озер дает уникальную инфор-
мацию о  влиянии солености на  функциони-
рование озерных экосистем (например, Lin et 
al., 2017; Shadrin, Anufriieva, 2020; Afonina and 
Tashlykova, 2020).

На юге Сибири, в частности на террито-
рии Красноярского края и Республики Хака-
сия, расположены десятки озер разной соле-
ности, различающиеся размером и глубиной, 
экологической и  рекреационной ценностью 
(Parnachev and Degermendzhy, 2002). Некото-
рые из этих водоемов, например озеро Шира, 
широко известны как лечебные озера, десят-
ки мелких озер зачастую используются для 
дикого отдыха или как места выпаса скота. 
Подробное описание физико-химических 
и экологических свойств некоторых озер, рас-
положенных на  территории Хакасии, было 
выполнено в  обзорных работах середины 
и конца прошлого века и в начале двухтысяч-

ных (Гидроминеральные ресурсы района озе-
ра Шира, 1959; Басков и др., 1972; Кусковский, 
Кривошеев, 1989; Гусева и др., 2012). Однако 
эти описания часто были фрагментарны, фо-
кусировались на химических свойствах воды 
(Гусева и др., 2012) или группировали озера 
на основе их географического расположения 
(Parnachev and Degermendzhy, 2002). Учиты-
вая изменчивость уровня воды и  солености 
во многих озерах, общие описания со време-
нем теряют актуальность. Лишь о некоторых 
озерах, таких как Шира, Шунет, Учум, опу-
бликованы серии статей с  детальным опи-
санием физико-химических характеристик 
озер, структуры, сезонной и межгодовой ди-
намик развития экосистем (Degermendzhy et 
al., 2010; Rogozin et al., 2017b; Rogozin et al., 
2018). При этом в литературе не представле-
ны результаты одновременных наблюдений 
за экосистемами озер, ранжированных в гра-
диенте солености, что может быть крайне 
важным для анализа влияния этого фактора 
на их функционирование.

Учитывая, что подобные объекты пред-
ставляют огромный интерес для исследова-
ния совместного действия солености и  дру-
гих биотических и  абиотических факторов 
на  функционирование озерных экосистем, 
в  данной работе приводим общее описание 
выбранного нами ряда озер по  градиенту 
солености, которые могут быть использова-
ны для решения различных теоретических 
и прикладных задач лимнологии. Кроме того, 
на  полученном массиве данных мы прове-
рили ряд современных гипотез о  влиянии 
солености на  структуру трофической цепи 
в озерных экосистемах: 1) с ростом солености 
уменьшается количество видов зоопланкто-
на и  сложность трофической цепи; 2)  пере-
стройка видового состава и  структуры тро-
фической цепи происходит скачкообразно, 
при критических уровнях солености; 3) смена 
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функциональных групп зоопланктона, раз-
личающихся типом питания, с  изменением 
солености приводит к  изменениям в  составе 
фитопланктона.

Материалы и методы

Объектами исследования были озера 
Белё (Малое и Большое), Шира, Иткуль, Вла-
сьево, Тус, Джирим, Утичьи 1 и  3, Шунет, 
Матарак, Чаласколь, Киприно, Фыркал, Сла-
бительное, Красненькие 2 и  3, Красненькое, 
Сухое (Чебаково-Балахтинская впадина, Ре-
спублика Хакасия) и озеро Учум (Краснояр-
ский край) (рис. 1).

Измерения и отбор проб проводили 
с 17 по 21 июля 2019 г., на небольших озе-
рах – ​в центре озера, который определяли 
по GPS‑навигатору c загруженной картой озе-
ра, на крупных озерах – ​на расстоянии 1 км 
от берега. Координаты отбора проб и общие 
характеристики озер, в том числе режим во-
допользования и характер стратификации 
в момент отбора проб, приведены в табл. 1.

Для каждого озера были проведены сле-
дующие измерения. Прозрачность воды опре-
деляли с помощью диска Секки. Погружным 
зондом YSI Exo (США) измеряли вертикаль-
ные профили температуры, удельной элек-

Рис.  1. Карта расположения озер, на  которых проведены комплексные отборы проб. Нумерация озер 
соответствует перечислению озер в  табл.  1. Карта в  интерактивном формате доступна по  ссылке 
https://www.google.com/maps/d/edit?mid=1f3Aw36YdUF2WIF226jeXgJ1zS3cvhs7k&usp=sharing

Fig. 1. Map of the location of the lakes from which the samples were collected. Numbers corresponds to the list 
of lakes in Table 1. An interactive map is available at https://www.google.com/maps/d/edit?mid=1f3Aw36YdUF2
WIF226jeXgJ1zS3cvhs7k&usp=sharing
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тропроводности, концентрации кислорода. 
В  дальнейших анализах для классификации 
озер по  категориям солености использовали 
значение общего содержания растворенных 
солей (г/л), рассчитанное в  автоматическом 
режиме зондом на основе значений удельной 
электропроводности.

Погружным многоканальным флуори-
метром FluoroProbe (BBe, Германия) изме-
ряли вертикальные профили распределения 
мутности, флуоресценции, связанной с  воз-
буждением различных фотосинтетических 
пигментов. На  основе этих измерений при-
бор автоматически рассчитывал общую 
концентрацию хлорофилла «а», а  также 
доли флуоресцентного сигнала, связанного 
с присутствием в воде зеленых, диатомовых, 
криптофитовых водорослей и  цианобакте-
рий.

Интегральную пробу зоопланктона от-
бирали с помощью сети Джеди от дна до по-
верхности. Пробу фиксировали 70%-ным 
этанолом. Оценку численности, измерение 
организмов и  идентификацию до  видов или 
родов проводили во всей пробе.

В каждом озере в эпилимнионе (глубина 
отбора проб отражена в  табл.  1)  с помощью 
вакуумного шлангового пробоотборника (по-
гружной шланг с открытой воронкой диаме-
тром 10  см) отбирали 5  л воды для следую-
щих анализов.

Для анализа содержания органического 
углерода в сестоне предварительно профиль-
трованную через планктонную сеть с диаме-
тром ячеи 115 мкм воду фильтровали через 
стекловолоконный фильтр GF/F (Whatman). 
Стекловолоконные фильтры предварительно 
прокаливали при температуре 400  оС в  те-
чение 4 ч. После фильтрации фильтры вы-
сушивали и  хранили в  темном сухом месте 
до проведения анализов. Содержание углеро-
да измеряли с помощью элементного анализа-

тора Flash‑2000 (ThermoScientific, Германия) 
(Gladyshev et al., 2007).

Для гидрохимических анализов два литра 
воды, профильтрованной через планктонную 
сеть с диаметром ячеи 115 мкм, замораживали 
и позже анализировали в аналитической лабо-
ратории Института биофизики СО РАН.

Содержание сульфатов определяли ти-
триметрическим методом с  хлоридом бария 
(РД  52.24.406–2018), хлоридов  – ​аргенто-
метрически (РД  52.24.407–2017). Аммоний-
ный азот определяли по  методу Несслера 
(Kalacheva et al., 2002; ПНД Ф 14.1:2:4.262–10), 
нитритный азот – ​с использованием реактива 
Грисса (РД  52.24.381–2017), нитратный азот 
переводили в  нитритный редукцией на  кад-
миевой колонке (РД  52.24.380–2017), общий 
фосфор после минерализации и  окисления 
персульфатом калия согласно (РД 52.24.387–
2019) определяли по  реакции с  молибдатом 
аммония и  аскорбиновой кислотой с  обра-
зованием молибденовой сини (РД  52.24.382–
2019) с  последующим измерением оптиче-
ской плотности на  фотоэлектроколориметре 
КФК‑2МП (Россия). Содержание карбонатов 
и  гидрокарбонатов устанавливали титрова-
нием 0,1 N или 0,01 N раствором HCl до pH 
4,3, рН оценивали с помощью стационарного 
рН метра PB‑11 (Sartorius, Германия). Общее 
содержание элементов (K, Na, Ca, Mg, S, B, 
Ba, Be, Bi, Ga, Ni, Pb, Fe, Mn, Mo, Cu, Co, Cd, 
Cr, Sr, Se, Sb, As, Al, Li, Ti, Tl, V, Zn) опреде-
ляли методом спектрометрии с индуктивно-
связанной плазмой (ИСП) на  спектрометре 
iCAP 6300 Duo (Thermo Scientific, Англия). 
Определение сухого остатка в воде проводили 
выпариванием при 105 °C, зольности – ​после 
прокаливания полученного осадка в муфель-
ной печи при 450  °C до  постоянной массы. 
Массу осадка определяли на  аналитических 
весах Pioneer 214C (Ohaus, США) с точностью 
до 0,0001 г.



– 140 –

Egor S. Zadereev, Anton V. Drobotov… The Effect of Salinity and Nutrient Load on the Ecosystems of Selected Lakes…

Для анализа данных мы разделили все 
озера на  четыре класса солености, совпада-
ющие по общему содержанию растворенных 
солей с  градацией озер по  Зайцеву (Зайцев, 
1986), однако с отличными для удобства ис-
пользования названиями: пресные озера (со-
леность до  0,5 г/л), пресно-соленые озера 
(соленость 0,5–3,0 г/л), слабосоленые озера 
(соленость 3,0–10,0 г/л), соленые озера (соле-
ность выше 10,0 г/л). Долговременное при-
сутствие в  пелагиали озера рыбы (1=да или 
0=нет) определяли на  основании литератур-
ных данных, разговоров с  местными жите-
лями, наличия на берегу озера рыбаков. По-
вышенную биогенную нагрузку, связанную 
с воздействием скота (1=да или 0=нет), опре-
деляли по наличию на берегу озера выражен-
ных мест водопоя скота, близости ферм или 
мест временного содержания животных.

Анализ влияния факторов солености (для 
четырех классов озер, разделенных по  соле-
ности) и биогенной нагрузки (1 или 0) на раз-
личные физико-химические и биологические 
характеристики озер проводили с  помощью 
дисперсионного анализа. Взаимосвязи меж-
ду различными характеристиками для всего 
массива данных устанавливали с  помощью 
регрессионного анализа. Все расчеты осу-
ществляли в программе STATISTICA 8.0.

Результаты
Физико-химические характеристики озер

Исследованные нами озера расположи-
лись в градиенте общего содержания раство-
ренных солей (данные зонда YSI Exo, далее 
будем использовать термин «соленость») 
от 0,1 до 31,5 г/л (табл. 2). В выбранных нами 
категориях солености пробы были взяты 
в трех пресных озерах (соленость до 0,5 г/л), 
четырех пресно-соленых (соленость 0,5–3,0 
г/л), шести слабосоленых (соленость 3,0–10,0 
г/л) и  семи соленых озерах (соленость выше 

10,0 г/л). Основными химическими элемента-
ми, определяющими солевой состав исследо-
ванных озер, были Na, Cl, Mg, S. Содержание 
этих элементов, а  также Ca и  К  достовер-
но коррелировало с  соленостью (табл.  2). 
На всем массиве данных зависимость содер-
жания HCO3 и CO3 в воде от солености была 
недостоверной. При усреднении содержания 
карбонатов и  бикарбонатов по  категориям 
озер в  пресных озерах концентрация HCO3 

(147,8 мг/л) была достоверно ниже концентра-
ции HCO3 в  слабосоленых и  соленых озерах 
(869,8 и 765,4 мл/г соответственно).

Озера существенно различались раз-
мером (диапазон площадей 0,14–45,02  км2) 
и  глубиной в  месте отбора проб (диапазон 
глубин 1,1–24,2 м), которая не  всегда совпа-
дала с максимальной глубиной. По типу стра-
тификации в  10 озерах водная толща была 
перемешан до дна, семь озер были стратифи-
цированы, три – ​известны нам на основании 
многолетних наблюдений как меромикти-
ческие. Тип стратификации зависел от  двух 
основных параметров – ​глубины и солености 
озера. Для озер с соленостью до 10 г/л все во-
доемы глубиной до  6  м были перемешаны, 
глубже 6  м  – ​стратифицированы. Для озер 
с соленостью выше 10 г/л характер стратифи-
кации был более сложный. Три озера в силу 
особенностей рельефа и  ряда ранее описан-
ных факторов меромиктические, в двух мел-
ких озерах с соленостью до 20 г/л толща воды 
была перемешана. В двух мелких озерах со-
леностью выше 20 г/л наблюдалась обратная 
стратификация с резким повышением темпе-
ратуры и солености около дна (табл. 1).

Мы зафиксировали достаточно большой 
диапазон концентраций общего фосфора 
(от  0,004 до  1,203  мг/л) и  форм азота в  воде 
(от 0,032 до 1,447 мг/л) (табл. 3). Наименьшие 
концентрации биогенных элементов наблю-
дались в  пресных озерах. Однако различия 
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Таблица 3. Характеристики качества воды в 20 озерах различной солености в период летней стратификации

Table 3. Characteristics of water quality in 20 lakes of different salinity during the summer stratification

Озеро Сseston, мг/л Мутность, 
NTU

Прозрачность воды 
по диску Секки, м Pобщ, мг/л Nраст, мг/л

Тус 0,95 2,74 2,7 0,138 0,461
Слабительное 0,48 3,37 1,2 0,126 0,132

Шунет 1,34 0,72 4,0 0,062 0,131
Красненькие 1 0,64 3,07 1,5 0,102 0,445
Красненькие 2 2,81 5,13 1,1 0,163 0,181

Учум 0,40 1,51 4,0 0,071 0,278
Шира 1,77 0,79 3,2 0,030 0,266

Белё Малое 0,93 1,65 2,5 0,031 0,084
Джирим 3,09 8,00 0,7 0,557 0,071

Белё Большое 0,54 0,68 4,7 0,008 0,114
Утичье 3 0,35 0,36 4,5 0,020 0,215
Утичье 1 1,56 6,05 1,3 1,203 1,447
Власьево 4,22 3,01 1,5 0,023 0,053

Сухое 2,03 7,44 0,8 0,503 0,370
Красненькое 0,70 1,35 1,5 0,318 0,292

Чаласколь 3,67 10,89 0,7 0,043 0,210
Матарак 2,04 2,57 1,6 0,017 0,095
Иткуль 0,33 0,45 5,2 0,004 0,032
Фыркал 0,69 0,86 1,7 0,009 0,123
Киприно 0,81 0,98 2,9 0,008 0,078

Сseston – ​концентрация органического углерода в сестоне на глубине забора воды, Робщ – ​концентрация общего фосфора 
на глубине забора воды, определенная стандартным гидрохимическим методом, Nраст – ​сумма растворенных форм 
азота NH4, NO2 и NO3 на глубине забора воды, определенных стандартными гидрохимическими методами. Глубина 
забора воды для каждого озера приведена в табл. 1.

в  содержании биогенных элементов между 
группами озер, разделенных по  солености, 
были недостоверными. Прозрачность воды 
по  диску Секки (разброс значений от  0,7 
до  5,2 м), мутность воды (разброс значений 
от  0,36 до  10,89 NTU) и  общее количество 
взвешенного углерода (разброс значений 
от 0,33 до 4,22 мг/л) также не зависели от со-
лености (табл. 3).

Повышенная биогенная нагрузка была 
значимым фактором, влияющим на  концен-
трацию биогенных элементов, глубину види-
мости диска Секки и мутность воды (табл. 4). 
Общее содержание фосфора, прозрачность 

воды по диску Секки и мутность в водоемах, 
которые используются для водопоя или на-
ходятся вблизи мест массового выпаса скота, 
отличались от таковых в озерах, не использу-
емых для этих целей (p<0,05). Для концентра-
ции азота разница была недостоверна.

Экологические характеристики озер

Концентрация хлорофилла «а» в  эпи-
лимнионе озер варьировала в диапазоне от 1 
до  63 мкг/л (рис.  2). В  озерах, отнесенных 
к  категории пресно-соленых, концентрация 
хлорофилла «а» (28,9±13,7 мкг/л) достовер-
но превышала таковую для остальных озер 
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Таблица 4. Влияние повышенной биогенной нагрузки на  ряд экосистемных параметров 20 озер юга 
Сибири

Table 4. The effect of increased nutrient load on a number of ecosystem parameters of 20 lakes in southern Siberia

Параметр
Озеро не используется для 

водопоя и не находится 
в зоне выпаса животных

Озеро используется для 
водопоя или находится 

в зоне выпаса животных

Достоверность 
различия между 

средними (one-way 
ANOVA)

Mean SE Mean SE
Робщ, мг/л 0,04 0,01 0,38 0,14 p<0,05
Nраст, мг/л 0,16 0,04 0,39 0,16 p>0,05
Прозрачность воды 
по диску Секки, м 3,21 0,37 1,10 0,12 p<0,05

Мутность, NTU 1,36 0,27 5,66 1,09 p<0,05
Концентрация 
хлорофилла «а», мкг/л 4,94 0,97 18,45 7,72 p<0,05

Биомасса 
зоопланктона, г/м3 159,4 35,6 349,3 88,9 p<0,05

Робщ  – ​концентрация общего фосфора, определенная стандартным гидрохимическим методом, Nраст  – ​сумма 
растворенных форм азота NH4, NO2 и  NO3, определенных стандартными гидрохимическими методами, Mean  – ​
среднее значение, SE – ​стандартная ошибка.

Рис.  2. Биомассы основных групп фитопланктона, выраженные в  единицах хлорофилла «а», 
в  исследованных озерах в  период летней стратификации. Нумерация озер в  градиенте солености 
от соленых к пресным, буквенные обозначения категорий солености соответствуют табл. 1. Биомассы 
приведены для глубины отбора проб воды (см. табл. 1)

Fig. 2. Biomasses of the main phytoplankton groups expressed in units of chlorophyll «a» in the studied lakes 
during the summer stratification. Lakes are numbered in the salinity gradient from saline to fresh, letter 
designations of salinity categories correspond to Table 1. Biomasses are presented for the depth of water sampling 
(see Table 1)
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(5,7±1,2 мкг/л). Антропогенная биогенная на-
грузка была значимым фактором для концен-
трации хлорофилла «а» (табл. 4). Также были 
зафиксированы достоверные положительные 
корреляции между концентрацией хлорофил-
ла «а» и  концентрацией углерода в  сестоне 
(r=0,59, р<0,001), мутностью (r=0,84, р<0,001), 
глубиной видимости диска Секки (r= –0,48, 
p=0,03) и  биомассой зоопланктона (r=0,46, 
p=0,04).

В  составе фитопланктона большин-
ства озер доминировали зеленые водоросли 
(рис.  2). Как и  для общего содержания хло-
рофилла «а», концентрация хлорофилла зе-
леных водорослей в  пресно-соленых озерах 
(19,8±9,6 мкг/л) превышала таковую в других 
озерах (3,9±0,9 мкг/л). Аналогично в  озерах 
с  антропогенной биогенной нагрузкой кон-
центрация хлорофилла зеленых водорослей 

была выше (12,8±5,4 мкг/л), чем в озерах без 
таковой (3,2±0,8 мкг/л). Ни соленость, ни био-
генная нагрузка не влияли на долю концентра-
ции хлорофилла какого-либо из выделенных 
таксономических отделов (зеленые и  диато-
мовые водоросли, цианобактерии) в  общем 
составе фитопланктона (Tukey post-hoc test, 
p>0,05). Также мы не нашли корреляционных 
зависимостей между изменением биомассы 
зоопланктона и его отдельных групп (ветви-
стоусые и  веслоногие ракообразные, колов-
ратки) и изменением долей таксономических 
отделов в составе фитопланктона.

Биомасса зоопланктона варьировала 
в  диапазоне от  32 до  720 г/м3 (рис.  3). Био-
масса зоопланктона, его отдельных таксоно-
мических групп (ветвистоусые, веслоногие, 
коловратки) или доли этих групп в  биомас-
се не  зависела от  солености. Значимое воз-

Рис.  3. Биомассы основных групп зоопланктона в  пелагиали исследованных озер в  период летней 
стратификации. Нумерация озер в градиенте солености от соленых к пресным и буквенные обозначения 
категорий солености соответствуют табл. 1

Fig. 3. Biomasses of the main groups of zooplankton in the pelagic zone of the studied lakes during the summer 
stratification. The numbering of lakes in the salinity gradient from saline to freshwater and the letter designations 
of the salinity categories correspond to Table 1
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действие на  биомассу зоопланктона оказала 
биогенная нагрузка (табл.  4). Соленость до-
стоверно влияла на видовой состав зооплан-
ктона. С ростом солености падало как общее 
количество видов зоопланктона в  пелагиали 
озер, так и  количество видов ветвистоусых 
и веслоногих рачков (табл. 5).

С  ростом солености в  сообществе зоо-
планктона наблюдались определенные изме-
нения. Мы рассмотрели их для ветвистоусых 
ракообразных, так как этой группе присущ 
неселективный тип питания, что часто яв-
ляется основанием считать их группой зоо-
планктона, способной контролировать раз-
витие фитопланктона. В озерах с соленостью 
до  3  г/л сообщество ветвистоусых было до-
статочно разнообразным, с  доминировани-
ем мелких Daphnia sp., Bosmina sp., других 
видов. В  диапазоне соленостей 4–8  г/л мы 
зафиксировали присутствие в озерах крупно-

го представителя Cladocera Daphnia magna. 
Далее в озерах с соленостью 13–23 г/л ветви-
стоусые были представителями рода Moina 
(рис. 4).

Доля озер, в которых зафиксировано при-
сутствие рыб, снижалась с ростом солености, 
рыбы исчезали в озерах при солености выше 
10 г/л (табл.  5). Достоверные эффекты двух 
структурирующих факторов, биогенной на-
грузки и  солености на  компоненты и  харак-
теристики экосистем ряда озер представлены 
в виде наглядной схемы (рис. 5).

Обсуждение
Физико-химические характеристики озер

Изменчивость уровня воды и  связанной 
с  этим солености  – ​естественная черта для 
многих соленых озер, расположенных в тер-
минальных водных бассейнах. Так как уро-
вень такого озера зависит от  количества по-

Таблица 5. Влияние солености на общее количество видов зоопланктона в пелагиали озер и присутствие 
в экосистеме рыб для озер, разделенных на четыре класса солености: пресные озера (соленость до 0.5 г/л), 
пресно-соленые озера (соленость 1–3 г/л), слабосоленые озера (соленость 3–10 г/л), соленые озера 
(соленость выше 10 г/л)

Table 5. The effect of salinity on the number of zooplankton species in the pelagic zone and the presence of fish in 
lakes divided into 4 salinity categories: freshwater lakes (salinity up to 0.5 g/l), subsaline lakes (salinity 1–3 g/l), 
hyposaline lakes (salinity 3–10 g/l), saline lakes (salinity above 10 g/l)

Параметр

Тип озера
Результат 

дисперсионного анализа 
(ANOVA)

Пресные Пресно-
соленые

Слабо-
соленые Соленые

Mean SE Mean SE Mean SE Mean SE
Общее количество 
видов 8,33 0,33 7,75 1,25 4,00 0,82 5,00 0,44 Current effect:  

F(3, 16)=6,1, p=0,006
Количество видов 
Cladocera 4,33 0,33 3,25 0,48 1,17 0,31 1,00 0,31 Current effect:  

F(3, 16)=17,6, p=0,00003
Количество видов 
Copepoda 2,00 2,50 0,29 1,83 0,31 1,00 0,22 Current effect:  

F(3, 16)=5,8, p=0,007
Количество видов 
Rotifera 1,67 0,33 2,00 0,71 1,00 0,52 2,86 0,40 Current effect:  

F(3, 16)=2,8, p=0,07
Доля озер, в которых обитает рыба, %

Присутствие рыб 100 75 50 0 Current effect:  
F(3, 16)=6,4, p=0,005

Mean – ​среднее значение, SE – ​стандартная ошибка.
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Рис. 5. Схематичное изображение воздействия на экосистемы озер юга Сибири двух структурирующих 
факторов: биогенной нагрузки и  солености. Статистическая значимость действия соответствующего 
фактора и  значения экосистемных параметров представлены в  табл.  4 и  5. +  – ​между фактором 
и параметром наблюдается прямая взаимосвязь,– – ​между фактором и параметром наблюдается обратная 
взаимосвязь

Fig. 5. Schematic representation of the impact of two structuring factors on the ecosystems of lakes in southern 
Siberia: nutrient load and salinity. The statistical significance of the effect of the relevant factor and the values 
of ecosystem parameters are presented in Tables 4 and 5. + – ​a positive correlation between the factor and the 
parameter,– – ​a negative correlation between the factor and the parameter

Рис.  4. Биомассы доминирующих в  ряду различающихся соленостью озер юга Сибири ветвистоусых 
ракообразных. Нумерация озер приведена в  соответствии с  использованной в  табл.  1. Цифры над 
столбцами обозначают биомассу животных в  соответствующем озере, выходящую за  пределы 
использованного масштаба оси Y

Fig. 4. Biomass of cladocerans dominating in a series of lakes differing in salinity in southern Siberia. The 
lakes are numbered as in the Table 1. The numbers above the columns represent the biomass of animals in the 
corresponding lake outside the Y‑axis scale used
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ступающей в  водоем воды и  интенсивности 
испарения с  поверхности, любые изменения 
соотношения скоростей двух этих процес-
сов критичны для экосистемы озера. В  на-
стоящее время в исследованных нами озерах 
наблюдается рост уровня воды и  падение 
солености (Rogozin et al., 2017a; Zadereev et 
al., 2020). Наши данные показывают, что со-
леность практически во всех исследованных 
озерах стала ниже по сравнению с данными, 
представленными в  работе почти 20-летней 
давности (Parnachev and Degermendzhy, 2002). 
Учитывая, что многие экологические и эконо-
мические решения принимаются на  основа-
нии информации о солености того или иного 
водоема, периодическая ревизия информации 
о  текущем состоянии водоема крайне необ-
ходима. Так, во  многих документах, пред-
назначенных для массового использования, 
озеро Тус упоминается как местное Мерт-
вое море (например, электронный ресурс 
http://gpx.su/place/34-ozero-tus.html; дата до-
ступа 28.09.2020), тогда как текущий уровень 
воды в озере и содержание солей приближа-
ются к границе гиперсоленых озер, после ко-
торой возможны существенные перестройки 
в экосистеме озера.

Мы не зафиксировали влияния солености 
ни на один из параметров, которые косвенно 
можно считать связанными с качеством воды 
(прозрачность воды по  диску Секки и  мут-
ность воды, общее содержание фосфора и рас-
творенных форм азота). В то же время на эти 
параметры существенное воздействие оказал 
достаточно условный параметр «наличие по-
вышенной биогенной нагрузки, связанной 
с воздействием скота». С одной стороны, мы 
принимали решение об отнесении озера к ка-
тегории испытывающего биогенную нагруз-
ку на  основании визуальных и  логических 
заключений (наличие выраженных мест во-
допоя, наличия ферм или загонов в непосред-

ственной близости от озера). С другой сторо-
ны, этот параметр был достоверно значимым 
для содержания в воде основного биогенного 
элемента фосфора. То есть наш алгоритм вы-
деления озер с  повышенной биогенной на-
грузкой оказался верным. В  целом данный 
результат не  должен вызывать удивление. 
Известно, что в озерах, расположенных вбли-
зи мест выпаса и водопоя скота, повышается 
содержание фосфора и падает качество воды 
(например, Sigua et al., 2006). Высокое со-
держание фосфора закономерно приводило 
к  уменьшению прозрачности и  повышению 
мутности воды, что в  целом соответствует 
надежно установленной взаимосвязи между 
содержанием фосфора в водоеме и качеством 
воды (например, Oglesby and Schaffner, 1978).

Интересно посмотреть на  характери-
стики озер, используемых для выпаса скота. 
Преимущественно это небольшие и  мелкие 
водоемы. Исключения составляют, с  одной 
стороны, относительно крупное озеро Джи-
рим, которое по результатам измерений стало 
одним из самых мутных и загрязненных фос-
фором озер, и малые озера пресное Киприно 
и соленое Шунет, которые используются в ре-
креационных целях и входят в число наибо-
лее чистых озер. Можно предположить, что 
в целом малые озера не рассматриваются как 
объекты рекреационной или заповедной цен-
ности и вовлекаются в хозяйственный оборот 
как объекты инфраструктуры скотоводства 
за исключением редких случаев, когда в силу 
особенностей рельефа (озеро Шунет) или чи-
стоты озера (озеро Киприно) они становятся 
объектами рекреации.

Экологические характеристики озер

Анализ данных позволил выявить две 
основных закономерности: влияние биоген-
ной нагрузки (bottom-up-контроль) на увели-
чение биомассы звеньев трофической цепи 
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и  снижение показателей прозрачности воды 
и  влияние солености на  трофическую цепь, 
приводящее к исчезновению рыбы и смене до-
минирующих видов зоопланктона. При этом 
соленость не влияла на биомассу звеньев тро-
фической цепи.

Действие солености на  структуру тро-
фической цепи в  целом соответствует ре-
зультатам, полученным на  подобных систе-
мах озер разной солености. В озерах Тибета 
критическая соленость для присутствия рыб 
в экосистеме (10 г/л) в точности совпала с на-
шими наблюдениями (Gutierrez et al., 2018). 
В нашем случае в литературе присутствуют 
данные об обнаружении в более соленом озе-
ре Шира карася, однако рыба наблюдалась 
лишь в месте впадения в озеро пресной реки 
Сон (Rogozin et al., 2011), где соленость падает 
ниже критического уровня.

С точки зрения формирующего эффекта 
солености на структуру сообщества зооплан-
ктона можно сказать, что наши данные уточ-
няют полученные ранее результаты других 
исследователей. Lin et al. (2017) представил 
в своей работе концептуальную схему смены 
видов зоопланктона в  градиенте солености 
озер Тибета. Стоит отметить, что данная схе-
ма существенно упрощена. Так, практически 
во  всех наших озерах при всех соленостях 
существенную долю биомассы зоопланктона 
составляли представители веслоногих рако-
образных (Copepoda). Для озер с  соленостью 
до  3 г/л, как и  на  представленной концепту-
альной диаграмме, действительно характерно 
разнообразное сообщество относительно мел-
ких видов ветвистоусых (Cladocera) и веслоно-
гих ракообразных. Крупные дафнии (Daphnia 
magna) в наших озерах наблюдаются в диапа-
зоне соленостей от 4 до практически 9 г/л. При 
этом дафнии замечены и  в  озерах, где при-
сутствует рыба. Далее, с  ростом солености, 
с исчезновением и дафний и рыб в сообществе 

зоопланктона вновь появляются мелкие, то-
лерантные к солености виды Cladocera (пред-
ставители рода Moina), массово наблюдаются 
Copepoda и коловратки (Rotifera). Следующей, 
в каком-то смысле классической стадией для 
сообществ зоопланктона соленых озер можно 
считать доминирование жаброногих рачков 
Artemia (Anufriieva, Shadrin, 2020) (в  нашем 
случае в озере Тус).

Стоит отметить два условных артефак-
та, которые могут быть предметом отдельно-
го исследования. Наличие крупной Daphnia 
magna в озере Малое Белё, крупном водоеме 
с соленостью, близкой к 9 г/л, и населенного 
рыбой, можно считать одним из предельных 
случаев с точки зрения толерантности к соле-
ности у этого вида (Schuytema et al., 1997). От-
сутствие ветвистоусых ракообразных и  рыб 
и в целом крайне низкое видовое разнообра-
зие зоопланктона в  озере Джирим с  более 
низкой, чем в озере Малое Белё, соленостью. 
По всей видимости, это связано с солевым со-
ставом озера Джирим, в частности с более вы-
соким содержанием натрия и хлора, которые 
превышают таковые даже для озера Шира. 
Можно предположить, что по своему солево-
му составу и  концентрациям солей Джирим 
при текущем уровне воды попадает в  диа-
пазон критической солености с  минимально 
возможным набором видов, способных жить 
в этом водоеме (Khlebovich, 1969).

Другим важным неучтенным фактором 
может быть наличие в экосистеме озера круп-
ного бенто-пелагического вида Gammarus 
lacustris. В  нашем случае мы не  учитыва-
ли присутствие и  биомассу амфипод, как 
и  других крупных беспозвоночных, напри-
мер личинок насекомых, в озерах. Известно, 
что в близко расположенных соленых озерах 
Шира и Шунет Gammarus обитает в том чис-
ле и в пелагиали, не  являясь, как это счита-
лась ранее, бентосным видом (Zadereev et 
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al., 2010), и в его рацион, по данным жирно-
кислотного анализа, могут входить предста-
вители зоопланктона (Makhutova et al., 2018). 
Экспериментальные и полевые исследования 
показали, что гаммариды активно потреб
ляют планктонных ракообразных и  могут 
угнетать их популяции (Shadrin et al., 2020). 
Таким образом, наличие и  биомасса амфи-
под – ​важные, структурирующие сообщество 
зоопланктона факторы, не учтенные в данном 
исследовании.

Ряд исследованных нами озер покрывает 
относительно небольшой диапазон встреча-
ющихся в  природных водоемах соленостей. 
Действительно, при рассмотрении озер с со-
леностью 100 г/л и  выше закономерности 
по  снижению видового состава и  биомассы 
звеньев трофической цепи с  ростом солено-
сти могут быть более очевидны (Golubkov et 
al., 2018; Shadrin, Anufriieva, 2020). Однако 
основные перестройки в  структуре трофи-
ческой цепи, связанные с исчезновением рыб 
и сменой доминирующих групп зоопланкто-
на с  различным типом питания, способным 
быть ключевым для селективного выеда-
ния и  контроля сообщества фитопланктона 
(Sommer, Sommer, 2006), происходят в диапа-
зоне соленостей ниже 50 г/л. Это означает, что 
детальное рассмотрение ряда подобных озер, 
в частности выполненное нами, представляет 
существенный интерес.

Наши результаты показывают, что для 
рассмотренных озер в  середине летнего се-
зона биомассы фито- и  зоопланктона в  пер-
вую очередь контролировались биогенной 
нагрузкой (bottom-up контроль). При этом 
мы фактически не  смогли зафиксировать 
каскадных эффектов (top-down-контроль). 
С одной стороны, соленость структурировала 
трофическую сеть – ​с ее ростом в озерах ис-
чезала рыба, уменьшалось количество видов 
зоопланктона и  происходили закономерные 

изменения в  видовом составе зоопланктона. 
С другой стороны, мы не обнаружили каких-
либо значимых отличий между сообщества-
ми фитопланктона в разных озерах, которые 
можно было бы связать с видовым составом 
зоопланктона. Также наличие рыб не оказы-
вало значимого воздействия на биомассу зо-
опланктона.

Для интерпретации полученных резуль-
татов с определенными допущениями можно 
использовать концептуальную модель сезон-
ного развития планктона (PEG model, Sommer 
et al., 1986). Так, после весеннего развития 
фитопланктона для озер характерен локаль-
ный минимум концентрации фитопланктона 
(фаза чистой воды), который в  зависимости 
от  трофического статуса озера наблюдается 
либо в  начале, либо ближе к  середине лета. 
В нашем случае для ряда озер стоит ожидать 
наступления этой фазы в  середине летнего 
сезона, что совпадает со  временем отбора 
проб. В этом случае, по крайней мере для озер 
с  низким содержанием фосфора, биомассы 
фито- и зоопланктона будут находиться в ло-
кальных минимуме и максимуме, что приве-
дет к отсутствию прямой зависимости между 
этими экосистемными параметрами.

Однако подобные рассуждения достаточ-
но спекулятивны. В целом, о наличии каскад-
ных эффектов в  экосистемах следует судить 
не  по  данным одномоментного отбора проб, 
а на основании оценок динамических харак-
теристик взаимодействующих популяций 
(McCauley, Murdoch, 1987). Применительно 
к природным сообществам проверить харак-
тер взаимосвязей можно в лабораторных или 
контролируемых экспериментах либо срав-
нив результаты отборов проб в  разное вре-
мя, что позволит проследить за  динамикой 
развития взаимодействующих сообществ. 
Мы ожидаем, что обнаружить каскадные эф-
фекты и изменения в составе фитопланктона, 
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связанные с трансформацией сообщества зо-
опланктона под действием солености, можно 
на основании отборов проб в выбранной ли-
нейке озер в разные фазы развития планктон-
ных сообществ, начиная с условного весенне-
го старта и заканчивая осенним предзимним 
периодом снижения активности зоопланкто-
на из-за низких температур.

Заключение

На  собранном массиве данных мы по-
казали, что с  ростом солености в  диапазоне 
от пресных вод до вод с содержанием раство-
ренных солей более 30 г/л в  озерных экоси-
стемах уменьшается количество видов зоо-
планктона и  сложность трофической цепи; 
изменения в видовом составе и структуре тро-
фической цепи происходят при критических 
уровнях солености. Однако нам не удалось за-
фиксировать каскадных эффектов, а  именно 
показать, что смена функциональных групп 
зоопланктона, различающихся типом пита-
ния, с изменением солености приводит к из-
менениям в видовом составе фитопланктона. 
В то же время данное исследование представ-
ляет отдельный интерес в  силу нескольких 
важных причин. Во-первых, в нем выполнена 

важная ревизия современного состояния ряда 
озер юга Сибири, расположенных в градиен-
те солености. Обновленные данные по  соле-
ности озер, основным физико-химическим 
характеристикам могут служить реперной 
точкой для дальнейших исследований озер 
региона. Во-вторых, применительно к иссле-
дованию трофических сетей крайне важно, 
что выбранный ряд озер отличается «мелким 
шагом» по  солености. Различия в  солености 
между озерами невелики, что позволяет с де-
тальным разрешением посмотреть на крити-
ческий диапазон солености. Именно в  этом 
диапазоне из экосистем озер исчезают рыбы, 
а в сообществе зоопланктона происходят клю-
чевые перестройки, связанные со сменой ви-
дов, обладающих различными способностя-
ми контролировать обилие и видовой состав 
фитопланктона. Наши результаты показыва-
ют, что в выбранном ряду озер наблюдаются 
ключевые, структурирующие трофическую 
сеть эффекты bottom-up-контроля и  солено-
сти. Это означает, что данный ряд озер можно 
рассматривать в  качестве условной модель-
ной системы, детальные исследования кото-
рой могут принести значимые для современ-
ной водной экологии результаты.
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Abstract. Cryptophyte algae are an important trophic link in many aquatic ecosystems, but they 
remain insufficiently studied in terms of trophic interactions with other components of ecosystems. 
They are better quality food than most other algae and, therefore, can be subject to selective grazing by 
zooplankton; thus, direct measurements of the dynamics of their concentration in lakes may give very 
low productivity indicators. One way to assess the consumption of cryptophyte algae by zooplankton 
is to determine the content of alloxanthin, a carotenoid specific for cryptophyte algae, in zooplankton. 
The present study investigated the alloxanthin content of sedimentary silts, sedimentation traps, and 
zooplankton of Lake Shira using high performance liquid chromatography. A significant correlation was 
found between the abundance of some zooplankton species capable of consuming cryptophyte algae and 
the flux of precipitated alloxanthin recorded in sedimentation traps. Analysis of zooplankton samples 
(the largest contribution to the biomass of which was made by the copepod Arctodiaptomus salinus 
(Daday, 1885)) for the content of carotenoids during the spring-summer season showed the presence of 
alloxanthin amounts reaching 80 μg/g, which decreased by the end of the season, and that correlated 
with the biomass of cryptophyte algae in the lake. Carotenoids associated with other groups of algae 
were observed in considerably smaller amounts. Thus, the copepod A. salinus exhibits high selective 
consumption of cryptophyte algae, which may serve as a confirmation of a close trophic relationship 
between them.
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Каротиноид аллоксантин как индикатор  
трофической связи зоопланктона  
с криптофитовыми водорослями в озере Шира
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Аннотация. Криптофитовые водоросли признаны важным трофическим звеном многих водных 
экосистем, однако остаются недостаточно изученными в плане трофических взаимодействий 
с другими компонентами экосистем. Они являются более качественной пищей, чем большинство 
других водорослей, и поэтому могут быть подвержены селективному выеданию со стороны 
зоопланктона. Следовательно, прямые измерения динамики их концентрации в озерах могут 
давать очень сильно заниженные показатели продукции. Одним из способов оценки потребления 
криптофитовых водорослей зоопланктоном служит определение содержания в нем специфического 
для криптомонад каротиноида аллоксантина. В работе исследовалось содержание аллоксантина 
в осадочных илах, седиментационных ловушках и зоопланктоне озера Шира с помощью 
высокоэффективной жидкостной хроматографии. Была показана значимая корреляция между 
количеством некоторых видов зоопланктона, способных потреблять криптофитовые водоросли, 
и потоком осаждаемого аллоксантина, зафиксированным в седиментационных ловушках. 
Результат анализа проб зоопланктона (наибольший вклад в биомассу которого обеспечивал 
веслоногий рачок Arctodiaptomus salinus (Daday, 1885)) на содержание каротиноидов в течение 
весенне-летнего сезона показал наличие аллоксантина в количестве до 80 мкг/г, снижающееся 
к концу сезона, что коррелировало с биомассой криптофитовых водорослей в озере. Каротиноиды, 
ассоциированные с другими группами водорослей, наблюдались в значительно меньшем 
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количестве. Это демонстрирует высокий уровень селективного потребления веслоногим рачком 
A.salinus криптофитовых водорослей и может служить подтверждением тесной трофической 
связи между ними.

Ключевые слова: криптофитовые водоросли, зоопланктон, аллоксантин.
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Введение

Характерной чертой многих стратифици-
рованных водоемов является наличие многочис-
ленной популяции криптофитовых водорослей 
или криптомонад (Cryptophyceae), адаптирован-
ной к низкому уровню освещенности в области 
хемоклина (Reynolds, 1992; Gervais, 1998). Пред-
ставители семейства Cryptophyceae относятся 
к  числу самых продуктивных жгутиконосцев 
в  большинстве водных сред (Klaveness, 1988). 
Несмотря на небольшое видовое разнообразие 
(около 200 видов), криптофитовые водоросли 
характеризуются достаточно широкой экологи-
ческой амплитудой, обитая как в пресных, так 
и в соленых водоемах (Науменко, 2014). Буду-
чи источником незаменимых полиненасыщен-
ных жирных кислот (Sushchik, 2008) и важным 
трофическим звеном многих солоноводных 
и пресноводных экосистем, они, тем не менее, 
остаются недостаточно изученными в  плане 
трофических взаимодействий с  другими ком-
понентами экосистем.

Представляя собой одного из  основных 
потребителей бактериальной биомассы хемо-
клина (Porter, 1988; Marshall, Laybourn-Parry, 
2002), криптомонады сами служат источни-

ком пищи для множества других организмов, 
в  основном неспособных к  длительному су-
ществованию в  условиях отсутствия кисло-
рода. Это инфузории, коловратки, кладоцеры 
и копеподы (Knisely, Geller, 1986). В зоне хе-
моклина пресс зоопланктона на  криптофи-
товые водоросли значительно уменьшается, 
поскольку их важнейшие потребители не спо-
собны мигрировать в слои с низким уровнем 
кислорода, однако в озерах, где практически 
вся популяция криптомонад находится вне 
сульфидной зоны, она, очевидно, подвергает-
ся активному выеданию. Также известно, что 
криптомонады являются более качественной 
пищей, чем большинство других водорослей 
(Sushchik, 2008), и  могут быть подвержены 
селективному выеданию со стороны зооплан-
ктона (Eilertsen et al., 1989; Gladyshev et al., 
1999; Tonno et al., 2016), поэтому прямые из-
мерения динамики их концентрации в озерах 
могут давать очень сильно заниженные по-
казатели продукции. Отмечается высокое со-
держание питательных веществ в  культурах 
криптофитовых водорослей. Они содержат 
до 64 % сухой массы белка с аспартатом, ала-
нином, глутаматом, глицином, серином, лей-
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цином и лизином в качестве основных амино-
кислот (Dunstan et al., 2005).

Активные потребители криптофитовых 
водорослей среди прочих  – ​веслоногие ракоо-
бразные (копеподы) (Talling, 2003; Tonno et al., 
2016). Потребление такой питательной пищи ве-
дет к более быстрому росту и ускоряет размно-
жение копепод. Веслоногие ракообразные мо-
гут быть избирательными в потребляемой ими 
пище (Head, Harris, 1994; Meyer-Harms et al., 
1999), и поэтому состав сообщества фитоплан-
ктона не обязательно отражается в содержании 
их кишечника. Эта особенность используется 
в  определении спектра питания зоопланктона 
путем анализа содержания характерных для 
различных групп фитопланктона пигментов 
в  кишечниках веслоногих рачков (McLeroy-
Etheridge, McManus, 1999; Antajan, Gasparini, 
2004; Oechsler-Christensen et al., 2012; Tonno et 
al., 2016; D'Souza, Gauns, 2018). Также веслоно-
гие рачки способны накапливать эти пигменты 
(каротиноиды) в тканях своего организма, что 
связывают в основном со способом защиты ко-
пепод от ультрафиолетовой радиации (Hairston, 
1976; Sommaruga, 2010).

Одним из  озер, в  котором присутству-
ет значительная популяция Cryptophyceae 
(Rhodomonas salina (Wislouch, 1924), ранее  – ​
Cryptomonas salina), а  доминирующим ви-
дом зоопланктона является веслоногий рачок 
Arctodiaptomus salinus (Daday, 1885), считают 
озеро Шира (Республика Хакасия) (N54°30′ 
E90°11′) (Rogozin et al., 2017). Шира представ-
ляет собой меромиктическое соленое озеро 
с  площадью поверхности 35,9  км2 и  макси-
мальной глубиной 24  м (Degermendzhy et 
al., 2010). Концентрация растворенной соли 
в  миксолимнионе колеблется с  глубиной 
от 11,5 до 14,5 г/л, снижаясь до 9,5 г/л вблизи 
поверхности после таяния льда в мае. Трофи-
ческий статус озера Шира оценивается как 
мезотрофный. Хемоклин в  летние месяцы 

обычно располагается на  глубине 13–16  м 
(Rogozin et al., 2009). В 2015–2016 годах про-
изошло временное разрушение меромиксии 
озера, сопровождающееся значительными 
изменениями биомассы всех компонентов 
его экосистемы, в том числе криптофитовых 
водорослей, увеличивших свою численность 
в сотни раз (Rogozin et al., 2017).

Каротиноид аллоксантин хорошо извест-
ный таксономический маркер Cryptophyceae 
в природных водоемах (Leavitt, 1993; Antajan, 
Gasparini, 2004). Лютеин – ​характерный пиг-
мент зеленых водорослей и  высшей водной 
растительности, зеаксантин часто встречает-
ся у цианобактерий (Leavitt, 1993). Оба этих 
пигмента присутствуют в донных отложени-
ях озера Шира, как и аллоксантин (Rogozin et 
al., 2011), и имеют схожую временную дина-
мику. И зеленые водоросли, и цианобактерии 
постоянно присутствуют в  фитопланктоне 
озера (Gaevsky et al., 2002).

В  данной работе мы в  первую очередь 
исследовали корелляционные связи потока 
осаждающегося на  дно аллоксантина и  био-
массы различных компонентов экосистемы 
пелагиали озера Шира за период 2012–2017 го-
дов. Конечной целью работы было определе-
ние трофической связи зоопланктона озера 
и криптофитовых водорослей и проверка ги-
потезы о  возможности их селективного вы-
едания. Для этого мы определяли содержание 
аллоксантина путем хроматографического 
анализа непосредственно в  составе тканей 
зоопланктона озера Шира в течение весенне-
летнего сезона 2020 года одновременно с мо-
ниторингом всех групп зоопланктона и крип-
тофитовых водорослей в пелагиали озера.

Материалы и методы

Из  центральной зоны озера Шира 
(N54°30′23.2′′ E90°11′17.8′′) зоопланктон от-
бирали в  течение весенне-летнего сезона 
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с  помощью зоопланктонной сети Джеди (82 
мкм). Отбор проводили 15.05.2020, 26.06.2020 
и  20.08.2020 с  глубины 1–5  м. Отфильтро-
ванный зоопланктон (большую часть кото-
рого по  массе составляли рачки A. salinus) 
частично сразу замораживали, а  частично 
экспонировали в течение суток в небольшом 
количестве озерной воды, взятой с  того  же 
горизонта в то же время, что исключало для 
зоопланктона возможность полноценного пи-
тания, но  давало возможность опорожнения 
кишечника, после чего тоже замораживали. 
Замороженные пробы впоследствии исполь-
зовали для хроматографического анализа 
на  каротиноид аллоксантин, а  также на  ка-
ротиноиды лютеин и  зеаксантин, которые 
считаются трофическими маркерами зеленых 
водорослей и цианобактерий соответственно. 
Пигментный анализ проводился по адаптиро-
ванной методике (Wright et al., 1991) аналогич-
но (Zykov et al., 2012). Образец рачков весом 
2–4  г перемещали в  отдельную пробирку-
фалькон объемом 15 мл и  заливали 10 мл 
90 %-го водного раствора ацетона. Экстрак-
цию пигментов проводили при температуре 
минус 20 оС в  течение суток. Затем экстрак-
ты центрифугировали при 6000 g в  течение 
10 мин, супернатант извлекали и до анализа 
хранили в темном месте при температуре ми-
нус 20 оС. HPLC‑анализ производили на уста-
новке Agilent 1200 с  DAD‑детектором, хро-
матографическое разделение осуществляли 
по модифицированной методике Wright et al. 
(1991) на  колонке Eclipse XDB-C18 (ср. диа-
метр частиц 5 микрон), линейные размеры – ​
4,6 на 150 мм, также использовали предколон-
ку Eclipse XDB-C18 с линейными размерами 
4,6 на  12,5 мм. Разделение производили при 
температуре 400 оС. Длина детектора 455 нм 
с шириной оптической щели 4 нм, референс-
ный сигнал  – ​880 нм, ширина оптической 
щели 20 нм. Концентрацию каротиноидов 

в пробе рассчитывали по площади пика хро-
матограммы с  калибровкой на  основе стан-
дарта каротиноидов по методике, изложенной 
в (Zykov et al., 2012).

Поскольку для задачи хроматографи-
ческого анализа необходимо было получать 
и использовать как можно большую биомассу, 
это делало невозможным дифференциацию 
видов зоопланктона в пробах, однако парал-
лельно в  те  же числа (15.05.2020, 26.06.2020 
и 20.08.2020) производили мониторинг верти-
кального распределения всех групп зооплан-
ктона и  была рассчитана биомасса копепод 
и коловраток в столбе воды.

Пробы зоопланктона и  криптофитовых 
водорослей отбирали в  центральной части 
озера шланговым пробоотборником с  раз-
ных глубин с интервалом 1 м от поверхности 
до нижней границы кислородного слоя. Про-
бы непосредственно после отбора фиксирова-
ли раствором Кузьмина (10 г йодида калия, 50 
мл водяного дистиллята, 5 г йода, 5 мл хромо-
вой кислоты (1 %), 10 мл уксусной кислоты, 
80 мл формалина (40 %) (1 %) конечная кон-
центрация) (Кузьмин, 1975). Перед подсчетом 
образцы концентрировали методом отстаива-
ния (Hasle, 1978) от 1000 мл до примерно 50 
мл. Криптофитовые водоросли подсчитывали 
в камере Фукса-Розенталя под световым ми-
кроскопом с  использованием 10 псевдопов-
торностей. Определение биомассы криптофи-
товых водорослей осуществлялось методом 
клеточного объема согласно (Радченко и др., 
2010). Концентрацию зоопланктона определя-
ли подсчетом в камере Богорова с использо-
ванием всего объема пробы. Расчет биомассы 
зоопланктона осуществлялся согласно урав-
нению зависимости массы тела зоопланктера 
от  его длины (Тевяшова, 2009) по  среднему 
размеру организма в популяции озера Шира.

Седиментационные ловушки представ-
ляли собой открытые с  верхнего конца по-
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липропиленовые цилиндры длиной 580  мм, 
диаметром 103  мм с  прозрачным днищем 
из  плексигласа. Ловушки экспонировались 
на глубине 20 м в анаэробной зоне, в централь-
ной глубоководной части озера. При постанов-
ке точное местонахождение каждой ловушки 
фиксировали с  помощью GPS (N  54.30.350, 
E 90.11.350) (Rogozin et al., 2017). На одном го-
ризонте устанавливали две ловушки, данные 
по которым усредняли. Ловушки размещали 
на одном капроновом шнуре, установленном 
на  якоре, с  буем на  верхнем конце для при-
дания шнуру вертикального положения. Буй 
располагался на  глубине 2–3 м от поверхно-
сти воды для снижения воздействия волн, 
а  также во  избежание вмораживания в  лед. 

Ловушки экспонировались без сигнального 
буйка, а извлекались методом траления.

Точные даты постановки и  выемки ло-
вушек приведены в табл. 1. В марте ловушки 
устанавливали через отверстие во  льду. По-
скольку извлечь ловушку в марте из-подо льда 
было невозможно, мы поступали следующим 
образом: ловушка, установленная в  октябре 
перед ледоставом, извлекалась в мае одновре-
менно с  ловушкой, установленной в  марте. 
Разность содержимого ловушки «октябрь-
май» и ловушки «весна» интерпретировалась 
как осадочный поток в период октябрь-март.

После извлечения из воды и транспорти-
ровки на берег ловушки выдерживали в вер-
тикальном положении 4 ч, затем сливали 

Таблица 1. Даты установки и выемки седиментационных ловушек в озере Шира за период 2012–2017 годов 
и рассчитанные потоки аллоксантина

Table 1. Dates of installation and removal of sedimentation traps in Lake Shira over the period of 2012–2017 and 
calculated fluxes of alloxanthin

Дата постановки Дата
выемки Время экспозиции, сут Поток на дно пигмента 

аллоксантина, мг/(м2.сут)
14.03.2012 26.05.2012 73 0,067
27.05.2012 07.07.2012 41 0,157
08.07.2012 04.09.2012 58 0,136
04.09.2012 24.10.2012 50 0,144
24.10.2012 16.03.2013 143 0,023
16.03.2013 31.05.2013 76 0,073
31.05.2013 08.07.2013 38 0,166
10.07.2013 03.09.2013 55 0,197
04.09.2013 23.10.2013 49 0,174
24.10.2013 13.03.2014 140 0,049
13.03.2014 26.05.2014 74 0,097
28.05.2014 09.07.2014 42 0,274
10.03.2016 25.05.2016 76 0,080
25.05.2016 03.08.2016 70 0,339
06.08.2016 16.10.2016 71 0,248
16.10.2016 11.03.2017 146 0,050
11.03.2017 27.05.2017 77 0,103
27.05.2017 04.08.2017 69 0,162
04.08.2017 24.10.2017 81 0,189
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верхнюю часть воды через сливные отвер-
стия, расположенные на уровне 100 мм от дна. 
Остаток тщательно размешивали в оставшем-
ся объеме воды, равном 900 мл, полученную 
суспензию переливали в  пластиковые емко-
сти, герметично закрывали без пузырька воз-
духа и хранили в герметичных пластиковых 
бутылках без воздуха в темноте при 4 °C.

Для анализа каротиноидов (включая ал-
локсантин) определенный объем суспензии 
фильтровали через стекловолоконный фильтр 
GF/F и высушивали в темноте при комнатной 
температуре, а  затем хранили фильтры при 
минус 20 °C в герметично запечатанных по-
лиэтиленовых пакетах. Экстракцию каро-
тиноидов из материала ловушек и их анализ 
с  помощью высокоэффективной жидкостной 
хроматографии проводили, как описано Зы-
ковым с соавторами (Zykov et al., 2012).

Седиментационный поток рассчитывали 
по формуле

,	 (1)

где F – ​поток (г м‑2 сут‑1); М – ​масса аллоксан-
тина в  ловушке (г); S  – ​площадь захвата ло-
вушки, равная 0,00832 м2; Δt – ​длительность 
экспозиции ловушки (сут).

Корреляционный анализ проводили 
между рассчитанным седиментационным по-
током аллоксантина и численностью в столбе 
воды зоопланктона и  криптофитовых водо-
рослей, отобранных в  даты конца периода 
экспонирования седиментационных ловушек.

Результаты и обсуждение

В  2012–2014 и  2016–2017  годах в  озере 
экспонировались седиментационные ловуш-
ки, предназначенные для определения потока 
биогенных веществ, осаждаемых в  придон-
ную область в  различные сезоны. В  ловуш-
ках также определялись пигменты, в  том 

числе таксономический маркер криптофито-
вых водорослей аллоксантин, и  был рассчи-
тан его суточный поток (табл.  1). В  донных 
илах содержание аллоксантина оценивалось 
ранее (Zykov et al., 2012) и  составляло по-
рядка 100 мкг/г сухого вещества в  верхних 
слоях. Однако динамика криптофитовых 
водорослей, непосредственно наблюдаемая 
в 2012–2020  годах в озере Шира, не показы-
вает достоверной корреляции с содержанием 
аллоксантина как в донных отложениях, так 
и  в  осадочных ловушках. Такая корреляция 
найдена только между содержанием аллоксан-
тина в осадочных ловушках и численностью 
некоторых видов зоопланктона  – ​веслоного-
го рачка A. salinus и коловратки Hexarthra sp. 
(рис. 1). Для другой присутствующей в озере 
коловратки Brachionus plicatilis (Müller, 1786) 
достоверной корреляции с  содержанием ал-
локсантина в осадочных ловушках не наблю-
дается. Коэффициент корреляции Пирсона 
составляет 0,63 для копеподы A. salinus и 0,65 
для коловратки Hexarthra sp. и  является до-
стоверным для уровня 0,95. Таким образом, 
эти положительные достоверные корреляции 
косвенно могут свидетельствовать, что эти 
организмы служат потребителями источника 
аллоксантина в  озере, то  есть криптомонад 
R. salina, в значительных количествах.

Вертикальные распределения веслоно-
гого рачка A. salinus и  коловраток Hexarthra 
sp. и B. plicatilis (рис. 2) в 2020 году характер-
ны для озера и близки к таковым в предыду-
щие годы наблюдений. Они более или менее 
равномерно распределены по всей кислород-
ной зоне. Численность A. salinus достаточно 
стабильна весь сезон и составляет от 15 до 40 
экз/л, число коловраток возрастает к  концу 
лета и достигает 80 экз/л в основном за счет 
B. plicatilis. Согласно полученным вертикаль-
ным распределениям рассчитана биомасса 
копепод и коловраток в столбе воды (рис. 3). 
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Рис.  1. Связь численности Arctodiaptomus salinus и  Hexarthra sp. в  озере Шира и  потока осаждаемого 
аллоксантина за период 2012–2017 гг. R – ​коэффициент корреляции Пирсона

Fig. 1. Relationship between the abundance of Arctodiaptomus salinus and Hexarthra sp. in Lake Shira and the 
flux of precipitated alloxanthin for the period of 2012–2017. R is Pearson's correlation coefficient

Во  все даты наибольший вклад в  биомассу 
зоопланктона обеспечивал веслоногий рачок 
A. salinus.

Криптофитовые водоросли R. salina 
во  все даты присутствуют практически 
во всех тех же горизонтах, что и их потенци-
альные потребители – ​копеподы и коловратки 
(рис. 2). Их вертикальное распределение по-
казывает максимальную численность в  на-
чале сезона с  заглубленным пиком и  более 
ровное распределение в начале и конце лета 
(рис.  2)  с достаточно сильным снижением 
биомассы в  столбе воды к  августу, от  почти 
1 до  менее 0,3 г/м2 (рис.  3). Хотя можно на-
блюдать некоторое подобие отдельных пиков 
распределения криптофитовых водорослей 
с распределением зоопланктона, достоверной 
корреляции между этими распределениями 
не наблюдается.

Результаты определения пигмен-
тов в  пробах зоопланктона представлены 
на  рис.  4. Прежде всего, видно, что аллок-
сантина, связанного с  криптофитовыми во-

дорослями, в экстрактах зоопланктона в лю-
бой из  проб либо значительно больше, либо 
столько  же, по  сравнению с  пигментами зе-
леных водорослей и  цианобактерий. Тогда 
как последних в озере Шира обычно как ми-
нимум на  порядок больше по  биомассе, чем 
криптофитовых водорослей (биомасса зеле-
ных водорослей и  цианобактерий в  столбе 
воды – ​до 25 г/м2 (Gaevsky et al., 2002), крипто-
фитовых водорослей – ​менее 1 г/м2 (см. рис. 3). 
Также мы наблюдаем снижение содержания 
аллоксантина в зоопланктоне в летний пери-
од относительно весеннего, что соответствует 
снижению общей биомассы криптофитовых 
водорослей в озере в этот период (рис. 3 и 4). 
Наконец, содержание аллоксантина в «голод-
ных» рачках с опорожненными кишечниками 
выше, чем у рачков с кишечниками полными 
(рис. 4), что показывает активное накопление 
пигмента в теле рачка.

На  рис.  3 и  4 видно, что относительное 
уменьшение биомассы криптомонад и  уве-
личение массы зоопланктона соответствует 
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Рис. 2. Вертикальное распределение численности копепод и коловраток (верхняя ось) и криптофитовых 
водорослей (нижняя ось) в пелагиальной зоне озера Шира в 2020 году

Fig. 2. Vertical distribution of the abundance of copepods and rotifers (upper axis) and cryptophyte algae (lower 
axis) in the pelagic zone of Lake Shira in 2020
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Рис. 3. Биомассса зоопланктона (а) и криптофитовых водорослей (b) в столбе воды озера Шира в весенне-
летний сезон 2020 года

Fig. 3. Biomass of zooplankton (a) and cryptophyte algae (b) in the water column of Lake Shira in the spring-
summer season of 2020

Рис. 4. Содержание каротиноидов аллоксантина (а) и лютеина и зеаксантина (b) в зоопланктоне из озера 
Шира сразу после отбора из  природной среды (1) и  после содержания в  течение суток без доступа 
к пище (2)

Fig. 4. The content of carotenoids alloxanthin (a) and lutein and zeaxanthin (b) in zooplankton from Lake Shira 
immediately after sampling from the natural environment (1) and after keeping for 24 hours without access to 
food (2)

меньшему содержанию аллоксантина в  тка-
нях зоопланктона. Такая зависимость, среди 
других возможных гипотез, может объяс-
няться селективным выеданием криптомонад 
зоопланктоном, поскольку при меньшем со-
держании криптомонад в  среде веслоногие 

рачки уже не  могут накапливать аллоксан-
тин в  достаточном для себя количестве. От-
сутствие же корреляции между содержанием 
аллоксантина в осадочных илах и седимента-
ционных ловушках и  численностью крипто-
фитовых водорослей может говорить о  том, 
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что практически весь вырабатываемый 
R. salina аллоксантин перехватывается зо-
опланктоном, то  есть почти вся популяция 
криптофитовых водорослей в озере выедает-
ся, а в седиментационные ловушки и донные 
осадки попадает в составе тел мертвого зоо-
планктона.

Полученные нами данные в целом согла-
суются с  результатами других исследований. 
Так, в  озере Выртсъярв веслоногие ракоо-
бразные (в основном Cyclops kolensis) предпо-
чтительно потребляли криптофиты (иденти-
фицируемые по  аллоксантину в  содержимом 
кишечника) в более холодные периоды, а в бо-
лее теплые предпочитали диатомовые и зеле-
ные водоросли (определяемые по  диатоксан-
тину и лютеину соответственно) (Tonno et al., 
2016). Descy et al. (1999) описали эксперимент 
с кормлением Diaptomus minutus водорослевым 
сообществом, состоящим из равной биомассы 
диатомовых, криптомонад и зеленых водорос-
лей, в  котором криптомонады и  диатомовые 
потреблялись более интенсивно, чем зеленые. 
В  исследовании (Antajan, Gasparini, 2004) ал-
локсантин всегда обнаруживался в  экстрак-
тах веслоногих рачков, обитающих в морской 
воде, но не было обнаружено корреляции с ал-
локсантином в  воде и  не  наблюдалось значи-
тельного потребления Cryptophyceae. Из этого 
был сделан вывод, что аллоксантин может на-
капливаться рачками в тканях организма в те-
чение долгого времени и его наличие не под-
ходит для количественной или качественной 
оценки потребления криптофитовых в  теку-
щий момент.

Накопление аллоксантина (и вообще ка-
ротиноидных пигментов) у  копепод часто 
описывается как пластическая адаптация, 
обеспечивающая фотозащиту от  ультрафио-
летового излучения. Некоторые исследования 
ставят эту гипотезу под сомнение. Например, 
Schneider et al. (2016) сообщают о максимумах 

содержания каротиноидов зимой, когда уль-
трафиолетовое излучение низкое, и  вводят 
предположение, что такое накопление связано 
с метаболизмом липидов и антиоксидантной 
функцией каротиноидов, а не с фотозащитой, 
и что сезонные изменения содержания каро-
тиноидов в тканях копепод связаны с циклом 
воспроизводства (Schneider et al., 2017).

Существуют данные и о  том, что метод 
пигментного хроматографического анализа 
в  исследовании питания копепод нужно ис-
пользовать с  осторожностью. Так, у  (Descy 
et al., 1999) реальное потребление водорос-
лей в экспериментах с кормлением Diaptomus 
minutus водорослевым сообществом не  кор-
релировало с  содержанием маркеров этих 
водорослей в кишечниках веслоногих рачков, 
причем именно маркер криптофитовых ал-
локсантин наблюдался в  кишечниках посто-
янно. В этом исследовании также отмечается, 
что каротиноиды могут разрушаться, нахо-
дясь в  кишечниках копепод и  аллоксантин 
наименее подвержен такому разрушению. По-
добное утверждают и Pandolfini et al. (2000): 
пигментные профили экстрактов кишечника 
плохо отражали диету копепод. McLeroy-
Etheridge, McManus (1999) описывают зна-
чительную вариабельность разрушения раз-
личных пигментов в  кишечниках копепод 
в  зависимости как от  видов водорослей, так 
и  от  способа кормления веслоногих рачков. 
Antajan, Gasparini (2004) утверждают, что 
есть возможность преобразования веслоноги-
ми рачками в аллоксантин других потреблен-
ных каротиноидов. Тем не  менее напомним, 
что источником аллоксантина в кишечниках 
и  тканях копепод считаются только крипто-
фитовые водоросли.

Заключение

Исследования содержания каротиноида 
аллоксантина в  осадочных илах, седимен-
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тационных ловушках, зоопланктоне озера 
Шира и анализ связей между ними показали, 
что существует высокая вероятность того, 

что криптофитовые водоросли в озере Шира 
селективно выедаются веслоногим рачком 
A. salinus.
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Abstract. The study reports the data on the distribution and predatory impact of the gelatinous 
macroplankton on mesozooplankton in the inshore waters of Crimea in April 2016. In the study areas, 
gelatinous macroplankton comprised Scyphomedusae Aurelia aurita (Linnaeus, 1758) and three ctenophore 
species (Mnemiopsis leidyi A. Agassiz, 1865, Beroe ovata Bruguire, 1789, and Pleurobrachia pileus 
(O. F. Müller, 1776). The biomass of A. aurita dominated everywhere and varied from ~ 62 to 330 g·m‑2 
in different areas. The largest A. aurita biomass was observed in the South Coast of Crimea and the 
smallest in Karkinitsky Bay, where the number of jellyfish was high, suggesting the predominance of 
small individuals in the population. The size structure of A. aurita population differed by region: the 
proportion of large animals increased from the West to the East. The abundance and biomass of M. leidyi 
were rather low: 0.33–1.45 ind·m‑2 and 1–51.7 g·m‑2, respectively (the exception was the position in the 
Kerch Strait, where M. leidyi abundance reached 2 ind. m‑2 and biomass 126.3 g·m‑2); that species occurred 
only at 33–45 % of the stations (the exception was Karkinitsky Bay – ​17 %), with the maximum values 
in the South Coast of Crimea. Large, 55–70-mm, adult individuals predominated. P. pileus biomass was 
lower than the biomass of A. aurita and M. leidyi in all areas, but its abundance was much higher. The 
daily rations of A. aurita varied widely both in the entire area and from one region to another. The daily 
ration values correlated with the carbon content in A. aurita body. The predation pressure of A. aurita 
on zooplankton in the inshore waters of Crimea was very low and did not result in a crucial decrease 
in mesozooplankton abundance. The effect of M. leidyi, even with its low abundance and biomass, was 
much stronger.
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Пространственное распределение,  
структура популяций желетелых хищников  
и пищевой пресс на зоопланктонное сообщество  
в прибрежных районах Крымского побережья  
Черного моря

Г. А. Финенко, Б. Е. Аннинский, Н. А. Дацык
ФИЦ Институт биологии южных морей им. А.О. Ковалевского РАН 

Российская Федерация, Севастополь

Аннотация. Приводятся данные по распределению и хищничеству желетелого макропланктона 
на шельфе Крыма в апреле 2016 г. В районах исследований желетелый макропланктон был 
представлен сцифомедузой Aurelia aurita (Linnaeus, 1758) и тремя видами гребневиков (Mnemiopsis 
leidyi A. Agassiz, 1865, Beroe ovata Bruguire, 1789, Pleurobrachia pileus (O. F. Müller, 1776)). A. aurita 
всюду доминировала по биомассе, изменявшейся в пределах от ~62 до 1330 г·м‑2 в разных районах. 
Максимальная биомасса медуз A. aurita отмечена в районе Южного берега Крыма, минимальная – ​
в районе Каркинитского залива, что при высокой численности говорит о преобладании в популяции 
мелких животных. Размерная структура популяции A. aurita различалась по районам с увеличением 
доли крупных медуз с запада на восток. Гребневик M. leidyi при небольшой численности 
(0,33–1,45 экз·м‑2) и биомассе (<1–51,7 г·м‑2) (исключение – ​станция в Керченском проливе, где 
численность составляла 2 экз·м‑2, а биомасса – ​126,3 г·м‑2) встречался в Черном море лишь на 33–
45 % станций (исключение – ​Каркинитский залив –17 %). В популяции преобладали крупные 
взрослые животные 55–70 мм. Биомасса P. pileus во всех районах была ниже биомассы A. aurita 
и M. leidyi при значительно более высокой его численности. Суточные рационы A. aurita варьировали 
в широких пределах как внутри каждого района, так и от района к району. Величина суточного 
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рациона в отдельных районах и на всей исследованной акватории коррелировала с содержанием 
углерода в теле медуз. Выедание зоопланктона A. aurita на шельфе Крыма было очень низким 
и не приводило к кардинальному сокращению численности зоопланктона. Влияние M. leidyi, 
даже при его низкой численности и биомассе, было значительно выше по сравнению с медузами.

Ключевые слова: желетелый зоопланктон, Aurelia aurita, численность, биомасса, суточный 
рацион, выедание зоопланктона.
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Введение

Потенциальное увеличение размеров 
популяций желетелых в  морях связано как 
с  климатическими изменениями, так и  с  че-
ловеческой деятельностью, приводящей к из-
менению среды обитания: рыболовство, поте-
пление океана, гипоксия, модификация мест 
обитания, эвтрофикация и  интродукция но-
вых видов (Purcell et al., 2007; Richardson et al., 
2009; Purcell, 2012). Индикатором негативно-
го сдвига в состоянии пелагической экосисте-
мы является переход от доминирования рыб 
к желетелым, что изменяет структуру пище-
вой цепи и пути передачи вещества и энергии 
в экосистемах. Желетелые быстро реагируют 
на пространственные и временные изменения 
в  районах высокой продуктивности благо-
даря их высокой скорости питания и  роста 
(Finenko et al., 2009) и  в  периоды голодания 
до 3–4 недель способны выживать, уменьша-
ясь в размерах (Anninsky et al., 2005).

Медуза Aurelia aurita (Linnaeus, 1758) 
и  три вида гребневиков (Mnemiopsis leidyi 

A. Agassiz, 1865, Beroe ovata Bruguire, 1789, 
Pleurobrachia pileus (O. F. Müller, 1776)), два 
из которых (M. leidyi, B. ovata) являются все-
ленцами, широко распространенные в  Чер-
ном море виды желетелых. Будучи активны-
ми хищниками, они имеют (кроме B. ovata) 
сходный пищевой спектр, практически со-
впадающий с  пищевым спектром личинок 
планктоноядных рыб, в течение большей ча-
сти своего жизненного цикла потребляя мезо-
зоопланктон. Массовое развитие этих видов 
последовательно во  времени: пик численно-
сти A. aurita наблюдается в  позднезимний  – ​
весенний период (март – ​май), M. leidyi – ​в се-
редине лета (июль  – ​август), а  пик B. ovata, 
питающегося M. leidyi, связан с достижением 
его максимальной численности и  варьирует 
от  года к  году. Таким образом, влияние как 
на видовой состав, так и на обилие мезозоо-
планктона за  счет потребления желетелыми 
может осуществляться в  течение длитель-
ного периода и зависит от интенсивности их 
хищничества и  количественного развития 
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видовых популяций. Антропогенные и  кли-
матические факторы определяют развитие 
популяций желетелых, претерпевающее зна-
чительную вариабельность во времени и про-
странстве. Проведение долговременных ре-
гулярных наблюдений за  количественным 
развитием их популяций дает основу для 
оценки влияния различных факторов на  их 
состояние, пищевой пресс на планктонное со-
общество, пищевую обеспеченность планкто-
ноядных рыб и, соответственно, на функцио-
нирование пелагической экосистемы в целом.

Работа является частью мониторинга 
за состоянием экосистемы прибрежных и от-
крытых вод Черного моря у  берегов Крыма, 
проводимого Институтом морских биологи-
ческих исследований РАН с 2016 г. Основной 
целью нашего исследования стала оценка 
состояния популяций желетелого макрозоо-
планктона и его пищевой пресс на зоопланк
тонное сообщество в  прибрежных районах 
Черного моря в весенний период.

В задачи работы входило:
–  изучить пространственное распре-

деление и  структуру популяций желетелых 
хищников в  шельфовых районах Черного 
моря в весенний период;

–  исследовать пищевой спектр массовых 
видов желетелых и  скорость потребления 
пищи;

–  оценить выедание зоопланктона этими 
видами.

Материал и методы
Район исследования,  
сбор и обработка материала

Исследования проводили в  84-м рей-
се НИС «Профессор Водяницкий» с  19 
по 27 апреля 2016 г. на 22 станциях в прибреж-
ных районах Крымского полуострова Черно-
го моря и Керченского пролива (координаты 
45°41' – ​44°18'N, 36°25' – ​32°24'E) (рис. 1). Вся 
изученная акватория была разделена на пять 
районов согласно районированию В. А. Во-
дяницкого (1949): 1  – ​район Каркинитского 
залива (ст.  3, 4, 5), 2  – ​Евпаторийско-Сева-
стопольский район (ст.  1, 2, 7–9), 3  – ​район 
Южного берега Крыма (ст. 11–19, 27), 4 – ​Фео-
досийский район (ст. 20, 21, 26), 5 – ​район Кер-
ченского пролива (ст. 22).

Все станции были расположены на шель-
фе с  глубинами от  10 до  150  м (район вну-
треннего и внешнего шельфов). Температура 
воды на поверхности на отдельных станциях 

Рис. 1. Карта станций отбора проб в 84-м рейсе НИС «Профессор Водяницкий»

Fig. 1. Map of sampling sites during the 84th expedition of RV «Professor Vodyanitskii»



– 172 –

Galina A. Finenko, Boris E. Anninsky… Spatial Distribution, Population Structure, and Predatory Impact of Gelatinous…

в Черном море изменялась от 10,1 до 11,9 °C, 
соленость – ​от 18,18 до 18,38 ‰, в Керченском 
проливе температура достигала 13,95 °C, со-
леность снижалась до 13,59 ‰. Глубина види-
мости диска Секки в Черном море варьирова-
ла от 7 до 20 м.

Для сбора желетелого макропланкто-
на использовали модифицированную сеть 
Богорова-Расса (БР), диаметр входного от-
верстия 80 см, ячея 300 мкм, ею производи-
ли вертикальные траления (от 1 до 4 на стан-
ции) от  3  м от  дна до  поверхности. Пробы 
обрабатывали немедленно после их отбора. 
Диаметр купола медуз A. aurita (расстояние 
между статоцистами) и орально-аборальную 
длину M. leidyi измеряли с точностью до 1 мм 
в  момент максимального расслабления осо-
бей на градуированной стеклянной пластине. 
Массу тела рассчитывали, используя ранее 
установленные линейно-весовые соотноше-
ния (Datsyk et al., 2016). Наличие в  пробах 
мелких желетелых организмов и  их стадий 
контролировали под микроскопом при увели-
чении 8×2.

Исследование питания желетелых

Для изучения спектра и  интенсивности 
питания желетелых хищников в  море всех 
выловленных особей просматривали в лабо-
ратории под микроскопом сразу после выло-
ва. Состав пищи в  гастральной полости жи-
вотных по возможности определяли до вида 
и  стадии развития. Суточный рацион медуз 
и гребневиков (R, мг экз-1·сут-1) рассчитывали 
по формуле

R = Bpr×DT‑1×24,	 (1)

где Bpr  – ​биомасса зоопланктона в  гастраль-
ной полости хищника (мг·экз‑1); DT  – ​время 
переваривания зоопланктона (ч). Для пере-
хода от численности мезозоопланктона к еди-

ницам биомассы использовали известные для 
черноморских видов размерно-весовые соот-
ношения (Петипа, 1957). В расчетах суточных 
рационов медуз было учтено, что время пере-
варивания является функцией веса хищника, 
температуры и биомассы пищи в гастральной 
полости DT = f(WW, t, Bpr), где WW – ​сырая 
масса тела животных (г) и  t  – ​температура 
воды в  море соответственно. Эмпирическая 
формула для расчета времени переваривания 
у медуз имела вид

DT = 1,81 Bpr
0,122 WW‑0,193 kt ksp,	 (2)

где Bpr – ​биомасса жертв в гастральной поло-
сти (мкг·экз‑1); kt  – ​температурная поправка, 
равная 2,40, для пересчета времени перева-
ривания рачкового зоопланктона при 20  °C 
к  11  °C (средняя температура на  станциях 
в период исследования); ksp (= 2,67) – ​поправка 
на увеличение времени переваривания вели-
геров Bivalvia по сравнению с рачковым зоо-
планктоном (Hansson et al., 2005). Последнюю 
поправку не вводили, когда крупные A. aurita 
(больше 150 мм) содержали в гастральной по-
лости не  более 5 велигеров. В  этих случаях 
время переваривания велигеров приравни-
валось ко  времени переваривания рачкового 
зоопланктона. Время переваривания пищи 
M. leidyi было рассчитано по данным (Финен-
ко и  др., 2005) с  учетом температурной по-
правки.

Пищевой пресс популяций A. aurita 
и  M. leidyi на  мезопланктон оценивали, ос-
новываясь на  соотношениях между величи-
ной освобожденного объема (CR, л·экз-1·сут‑1) 
с диаметром (D, мм) или сырым весом живот-
ных (WW, г), а также на численности их по-
пуляций (N, экз·м‑3):

Aurelia aurita: CRind = 0,0073 D2,1 (Møller 
and Riisgard, 2007)        T = 15 °C	 (3)
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Mnemiopsis leidyi: CR ind = 0,321WW1,288 

(Финенко и др., 2011)        T = 20 °C	 (4)

CR pop = CR ind N/1000 м3м‑3·сут‑1	 (5)

Время полужизни зоопланктона рассчи-
тывали по уравнению

T = ln 2 / CRpop (Hansson et al., 2005)	 (6)

Минимальные пищевые потребности 
A. aurita (необходимое количество пищи для 
компенсации дыхательных потребностей) 
оценивали по формуле

Q = 0,00936 WW0,84 ×0,535×kt ×24,	 (7)

где Q  – ​скорость дыхания A. aurita, 
мг  С·экз‑1·сут‑1; WW  – ​сырой вес, г; 0,535  – ​
переходный коэффициент от  миллилитров 
О2 к миллиграммам С; kt – ​температурная по-
правка для перехода от 20 °C к наблюдаемой 
температуре (Anninsky, 2009).

При оценке величин рационов в углероде 
было принято, что соотношение сухой : сы-
рой вес зоопланктона равно 0,1, соотношение 
С : сухой вес = 0,4, для A. aurita и  M. leidyi 
сухой : сырой вес = 0,02, содержание С – ​0,04 
сухого веса (Аннинский и др., 2011; Finenko, 
Romanova, 2000).

Исследование питания медуз проводили 
на  22 станциях, M. leidyi  – ​на  14 станциях, 
включающих 3–10 станций для медуз и  2–5 
станций для гребневиков в каждом районе.

Всего исследовано 311 экз. A. aurita 
и 15 экз. M. leidyi. Диаметр купола медуз коле-
бался в пределах 5–250 мм, сырой вес – ​0,006–
741,5  г, содержание углерода  – ​0,006–75  мг 
С·экз‑1. Соответственно, орально-аборальная 
длина M. leidyi составляла 19–80  мм, сырой 
вес – ​2,0–71,8 г, содержание углерода – ​0,06–
55,6 мг С·экз‑1.

Статистическая обработка материалов 
была проведена с  использованием программ 
Excel и  Grafer. Во  всех случаях приведены 
средние величины ± ошибка средней (SE). 
При сравнении средних величин использова-
ли критерий Стьюдента.

Результаты
Количественное развитие и структура 
популяций желетелых

В  период исследования макрозооплан-
ктон был представлен одним видом ме-
дуз A. aurita и  тремя видами гребневиков: 
M. leidyi, P. pileus, B. ovata.

A. aurita и P. pileus были отмечены прак-
тически на всех станциях, M. leidyi  – ​значи-
тельно реже (65 %) и B. ovata  – ​лишь на од-
ной станции. Распределение медуз было 
неоднородным с высокими величинами чис-
ленности в  районе Каркинитского залива 
и Южного берега Крыма и низкими – ​в Фео-
досийском районе (табл. 1). Величины числен-
ности достоверно различаются по  районам 
(р< 0,01), за  исключением различий между 
Евпаторийско-Севастопольским и Феодосий-
ским районами (р> 0,5); биомассы здесь были 
близки между собой и  занимали среднее 
положение в  ряду исследованных районов. 
Максимальная биомасса A. aurita отмечена 
в  районе Южного берега Крыма, минималь-
ная – ​в районе Каркинитского залива, что при 
высокой численности говорит о  преоблада-
нии в популяции мелких животных.

Размерная структура популяции A. аurita 
значительно различалась: в Каркинитском за-
ливе около 95 % медуз не превышали 50 мм, 
при этом до  40 % популяции составляли 
мелкие медузы нового поколения с  диаме-
тром купола меньше 10 мм. По мере продви-
жения на  восток доля животных размером 
до 50 мм снижалась (с ~60 % в Евпаторийско-
Севастопольском регионе до ~18 % в Феодо-
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сийском) при возрастании доли крупных ме-
дуз прошлогодней генерации (более 200 мм).

Численность и  биомасса M. leidyi в  пе-
риод исследования были крайне низки и  ва-
рьировали по районам в пределах 0,33 ± 0,37 
и  1,45 ± 0,64 экз·м‑2 (Каркинитский залив 
и  Евпаторийско-Севастопольский район со-
ответственно) и  0,67 ± 0,73 (Каркинитский 
залив)  – ​51,7 ± 17,5  г·м‑2 (район Южного бе-
рега Крыма соответственно). В  районе Кер-
ченского пролива они были несколько выше. 
Величины биомасс и  частота присутствия 
гребневика на  станциях в  разных районах 
были близки, за исключением Каркинитского 
залива (здесь M. leidyi присутствовал на 17 % 
станций против 33–45 % – ​в других исследо-
ванных районах). Преобладающей размерной 
группой в  популяции во  всех районах были 
взрослые половозрелые животные 55–70  мм 
(70–100 %).

Как указывалось выше, 
B. ovata присутствовал лишь на одной стан-
ции в Евпаторийско-Севастопольском районе 
с численностью 2,7 ± 2,2 экз·м‑2 и биомассой 
5,5 ± 3,7  г·м‑2 (среднее из  трех ловов). Попу-
ляция была представлена неполовозрелыми 
животными до 30 мм длиной.

Холодноводный гребневик P. pileus 
был обнаружен в  планктоне повсеместно 
с  минимальной численностью и  биомас-

сой 20,7 ± 3,9 экз·м‑2 и 5,7 ± 1,7 г·м‑2 в районе 
Каркинитского залива и  максимальной  – ​
52,7 ± 10,0 экз·м‑2 и  15,2 ± 4,6  г·м‑2 в  районе 
Южного берега Крыма с достоверной (р <0,01) 
разницей между районами (в  Керченском 
проливе была лишь одна станция, не  позво-
ляющая оценить достоверность различий). 
Промежуточными, относительно равными 
значениями численности характеризовались 
станции двух других районов (р < 0,05). Так 
как P. pileus  – ​глубоководный вид, то  такое 
распределение объясняется тем, что шельфы 
юго-восточной и  западной части Крыма ме-
нее глубокие, чем южное побережье Крыма. 
В  целом, биомасса P. pileus во  всех районах 
была значительно ниже биомассы A. aurita 
и M. leidyi при более высокой его численно-
сти.

Во  всех исследуемых районах в  попу-
ляции P. pileus преобладали животные диа-
метром до 10 мм, за исключением Феодосий-
ского района, где обе размерные группы (< 10 
и  11–20  мм) присутствовали в  равных коли-
чествах.

Коэффициенты вариации (Cv) числен-
ности и  биомассы трех видов желетелых 
несколько различались: наиболее вариа-
бельными были величины у M. leidyi (105,4–
244,9 % по  численности и  121,7–244,9 %  – ​
по  биомассе), в  то  время как минимальные 

Таблица 1. Численность и биомасса трех видов желетелых по районам в весенний период 2016 г. Среднее 
± SE

Table 1. Abundance and biomass of three gelatinous species by the regions in spring 2016. Mean ± SE

Район
Aurelia aurita Mnemiopsis leidyi Pleurobrachia pileus

N экз·м‑2 B г·м‑2 N экз·м‑2 B г·м‑2 N экз·м‑2 B г·м‑2

Каркинитский залив 36,5±17,4 61,9±38,1 0,33±0,37 0,7 ±0,7 20,7±3,9 5,7±1,7
Евпаторийско-Севастопольский 19,4±5,9 432,7±130,5 1,45±0,64 48,0±18,4 28,9±10,9 6,5±2,6
Южный берег 33,8±8,8 1331,1±365,7 1,27±0,36 51,7±17,5 52,7±10,0 15,2±4,6
Феодосийский 7,5±3,2 612,2±500,4 1,00±0,75 32,8±23,2 36,8±7,5 6,6±1,5
Керченский пролив 0 0 2,00 126,3 8,0 3,2
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величины  – ​42,2–119,1 и  50,5–128,2 % соот-
ветственно – ​наблюдались у P. pileus (табл. 2).

Исследования питания A. aurita

Из  исследованных 311 экз. практически 
все (исключение 3 экз.) содержали пищу в га-
стральной полости. Пищевой спектр медуз 
был достаточно однообразен. Основу пище-
вого комка составляли Acartia sp. (A. clausi 
+ A. tonsa) и велигеры бивальвий, суммарная 
доля которых изменялась от ~80 до ~95 % об-
щего количества жертв в гастральной полости 
с  максимальной величиной в  Евпаторийско-
Севастопольском районе (табл.  3). Коли-
чественный состав этих жертв различался 
по районам: в Феодосийском районе до 82 % 

составляли велигеры двустворчатых мол-
люсков и только около 9 % – ​Acartia sp., что 
достоверно отличало его от  других районов 
(р <0,01), где доля велигеров в среднем была 
52–54 %.

Судя по величине удельного содержания 
жертв в пищевом комке медуз, интенсивность 
потребления Acartia sp. и велигеров Bivalvia 
снижается c запада на восток (табл. 3). Сред-
ние суточные рационы в популяции A. aurita 
изменялись в  широких пределах как вну-
три каждого района, так и  от  района к  рай-
ону (табл.  3), что объясняется различиями 
в  размерной структуре субпопуляций медуз 
по районам. Величина суточного рациона как 
в отдельных районах, так и на всей исследо-

Таблица 2. Коэффициенты вариации (Cv) численности (Ч) и  биомассы (Б) желетелых в  прибрежных 
районах Черного моря в апреле 2016 г.

Table 2. The coefficients of variation (Cv) of abundance (Ч) and biomass (Б) of gelatinous zooplankton in the 
Black Sea inshore areas in April 2016

Вид
Каркинитский 

залив
Евпаторийско- 

Севастопольский Южный берег Феодосийский

Ч Б Ч Б Ч Б Ч Б
Aurelia aurita 106,8 137,7 84,2 127,1 100,6 106,4 96,8 182,8
Mnemiopsis leidyi 244,9 244,9 138,7 121,7 105,4 126,3 167,3 158,1
Pleurobrachia pileus 42,2 65,6 119,1 128,2 70,7 114,1 45,4 50,5

Таблица  3. Доля от  общей численности отдельных видов жертв в  гастральной полости, удельное 
содержание в  пищевом комке (Bpr / WW, мг·г‑1) и  суточные рационы A. aurita в  шельфовых районах 
Черного моря в апреле 2016 г. В скобках – ​среднее количество жертв в гастральной полости

Table 3. Proportions in the total abundance of selected prey species in gastric cavity, specific content in the food 
ball (Bpr / WW, mg·g-1), and daily rations of A. aurita in the Black Sea inshore areas in April 2016. In parenthesis 
is average number of prey in gastric cavity.

Район
% в гастральной полости Удельное содержание 

в пищевом комке Суточные рационы

Acartia sp. Велигеры 
Bivalvia Acartia sp. Велигеры 

Bivalvia
мг С

экз‑1·сут‑1 % С тела

Каркинитский залив 33,7 (2,7) 52,1 (9,8) 0,555±0,138 0,069±0,035 0,001–0,050 0,13–10,28
Евпаторийско- 
Севастопольский 43,7 (8,2) 51,6 (16,0) 0,107± 0,024 0,060±0,046 0,003–1,260 0,13–11,94

Южный берег Крыма 25,3 (3,6) 54,1 (6,6) 0,031 ± 0,010 0,005±0,002 0,010–0,226 0,01–5,95
Феодосийский 9,3 (1,8) 82 (9,7) 0,006 ±0,002 0,005±0,002 0,003–0,049 0,13–0,77
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ванной акватории была связана с содержани-
ем углерода в теле медуз (табл. 4) с высокой 
степенью корреляции между рассматривае-
мыми величинами.

Сравнение количества потреблен-
ной животными пищи (R, мг·С  экз‑1·сут‑1) 
с  минимальными пищевыми потребно-
стями, рассчитанными по  скорости ды-
хания (Q, мг·С  экз‑1·сут‑1), показали, что 
наиболее обеспеченной пищей была субпо-
пуляция животных в Каркинитском заливе 
и  Евпаторийско-Севастопольском регионе 
(R/Q = 0,72 ± 0,07 и 0,82 ± 0,10 соответствен-
но), в  районе Южного берега и  Феодосии 
она испытывала значительный недостаток 

пищи (R/Q = 0,18 ± 0,02 и 0,12 ± 0,03 соответ-
ственно). Это свидетельствует о невозмож-
ности медуз в  весенний период удовлетво-
рить пищевые потребности исключительно 
за счет мезозоопланктона.

Рассчитанная на основе численности по-
пуляции медуз и величин суточных рационов 
скорость потребления мезозоопланктона суб-
популяциями медуз в разных районах значи-
тельно различалась (табл. 5). Определяющим 
фактором оказалась индивидуальная интен-
сивность питания: средний суточный раци-
он особи в  Евпаторийско-Севастопольском 
районе намного превышал рацион в  других 
районах, что, по-видимому, связано как с ре-

Таблица 4. Параметры уравнения R = a·Cb зависимости суточного рациона (R, мг С  экз‑1·сут‑1) 
от содержания углерода в теле медуз (С, мг·экз‑1) в исследованных районах Черного моря в апреле 2016 г., 
n – ​число измерений, r – ​коэффициент корреляции

Table 4. The parameters of equation R = a·Cb of the effect of carbon content in jellyfish body (С, mg·ind‑1) on daily 
ration (R, mg C ind‑1·day‑1) in the study areas of the Black Sea in April 2016. n is the number of measurements, r 
is correlation coefficient

Район n a b r

Каркинитский залив 18 0,017 0,672 0, 875
Евпаторийско-Севастопольский 26 0,034 0,625 0,791
Южный берег Крыма 20 0,010 0,494 0,556
Все районы 80 0,017 0,512 0,662

Таблица 5. Потребление зоопланктона популяцией A. aurita в шельфовых районах Черного моря в апреле 
2016 г. Rind – ​суточный рацион особи, мг С·экз‑1·сут‑1, Rpop – ​суточный рацион популяции, мг С·сут‑1·м‑2,  
R1 pop – ​суточный рацион популяции, мг сырого веса сут‑1·м‑2

Table 5. The rate of consumption of zooplankton by A. aurita population in the Black Sea inshore waters in 
April 2016. Rind is individual daily ration, mgС·ind‑1·day‑1, Rpop – ​population daily ration, mgС·day‑1·m‑2, R1 pop – ​
population daily ration, mg wet weight day‑1·m‑2

Район Rind Rpop R1 pop

Каркинитский залив 0,010 ± 0,003 0,20 ± 0,06 4,92 ± 1,60
Евпаторийско-Севастопольский 
район 0,180 ± 0,051 1,82 ± 0,90 45,45 ± 22,41

Южный берег Крыма 0,050 ± 0,010 0,56 ± 0,07 14,11 ± 1,70
Феодосийский район 0,030 ±0,010 0,13 ± 0,09 3,29 ± 2,21
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гиональными особенностями пищевых усло-
вий, так и с размерным составом популяции.

Время полужизни зоопланктона при по-
треблении аурелией изменялось от 170,2 ± 60,8 
до 1140,9 ± 418,3 сут в исследуемых районах, 
что намного больше времени генерации ос-
новной пищи – ​копепод (50,4 сут при темпе-
ратуре наблюдений), т. е. популяция A. aurita 
в весенний период 2016 г. не могла контроли-
ровать биомассу зоопланктона в исследован-
ных районах Черного моря. Нужно отметить, 
что наибольший пресс на  зоопланктон ока-
зывала популяция медуз в  районе Южного 
берега Крыма, хотя во  всех исследованных 
районах он был очень низок и  не  приводил 
к  кардинальному сокращению численности 
зоопланктонного сообщества.

Исследования питания Mnemiopsis leidyi

Так как численность M. leidyi в море в это 
время была низка, питание было проанализи-
ровано лишь у 15 экз., представлявших собой 
взрослых животных с  орально-аборальной 
длиной 19–80 мм. В каждом из районов было 
исследовано по 1–2 экз., поэтому особенности 
питания мнемиопсиса в шельфовой зоне Чер-
ного моря будут анализироваться без деления 
на районы.

Основные пищевые объекты  – ​различ-
ные стадии рачкового зоопланктона (Acartia 
sp., Pseudocalanus elongatus (Bradi, 1865), 
Paracalanus parvus (Claus, 1863), Pleopis 
polyphemoides (Leuckart, 1859), Calanus 
euxinus (Hulsemann, 1991)) и велигеры биваль-
вий. Количество жертв в гастральной полости 
изменялось от  1 до  36 экз. с  преобладанием 
по  численности Acartia sp. (от  20 до  100 % 
общего количества). В  силу того, что раз-
мерный состав популяции всех районах был 
достаточно однородным, абсолютные суточ-
ные рационы гребневиков, так же как величи-
ны удельных рационов, изменялись в  узких 

пределах – ​от 0,0034 до 0,0391 мг С экз‑1·сут‑1 
и от 0,1 до 1,5 % С тела (исключение – ​19 мм 
гребневики с  удельным суточным рационом 
53,3 %), что, безусловно, значительно ниже их 
минимальных пищевых потребностей в дан-
ных температурных условиях.

Время полужизни зоопланктона при по-
треблении мнемиопсисом на отдельных стан-
циях широко варьировало от  0,2 до  441 сут 
(среднее 46,0 ± 32,2) при относительно неболь-
шой вариабельности численности и  размер-
ной структуры субпопуляций, что еще раз 
свидетельствует о  больших различиях в  ин-
тенсивности питания животных по районам. 
Как следует из этих данных, влияние M. leidyi 
на зоопланктонное сообщество даже при его 
низкой численности и биомассе было значи-
тельно выше по сравнению с A. aurita.

Обсуждение

Многолетний мониторинг развития по-
пуляции A. aurita, проводившийся на шельфе 
у  Севастополя, позволил выявить сезонную 
динамику и оценить хищнический пресс ме-
дуз на  зоопланктонное сообщество в  2003–
2014 гг. (Аннинский и др., 2011). Максималь-
ной биомассы медузы достигают в  первой 
половине года (май – ​июнь). В 2003–2008 гг. 
она составляла 200–300 г·м‑2, в 2009–2010 гг. 
достигла 1000 и 1800 г·м‑2

 (Аболмасова и др., 
2012). Большая часть популяции в это время 
представлена медузами максимального раз-
мера (150–230 мм). Доля питающихся особей 
в популяции также максимальна в поздневе-
сенний – ​раннелетний период.

Исходя из этого, величины численности 
и биомассы медуз в апреле 2016 г. в исследо-
ванных районах, приведенные нами, можно 
рассматривать как близкие к  максимальным 
для года. В целом, нужно отметить преобла-
дание медуз в  макропланктоне в  изученных 
шельфовых районах Черного моря в исследуе-



– 178 –

Galina A. Finenko, Boris E. Anninsky… Spatial Distribution, Population Structure, and Predatory Impact of Gelatinous…

мый период. Биомасса их намного превышала 
биомассу других видов желетелых и достига-
ла более 1300  г·м‑2 в  районе Южного берега 
Крыма. Такие же высокие величины биомас-
сы A. aurita наблюдались в этом районе в ян-
варе  – ​феврале 2016  г. (Финенко и  др., 2016) 
и  даже превышали их в  мае 2013  г. (Datsyk 
et al., 2016). Таким образом, на основе мони-
торинговых наблюдений в  шельфовой зоне 
у Севастополя, а также проведенных исследо-
ваний 2013–2016 гг. на шельфе Крыма можно 
говорить о возрастании биомассы медуз в по-
следние годы по сравнению с началом 2000-х, 
когда биомасса медуз в период ее максималь-
ного развития в шельфовых районах состав-
ляла 200–300  г·м‑2 (Аннинский и  др., 2011). 
Плотность популяции M. leidyi в  прибреж-
ных районах, напротив, снизилась. Средняя 
плотность популяции в прибрежных районах 
Черного моря у Севастополя в 2004–2009 гг. 
составляла 198,2 ± 43,7, в  2010–2014  гг.  –  
54,5 ± 14,0 экз·м‑2 (Finenko et al., 2018).

Массовое появление в  планктоне медуз 
новой генерации приходится, как правило, 
на  весенний период: апрель  – ​май. Интен-
сивное обновление популяции A. aurita на-
чалось в  западном районе (Каркинитский 
залив), где преобладали медузы менее 10 мм 
в диаметре, что говорит об интенсивном вы-
ходе эфир и превращении их в молодые особи 
в этом районе. По мере продвижения на вос-
ток доля молодых животных новой генерации 
в популяции снижалась, и в районе Феодосии 
они полностью отсутствовали. Все станции 
в западном и восточном районах находились 
на внутреннем шельфе с глубинами не более 
50 м и температурой около 11 °C, однако разли-
чались по трофическому статусу: если на за-
паде большая часть черноморских поверх-
ностных вод у берегов Крыма в апреле 2016 г. 
характеризовалась мезотрофным состоянием, 
то на востоке преобладал олиготрофный тип 

вод. С этим согласуется и характер распреде-
ления метазойного зоопланктона, играющего 
существенную роль в питании планктонояд-
ных желетелых, с  максимумом в  районе за-
падного побережья и более низкими значени-
ями обилия в южных и юго-восточных (отчет 
84-го рейса). Возможно, различия в  трофи-
ческих условиях и были причиной различий 
в структуре популяции по районам.

В весенние месяцы, как зимой, три дру-
гих вида желетелых составляли незначитель-
ную долю общей биомассы сообщества хищ-
ных желетелых.

Размерная структура популяции M. leidyi 
в  период наблюдений сохраняла зимний ха-
рактер, когда популяция представлена про-
шлогодними крупными особями. Интен-
сивное размножение еще не  началось из-за 
низкой температуры воды. Оптимальная 
температура для размножения M. leidyi выше 
20 °C (Finenko et al., 2009).

Возможно, популяция B. ovata 
в  Евпаторийско-Севастопольском регионе 
с  мелкими неполовозрелыми животными 
представляет остатки прошлогодней гене-
рации, так как низкая численность M. leidyi 
в  данный период не  могла обеспечить его 
рост: как правило, в  массовом количестве 
он появляется после вспышки мнемиопсиса 
(Finenko et al., 2006).

Полученные показатели развития же-
летелого макропланктона свидетельствуют 
о  существовании различий в  его структуре 
и  количественном развитии у  южного и  за-
падного побережий Крыма: в  Каркинитском 
заливе наблюдались минимальные биомас-
сы всех видов желетелых с  преобладанием 
мелких особей в  популяции, в  то  время как 
в районе Южного берега Крыма – ​максималь-
ные с доминированием крупных животных.

Время полужизни зоопланктона показы-
вает, как долго (в днях) требуется популяции 
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хищника, чтобы снизить популяцию жерт-
вы на 50 %. Преимущество этого показателя 
в  том, что он позволяет сравнивать эффект 
популяции хищников с  разной численно-
стью. A. aurita питается, главным образом, 
зоопланктоном и  в  некоторые периоды года 
во  фьордах и  прибрежных областях контро-

лирует биомассу зоопланктона (Hanson et 
al., 2005; Møller and Riisgård, 2007; Riisgård 
et al., 2010). В прибрежных районах Черного 
моря у  берегов Крыма весной 2016  г. пресс 
желетелых на  мезозоопланктон был слабым 
и не приводил к кардинальному сокращению 
численности зоопланктона.
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Abstract. To understand the role that hemocytes play in processes of cellular immunity of bivalve mollusks, 
they should be accurately classified based on their morphological and physiological characteristics. The 
circulating hemocytes of the cultured Pacific oyster (Crassostrea gigas) and marine mussel (Mytilus 
galloprovincialis) were investigated using light microscopy and flow cytometry. In the mussel, two cell 
types, granulocytes and agranulocytes, were identified based on the presence of two subpopulations 
of cells differing by size and granularity level on light scatter plots. Light microscopic examination 
confirmed the presence of cells with cytoplasmic granules and cells without granulation in hemolymph 
of the mussel. In the oyster, light microscopy and flow cytometry revealed three types of hemocytes: 
agranulocytes, hyalinocytes, and granulocytes. The cells in the hemolymph of both species were 
mainly represented by agranular cells, which constituted 78.4 ± 8.9 % in the mussel and 86.7 ± 2.7 % 
(agranulocytes and hyalinocytes) in the oyster. Agranulocytes were the smallest cell type in the mussel 
and oyster. They were round-shaped and had large nuclei and narrow cytoplasm. Hyalinocytes of the 
oyster were larger and irregularly shaped, with eccentric nuclei. Granulocytes of both species contained 
numerous eosinophilic, basophilic, and mixed granules and formed pseudopodia. Flow cytometry showed 
that the agranular hemocytes of both species produced considerably fewer reactive oxygen species 
compared to granulocytes. Morphological and functional characterization of hemocytes of cultivated 
species improves the analysis of physiological state of bivalve mollusks farmed in the Black Sea region.
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Аннотация. Понимание роли и функций гемоцитов в иммунном ответе требует их четкой 
классификации, основанной на морфологических и функциональных признаках. Циркулирующие 
гемоциты культивируемой тихоокеанской устрицы (Crassostrea gigas) и средиземноморской 
мидии (Mytilus galloprovincialis) исследованы с помощью световой микроскопии и проточной 
цитометрии. У мидий методом проточной цитометрии по показателям прямого и бокового 
рассеяния идентифицировано две субпопуляции с различным относительным размером 
и уровнем гранулярности. Исследование методом световой микроскопии подтвердило наличие 
в гемолимфе гранулярных и агранулярных гемоцитов. У устриц с помощью методов проточной 
цитометрии и световой микроскопии выявлено три типа гемоцитов: агранулоциты, гиалиноциты 
и гранулоциты. Основным типом клеток гемолимфы у обоих видов были агранулярные клетки 
(агранулоциты и гиалиноциты), составляющие 78,4 ± 8,9 % у мидий и 86,7 ± 2,7 % у устриц. Среди 
гемоцитов агранулоциты имели наименьший диаметр как у мидий, так и у устриц. Агранулярные 
гемоциты как устриц, так и мидий имели округлую форму с крупными ядрами и узкой полоской 
цитоплазмы. Гиалиноциты устриц крупнее, с ацентрическими ядрами и неправильной формы. 
Гранулоциты обоих видов содержали многочисленные базофильные и(или) эозинофильные 
гранулы. Агранулярные гемоциты обоих видов характеризовались значительно меньшей 
способностью продуцировать активные формы кислорода по сравнению с гранулоцитами. 
Применение морфофункционального анализа гемоцитов моллюсков – ​объектов марикультуры 
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позволит существенно повысить точность оценки состояния культивируемых в черноморском 
регионе двустворчатых моллюсков.

Ключевые слова: гемоциты, проточная цитометрия, световая микроскопия, двустворчатые 
моллюски, активные формы кислорода.
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Введение

У двустворчатых моллюсков физиологи-
ческие реакции на стрессовые факторы окру-
жающей среды связаны с клетками, циркули-
рующими в гемолимфе (Hine, 1999; Le Guernic 
et al., 2020). Гемоциты двустворчатых моллю-
сков участвуют в  процессах восстановления 
раковины, транспорта питательных веществ 
и  внутренних защитных реакций (Carballal 
et al., 1997). Функциональная роль гемоци-
тов позволяет использовать данный тип кле-
ток в качестве репрезентативной модели для 
оценки общего физиологического состояния 
моллюска (Rigonato et al., 2005; Auffret et al., 
1989). Такая оценка обычно проводится по по-
казателям неспецифического иммунитета 
(Gerdol et al., 2018) при помощи комплекса ме-
тодов проточной цитометрии и световой ми-
кроскопии (Travers et al., 2008). В этой связи 
изучение защитных реакций для оценки со-
стояния моллюсков особенно важно для ком-
мерчески культивируемых видов. Для четкого 
понимания роли и функций гемоцитов у дву-
створчатых моллюсков требуется их точная 

классификация, основанная на  морфологи-
ческих и  функциональных характеристиках. 
Классификации гемоцитов различных видов 
двустворчатых моллюсков посвящено мно-
жество работ (Hernández-Méndez et al., 2020; 
Wang et al., 2017). Однако номенклатура кле-
ток в гемолимфе моллюсков все еще остается 
предметом обсуждения (Hine, 1999; Rolton et 
al., 2020). Различия в классификации гемоци-
тов у разных (а иногда и одного) вида зависят 
от метода анализа и принципа, положенного 
в основу классификации клеток (Karetin et al., 
2019; Donaghy et al., 2009; Carballal et al., 1997). 
Идентификация типов клеток гемолимфы 
обычно основывается на  различных морфо-
логических (ультраструктура, особенности 
окраски, размер, форма и  т. д.) и  функцио-
нальных характеристиках (способность к фа-
гоцитозу, генерации окислительного взрыва 
и  т. д.). Описание морфотипов гемоцитов 
не  дает представления об  их функциональ-
ной роли. Функциональный подход к  харак-
теристике гемоцитов основан на определении 
физиологических особенностей каждого типа 



– 185 –

Alexandra Y. Andreyeva, Ekaterina S. Kladchenko… Morphological and Functional Characterization of Hemocytes…

клеток в организме (Pipe, 1990). Общеприня-
тым подходом, используемым для функцио-
нальной характеристики гемоцитов, является 
проточная цитометрия (Ottaviani et al., 1998; 
Lambert et al., 2003; Parrino et al., 2019).

В  семействе Mytilidae морфологиче-
ский подход позволил выделить от  одного 
до  пяти типов гемоцитов (Carballal et al., 
1997; Pipe, 1990; Hine, 1999). Исследование 
методом проточной цитометрии подтверж-
дает существование двух основных типов 
клеток в гемолимфе мидий (Ottaviani et al., 
1998). У семейства Ostreidae идентифициру-
ют от  трех до  пяти типов гемоцитов с  по-
мощью световой микроскопии. Методом 
проточной цитометрии у устриц идентифи-
цируют от  двух до  четырех типов гемоци-
тов (Lambert et al., 2003; Rolton et al., 2020; 
Takahashi et al., 2017).

Многочисленные различия в  номенкла-
туре не позволяют составить целостное пред-
ставление о  функциональной роли каждого 
типа гемоцитов. Вместе с  тем, информация 
о  морфофункциональных особенностях кле-
ток гемолимфы необходима для понимания 
результатов оценки показателей функцио-
нального состояния гемоцитов. Последнее 
приобретает особую актуальность при оценке 
физиологического состояния двустворчатых 
моллюсков в условиях аквакультуры.

В  настоящем исследовании гемоциты 
двух черноморских двустворчатых моллю-
сков (Mytilus galloprovincialis и  Crassostrea 
gigas) мы охарактеризовали с  помощью све-
товой микроскопии, градиентного центрифу-
гирования и проточной цитометрии.

Материалы и методы
Взятие образцов

Мидии (M. galloprovincialis) и устрицы (C. 
gigas) были получены с  устрично-мидийной 
фермы (соленое озеро Донузлав, Крым) в те-

чение октября – ​ноября 2017 г. Группы по 15–
20 особей содержались в аэрируемой морской 
воде в  аквариумах по 50  л в  течение недели 
для адаптации к лабораторным условиям.

Отбор проб гемолимфы

Гемолимфу мидий (0,1–1,5 мл) отбирали 
из переднего мускула-замыкателя. В опытах 
с  мидиями анализировали объединенную 
гемолимфу от  3–5 моллюсков. Гемолимфу 
устриц (1–1,5 мл) отбирали из  сердечного 
синуса. Все образцы хранили на  льду для 
предотвращения агрегации гемоцитов. После 
отбора гемолимфу фильтровали через фильтр 
с  диаметром ячейки 20 мкм для удаления 
агрегатов, дважды отмывали центрифугиро-
ванием (5 мин, 2500 об/мин) и ресуспендиро-
вали в стерильной морской воде.

Световая микроскопия

Окраска мазков проводилась 
по  комбинированному методу Паппенгейма 
(Золотницкая, 1987). Клетки изучали 
на  световом микроскопе (Biomed PR‑2 
Lum), оборудованном камерой (Levenhuk 
C NG Series), анализировали не  менее 
1000 гемоцитов. Диаметр клеток и  ядер 
измеряли в  программе ImageJ 1.44 p. 
Ядерно-плазматическое отношение (ЯПО) 
рассчитывали по формуле

ЯПО = Диаметр ядра / Диаметр гемоцита.

Проточная цитометрия

Для идентификации типов клеток, уров-
ня смертности гемоцитов и способности кле-
ток генерировать активные формы кислоро-
да (АФК) суспензию гемоцитов разводили 
стерильной морской водой до  концентрации 
1–2·106 кл мл‑1. Анализ проводили на проточ-
ном цитометре Beckman Counter FC500. Отсе-
чение клеточного дебриса проводилось по по-
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рогу FSC, в каждом образце подсчитывалось 
50 000 событий.

Для идентификации клеток суспензию 
окрашивали ДНК‑связывающим флуорохро-
мом SYBR Green  I (Molecular probes, США) 
согласно протоколу производителя (конечная 
концентрация в  пробе составляла 10 мкМ). 
Результаты анализа представлены в виде ци-
тограмм, отражающих относительный раз-
мер (прямое рассеяние, FSC), гранулярность 
(боковое рассеяние, SSC) и уровень флуорес-
ценции с использованием канала FL1.

Уровень смертности гемоцитов опреде-
ляли при помощи красителя Propidium iodide 
(PI) (Sigma-Aldrich, США). 10 мкл стокового 
раствора PI (200 мкг мл‑1) добавляли к 1 мл су-
спензии гемоцитов и инкубировали в темноте 
в течение 30 мин при 4 ºC. Процент погибших 
гемоцитов оценивали по гистограммам флуо-
ресценции PI в канале FL4 цитометра.

Для тестирования способности клеток 
к генерации АФК в качестве флуоресцентно-
го индикатора использовали 2',7'-дихлорфлу-
оресцеин диацетат (DCF-DA) (Sigma-Aldrich, 
США). 1 мл суспензии гемоцитов инкубиро-
вали с 10 мкл раствора DCF- DA в течение 30 
мин в  темноте. Флуоресценция DCF-DA из-
мерялась детектором FL1 проточного цито-
метра.

Градиентное центрифугирование

Субпопуляции гемоцитов обоих видов 
моллюсков разделяли градиентным центри-
фугированием в  растворах Percoll (Sigma-
Aldrich, США) различной плотности в  соот-
ветствии с  протоколом, используемым для 
гемоцитов моллюсков (Bachère et al., 1988). 
Клетки, сконцентрированные на  каждом 
слое, собирали отдельно, для удаления ча-
стиц Percoll пробы дважды промывали в сте-
рильной морской воде в течение 5 мин (2500 
об/мин). Из  осадка клеток готовили мазки, 

а  оставшуюся его часть использовали для 
анализа на проточном цитометре.

Статистический анализ

Всего было проанализировано по 13 об-
разцов гемолимфы каждого вида, результаты 
представлены в  виде средней и  стандартной 
ошибки. Нормальность распределения про-
веряли по  критерию Шапиро-Уилка. Для 
сравнения характеристик различных субпо-
пуляций гемоцитов, исследуемых методом 
световой микроскопии, был проведен одно-
сторонний дисперсионный анализ (ANOVA) 
и  тест Тьюки. Значимость различий между 
средними значениями данных проточной 
цитометрии была оценена с  использованием 
t-критерия Стьюдента. Различия считали до-
стоверными при p ≤ 0,05.

Результаты

Клетки гемоцитов идентифицировали 
по  положительной флуоресценции SYBR 
Green  I, затем анализировали по  графику 
прямого рассеяния (FSC) и бокового рассея-
ния (SSC). Гемоциты моллюсков были отно-
сительно однородными по содержанию ДНК. 
Диплоидный пик характеризовался низким 
коэффициентом вариации (CV  = 9 ± 0,8 %). 
Различия между образцами гемолимфы 
по относительному размеру и уровню грану-
лярности в пределах одного вида были недо-
стоверны. Доля мертвых гемоцитов была низ-
кой во всех образцах гемолимфы (≤ 10 %).

В гемолимфе M. galloprovincialis обнару-
жены две субпопуляции гемоцитов (рис. 1A). 
Субпопуляция 1, идентифицированная как 
агранулоциты, состояла из  небольших кле-
ток с относительно однородной цитоплазмой. 
Клетки характеризовались близкими отно-
сительными диаметрами согласно значению 
FS и широким разбросом относительной гра-
нулярности согласно значению SS (рис.  1A). 
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Рис. 1. Результаты проточной цитометрии гемоцитов M. galloprovincialis и C. gigas, окрашенных SYBR 
Green I: A – ​диаграмма отношения прямого рассеяния (FSC) и бокового рассеяния (SSC), показывающая 
две субпопуляции гемоцитов (1 и 2) гемолимфы M. galloprovincialis; B – ​диаграмма отношения прямого 
рассеяния (FSC) и  бокового рассеяния (SSC) гемоцитов C. gigas, показывающая три субпопуляции 
гемоцитов, обозначенные 1, 2, 3. На врезках даны гистограммы распределения клеток по FSC и SSC

Fig. 1. Flow cytometer analysis of fresh hemocytes of M. galloprovincialis and C. gigas stained with SYBR 
Green I. (A) Forward scatter (FSC) vs. side scatter (SSC) density plot showing two hemocyte populations (1 and 
2) of M. galloprovincialis hemolymph. (B) Forward scatter (FSC) vs. side scatter (SSC) density plot showing 3 
hemocyte populations designated 1, 2, 3 of C. gigas hemocytes. Inset images show FSC and SSC distribution of 
the cells

Агранулоциты были наиболее многочислен-
ной субпопуляцией (78,4 ± 8,9 %). Субпопу-
ляция 2 была идентифицирована как грану-
лоциты. Для данного типа клеток характерно 
высокое значение SS. Субпопуляция клеток 
с  гранулированной цитоплазмой была гете-
рогенной по значениям FS и SS.

У C. gigas обнаружено три субпопуляции 
клеток разного размера (рис. 1В). Субпопуля-
ция 1, идентифицированная как агранулоци-
ты, состояла из небольших гемоцитов с гомо-
генной цитоплазмой, которые составляли 24,3 
± 2,7 %. Субпопуляция 2 состояла из  круп-
ных агранулярных гемоцитов, которые соста-
вили 62,4 ± 2,7 % клеток от всех гемоцитов. 
Клетки данной субпопуляции идентифици-
рованы как гиалиноциты. Субпопуляция 3, 
идентифицирована как гранулоциты, была 
самой малочисленной (13,2 ± 1,7 %). Послед-
няя группа клеток имела наибольший отно-
сительный размер и уровень гранулярности. 

Идентифицированные субпопуляции стати-
стически значимо различались между собой 
по показателям FSC и SSC (р ≤ 0,05; n = 13).

Все клетки в  суспензии гемолимфы ми-
дий характеризовались выраженной флуорес-
ценцией DCF-DA (рис.  2). Уровень флуорес-
ценции гранулоцитов был в 2 раза выше, чем 
у  агранулоцитов. Аналогично в  гемолимфе 
устрицы все клетки обладали яркой флуорес-
ценцией DCF-DA, но ее величина у субпопу-
ляций различалась: флуоресценция красителя 
в клетках гиалиноцитов была в 3 раза выше 
в сравнении с агранулоцитами, а наибольшей 
способностью к генерации АФК в суспензии 
гемоцитов устриц обладали гранулоциты.

Методом световой микроскопии в  ге-
молимфе устриц выделено три типа клеток: 
агранулоциты, гиалиноциты и гранулоциты. 
У  мидий гемоциты можно разделить на  две 
популяции: агранулоциты и  гранулоциты 
(рис. 3).
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Рис.  2. Сравнение средней интенсивности флуоресценции DCF-DA (в  условных единицах ± SE) 
в нестимулированных гемоцитах M. galloprovincialis и C. gigas: Аг – ​агранулоциты, Гр – ​гранулоциты, 
Гиа – ​гиалиноциты. * – ​достоверные различия между уровнем флуоресценции различных типов клеток 
(р ≤ 0,05)

Fig. 2. Comparison of the mean DCF-DA fluorescence level (arbitrary units ± SE) in non-stimulated hemocytes 
of M. galloprovincialis and C. gigas: Аг  – ​agranulocyte, Гр  – ​granulocyte, Гиа  – ​hyalinocyte. * represents 
significant differences between average values of fluorescence of different cell types, p ≤ 0.05

Рис. 3. Световые микрофотографии гемоцитов M. galloprovincialis (А) и C. gigas (Б): Аг – ​агранулоциты, 
Гр – ​гранулоциты, Гиа – ​гиалиноциты

Fig. 3. Light microphotographs of hemocytes of M. galloprovincialis (A) and C. gigas (B): Аг – ​agranulocytes, 
Гр – ​granulocytes, Гиа – ​hyalinocytes

Агранулоциты у  исследуемых видов 
сходны по  морфологии и  имеют округлую 
форму с крупным ядром (5,4±0,1 мкм у мидий 

и 5,5 ± 0,1 мкм у устриц), окруженным узкой 
полоской цитоплазмы (рис.  3, 4). ЯПО агра-
нулоцитов устриц и мидий составляло 0,6 ± 
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0,01 и 0,7 ± 0,01 соответственно. Гранулоциты 
обоих видов были относительно крупными 
клетками (12,7 ± 0,4 мкм в диаметре у мидий 
и 11,1 ± 0,4 мкм у устриц), обладали амебоид-
ной формой с  небольшими ацентрическими 
ядрами, в  цитоплазме содержались гранулы 
(рис.  3, 4). Количество гранул варьировало 
от  2 до  27. Большинство гранулоцитов со-
держали базофильные гранулы, однако также 
встречались клетки с  эозинофильными гра-
нулами. В  некоторых случаях гранулоциты 
не  имели псевдоподий. ЯПО гранулоцитов 
было относительно небольшим и  составля-
ло 0,5 ± 0,02 мкм у  мидий и  0,3 ± 0,01 мкм 
у устриц. Гиалиноциты устриц имели проме-
жуточный диаметр ядра (3,9 ± 0,1 мкм) и ЯПО 
(0,4 ± 0,01) между агранулоцитами и грануло-
цитами. Их морфологические признаки были 
схожи с  гранулоцитами: способность обра-
зовывать псевдоподии, более низкое ЯПО 
в  сравнении с  агранулоцитами. Однако ба-
зофильные ядра гиалиноцитов расположены 
в  центре клетки и  цитоплазма не  содержала 
гранул в отличие от гранулоцитов (рис. 3Б).

Несмотря на  то, что средний диаметр 
агранулоцитов, гиалиноцитов и  гранулоци-
тов значительно различался (р < 0,05), в гемо-
лимфе мидий и устриц мы наблюдали редкие 
агранулярные клетки с  диаметром, близким 
к гранулоцитам. Аналогично некоторые гра-
нулоциты были небольшими по  сравнению 
с  агранулоцитами. Диаметр гиалиноцитов 
у  устриц варьировал в  диапазоне, частично 
перекрывающемся с  диапазоном размеров 
агранулоцитов и гранулоцитов.

Методом градиентного центрифугиро-
вания выделено три слоя гемоцитов в  гемо-
лимфе устриц и  два слоя у  мидий. Самый 
нижний слой (клетки с большей плотностью) 
содержал в основном гранулоциты и неболь-
шое количество крупных агранулоцитов 
(у  мидий) и  гиалиноцитов (у  устриц). Верх-
ний слой образован клетками с  наименьшей 
плотностью – ​агранулоцитами у обоих видов. 
У мидий этот слой также содержал несколько 
небольших гранулоцитов с  небольшим чис-
лом гранул в  цитоплазме (не  более 7). Этот 
слой у устриц включал небольшое число гиа-

Рис.  4. Морфометрические показатели гемоцитов (x̅± SE) M. galloprovincialis и  C. gigas, измеренные 
на мазках: Аг – ​агранулоциты, Гр – ​гранулоциты, Гиа – ​гиалиноциты. * – ​достоверные различия с тем же 
показателем для агранулоцитов (р ≤ 0,05)

Fig. 4. Dimensions of M. galloprovincialis and C. gigas hemocytes measured in slides (x̅± SE): Аг – ​agranulocyte; 
Гиа – ​hyalinocyte; Гр – ​granulocyte. * – ​represents significant differences between the same parameters for 
agranulocytes, p ≤ 0.05
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линоцитов. Средний слой клеток, обнаружен-
ный в  устрицах, в  основном был образован 
гиалиноцитами с  небольшим содержанием 
агранулоцитов и гранулоцитов.

Обсуждение

Настоящая работа подтверждает гипо-
тезу о  сходстве проточно-цитометрических 
профилей гемоцитов у различных видов мор-
ских двустворчатых моллюсков (Hinzmann 
et al., 2017). В  настоящее время предполага-
ется, что у  двустворчатых моллюсков два 
основных типа клеток: гранулоциты и  агра-
нулоциты (Hine, 1999; Hinzmann et al., 2017; 
Hernández-Méndez et al., 2020; Wang et al., 
2017). Вместе с тем, представители семейства 
Ostreidae (Crassostrea virginica, Ostrea edulis) 
и других семейств двустворчатых моллюсков 
(Veneridae, Tridacnidae) имеют еще один тип 
гемоцитов, обычно называемый гиалиноци-
тами (Hine, 1999). Некоторые авторы опреде-
ляют их как подгруппу агранулоцитов (Allam 
et al., 2002). Во  многих работах термин «ги-
алиноциты» имеет более широкий смысл 
и  обозначает все гемоциты, не  содержащие 
гранулы (Chang et al., 2005). Мы классифи-
цировали агранулоциты и  гиалиноциты как 
агранулярные клетки с большим ядром. Гиа-
линоциты имели большое центрально распо-
ложенное ядро, не содержали гранул в цито-
плазме, но в отличие от агранулоцитов были 
способны образовывать псевдоподии и обла-
дали более низким ЯПО.

Результаты этого исследования по-
казывают наличие трех типов гемоцитов 
у  C. gigas: агранулоцитов, гиалиноцитов 
и  гранулоцитов, что в  целом согласуется 
с  ранее опубликованными исследованиями 
гемолимфы устриц (Donaghy et al., 2012). 
Основные морфологические особенности 
гранулоцитов устриц были аналогичны тем, 
о  которых уже сообщалось в  других иссле-

дованиях (Chang at al., 2005; Lambert et al., 
2003; Rolton et al., 2020; Takahashi et al., 2017). 
Однако некоторые авторы подразделяли гра-
нулоциты на  базофильные, эозинофильные 
и смешанные клетки в соответствии с цветом 
гранул (Chang at al., 2005). Несмотря на  то, 
что мы наблюдали гранулоциты с  гранула-
ми разного цвета, мы не использовали этот 
морфологический критерий для различения 
субпопуляций, поскольку он мог быть субъ-
ективным. Кроме того, и метод градиентно-
го центрифугирования, и проточная цитоме-
трия гемолимфы позволили выделить только 
три типа клеток. Мы разделили агрануляр-
ные клетки на  два морфологических типа: 
агранулоциты (более мелкие) и  гиалиноци-
ты (более крупные агранулярные клетки). 
Гиалиноциты и  гранулоциты устриц имели 
клеточный и  ядерный диаметры, сходные 
с  найденными в  предыдущих работах, ис-
следовавших гемоциты C. gigas (Chang at al., 
2005) и C. virginica (Allam et al., 2002). В еще 
одном исследовании (Donaghy et al., 2012) 
было показано, что гемолимфа устриц может 
содержать также и  другие агранулирован-
ные клетки, такие как везикулярные (ваку-
олизированные) и  бластоподобные клетки. 
В  настоящей работе агранулоциты имели 
широкий разброс диаметра клеток (от  4 
до 20 мкм), а самые маленькие клетки имели 
диаметр и морфологию, близкие к бластопо-
добным гемоцитам. Однако до  настоящего 
момента неизвестно, способны ли бластопо-
добные агранулоциты, подобно стволовым 
клеткам позвоночных, дифференцироваться 
в другие типы гемоцитов, а данные об имму-
нологических или молекулярных маркерах, 
представленных на  этих клетках, противо-
речивы (Hine, 1999; Hernández-Méndez et al., 
2020; Wang et al., 2017). Используемые мето-
ды и клеточные параметры, изученные в на-
стоящей работе, не позволили нам выделить 
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мелкие агранулоциты в  отдельную группу, 
поэтому мы идентифицировали их как часть 
субпопуляции агранулоцитов.

Результаты исследования гемоцитов M. 
galloprovincialis методами световой микро-
скопии и проточной цитометрии указывают 
на  наличие двух разных типов гемоцитов: 
клеток без включений и  гранулированных 
клеток. Результаты центрифугирования 
в  градиенте Percoll показали, что клетки 
в  гемолимфе могут быть разделены по  их 
плотности. Настоящее исследование согла-
суется с  предыдущими результатами: диа-
метр клеток и ЯПО гемоцитов близки к тем, 
которые были получены в  работе (Carballal 
et al., 1997). В семействе Mytilidae были вы-
делены два типа гемоцитов: агранулоциты 
или гиалиноциты и  гранулоциты (Ottaviani 
et al., 1998). Подобно устрицам, гранулоциты 
мидий можно классифицировать по  цвету 
(Carballal et al., 1997), количеству и размеру 
гранул (Pipe, 1990). Мы также наблюдали ге-
моциты с  различной степенью грануляции 
и  окраски базофильных и  эозинофильных 
гранул.

Функциональная роль каждой субпопу-
ляции гемоцитов у  двустворчатых моллю-
сков до  конца не  изучена. Нами установле-
но, что гранулоциты и гиалиноциты как M. 
galloprovincialis, так и C. gigas вносили вклад 
в  генерацию АФК, но  гранулоциты, по-
видимому, являются наиболее активными 
клетками-производителями. Это согласует-
ся с исследованиями других видов двуствор-
чатых моллюсков, таких как Crassostrea 
ariakensis и Lamellidens marginalis (Donaghy 
et al., 2009). Роль гранулоцитов в иммунной 
защите мидий может соответствовать их 
способности к  цитотоксическому действию 
в  отношении условных патогенов. Напри-
мер, показано (Pipe, 1992), что у  Mytilus 
edulis и M. galloprovincialis продукция АФК 

напрямую связана с  фагоцитозом. Пред-
положительно гранулоциты играют цен-
тральную роль в  клеточном иммунитете 
у  двустворчатых моллюсков (Nakahara et 
al., 2009; Gerdol et al., 2018). Специфические 
функции гиалиноцитов и  агранулоцитов 
пока не  ясны. Некоторые авторы предпола-
гают, что агранулярные гемоциты являются 
незрелыми гранулоцитами (Ottaviani et al., 
1998). В нашей работе показано, что аграну-
лоциты и гиалиноциты мидий и устриц об-
ладают большим ЯПО, чем гранулоциты. Из-
вестно, что незрелые клетки крови низших 
позвоночных (Andreyeva et al., 2017) и млеко-
питающих (Van der Knaap et al., 1993) обыч-
но характеризуются высоким ЯПО и  базо-
фильной цитоплазмой. Тем не менее участки 
кроветворения у  двустворчатых моллюсков 
не  идентифицированы, а  пролиферация 
гемоцитов в  циркулирующей гемолим-
фе все еще считается патологией (Muttray, 
Vassilenko, 2018). Очевидно, что существует 
гетерогенность в морфологии гранулоцитов 
и  гиалиноцитов у  M. galloprovincialis и  C. 
gigas. Эти подтипы клеток могут быть раз-
личными стадиями созревания клеток либо 
быть результатом функциональной специ-
ализации гемоцитов. Отсутствие отдельных 
субпопуляций клеток на графиках светорас-
сеяния может указывать на  то, что аграну-
лоциты, гиалиноциты и гранулоциты устриц 
являются частями одной и той же клеточной 
линии. Фактически «промежуточная» кле-
точная группа присутствует и  идентифи-
цируется как гиалиноциты, которые имеют 
более низкое ЯПО по сравнению с агрануло-
цитами, не имеют грануляции, но способны 
образовывать псевдоподии. Однако полу-
ченных результатов недостаточно для того, 
чтобы утверждать, что гранулоциты явля-
ются зрелой стадией агранулярных клеток 
в гемолимфе M. galloprovincialis и C. gigas.
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Заключение

Таким образом, в нашей работе проана-
лизированы параметры гемоцитов у  устриц 
C. gigas и  мидий M. galloprovincialis. Гемо-
лимфа M. galloprovincialis содержала в  ос-
новном мелкие агранулоциты (в  среднем 
около 80 %) и  около 22 % крупных грану-
лоцитов с  псевдоподиями. У  C. gigas вы-
делено три субпопуляции гемоцитов, среди 
которых агранулярные клетки (агрануло-
циты и гиалиноциты) были доминирующим 
типом клеток. Результаты исследования 
показывают сходство между морфологией 
и  функциональными свойствами гемоцитов 
устриц и  мидий. Для агранулярных клеток 
характерно отсутствие гранул в цитоплазме 
и более высокое по сравнению с гранулоци-

тами ЯПО. Гранулоциты способны образо-
вывать псевдоподии, содержат большое чис-
ло гранул в цитоплазме и имеют небольшое 
ацентричное ядро. Как гранулярные, так 
и агранулярные клетки обоих видов исследо-
ванных моллюсков обладали способностью 
к  продукции АФК. Гиалиноциты устриц 
обладали свойствами промежуточной ста-
дии дифференциации между агранулоцита-
ми и  гранулоцитами: не  содержали гранул 
в  цитоплазме, ядро располагалось в  центре 
клетки, были способны образовывать псев-
доподии. Полученные результаты являются 
научной основой, необходимой для анализа 
функционального состояния культивируе-
мых в черноморском регионе двустворчатых 
моллюсков.
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Abstract. Hematopoiesis in teleosts has a number of characteristics that are not fully understood. 
In the present work, the cellular composition of the hematopoietic organs (head kidney and spleen) 
of the black scorpionfish during the spawning season and the period of reproductive inactivity was 
studied using light microscopy. The morphology and the percentage of blood cells were described. 
The head kidney was shown to be the main hematopoietic organ of the black scorpionfish: immature 
blood cells of all hematopoietic lines at the different stages of differentiation were observed there. 
They were divided into 3 clusters depending on the average cell diameter. Lymphocytes, thrombocytes 
and colony-forming cells, the precursors for all types of blood cells, were observed within the cluster 
of small cells. The intermediate-size cluster comprised blast forms (erythroblasts and blasts of white 
blood cells). The large-size cluster consisted of maturing granulocytes, monocytes, macrophages, 
plasma cells, and mature erythrocytes. The spleen mainly contained mature erythrocytes, showing 
signs of senescence, and erythrocyte ghosts. Therefore, it was concluded that the spleen of the 
black scorpionfish performs the function of depositing and utilizing erythrocytes. The study also 
demonstrated the seasonal dynamics of hematopoiesis. The increase in the number of erythroblasts 
was recorded in the head kidney of spawning individuals. Erythroblasts were also found in the spleen, 
in spite of their total absence in the reproductively inactive fish. Consequently, the spleen of the 
black scorpionfish is an organ of secondary erythropoiesis, which functions when the hematopoietic 
capacity of the kidneys is insufficient.
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Сравнительная характеристика клеточного состава  
кроветворных органов морского ерша (Scorpaena porcus L.)  
в период нереста и функционального покоя
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Е. С. Кладченко, А. А. Солдатов
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Аннотация. Гемопоэз у костистых рыб обладает рядом особенностей, которые до конца не изучены. 
В настоящей работе методом световой микроскопии исследовали клеточный состав кроветворных 
органов (пронефроса и селезенки) у морского ерша (Scorpaena porcus Linnaeus, 1858) в период 
нереста и функционального покоя. Описаны морфологические характеристики и процентное 
содержание форменных элементов, встречаемых на мазках. Показано, что пронефрос является 
главным кроветворным органом у S. porcus, поскольку там найдены форменные элементы всех 
ростков гемопоэза, находящиеся на различных этапах дифференцировки. Для удобства они 
были поделены на три размерных кластера. Среди кластера мелких клеток, помимо лимфоцитов 
и тромбоцитов, были обнаружены колониеобразующие единицы – ​клетки-предшественники 
всех форменных элементов крови. Средний кластер был представлен бластными формами 
(эритробластами и бластами клеток белой крови). Крупный кластер составляли созревающие 
гранулоциты, моноциты, макрофаги, плазматические клетки и зрелые эритроциты. В селезенке 
находили преимущественно зрелые эритроциты, которые имели признаки старения, а также 
эритроцитарные тени, на основании чего сделан вывод, что селезенка у морского ерша выполняет 
функцию по депонированию и утилизации эритроцитов. Также в работе была показана сезонная 
динамика процессов гемопоэза, которая затрагивала, главным образом, эритропоэз. В пронефросе 
нерестящихся особей регистрировали увеличение числа эритробластов. В селезенке также 
обнаруживали эритробласты на фоне их полного отсутствия у рыб, находящихся в состоянии 
функционального покоя. Следовательно, селезенка у морского ерша является органом вторичного 
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эритропоэза, который функционирует тогда, когда кроветворные способности почек оказываются 
недостаточными.

Ключевые слова: гемопоэз, кроветворные органы, клетки крови, нерест, Scorpaena porcus L., 
световая микроскопия.
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Введение

Организация процесса гемопоэза у  ко-
стистых рыб и  высших позвоночных харак-
теризуется значительным сходством (Fijan, 
2002 a, b). Известно, однако, что у рыб отсут-
ствует красный костный мозг, функции кото-
рого выполняет пронефрос (головная почка) 
и селезенка (Catton, 1951; Zuasti, Ferrer, 1989; 
Rоdriguеz, 1995; Abdel-Aziz et al., 2010). При 
этом в специализации этих органов обнаружи-
вается видовая специфичность. У  большин-
ства видов костистых рыб селезенка осущест-
вляет функцию депонирования и утилизации 
старых эритроцитов (Abdel-Aziz et al., 2010; 
Witeska, 2013), а основную гемопоэтическую 
функцию берет на себя пронефрос (Kondera, 
2011; Kondera, 2014). Вместе с  тем, известны 
виды, у которых в селезенке происходит об-
разование эритроцитов и лимфоцитов, а про-
нефрос специализируется только на  форми-
ровании клеток белой крови, не осуществляя 
эритропоэз (Fänge, Nilsson, 1985).

Гематологические показатели и  клеточ-
ный состав крови костистых рыб могут за-
висеть от  времени года и  связанных с  этим 
факторов: температуры воды, концентрации 
растворенного кислорода, длины светового 
дня (Kohanestani et al., 2013). Отмечено, что 
летнее повышение температуры воды стиму-

лирует увеличение концентрации гемоглоби-
на, гематокрита и числа эритроцитов в крови 
рыб (Kavadias et al., 2004), а похолодание при-
водит к обратным изменениям: значение этих 
показателей и  число лейкоцитов крови сни-
жается (Collazos et al., 1998; Sala-Rabanal et al., 
2003). Следует учитывать также, что интен-
сивность пролиферации клеток кроветворной 
ткани рыб зависит и от нерестового периода 
(Маслова, Тавровская, 1991; Soldatov, 2005a). 
Так, число незрелых эритроидных форм 
в циркулирующей крови бычка-кругляка по-
вышалось в ходе нереста (Soldatov et al., 2012). 
У других видов рыб период нереста сопрово-
ждался снижением числа эритроцитов, гемо-
глобина и гематокрита и ростом числа лейко-
цитов крови (Bridges et al., 1976; De Pedro et 
al., 2005).

Межвидовые различия обнаруживаются 
и  в  морфологических характеристиках эри-
троцитов рыб (Witeska, 2013). Особую слож-
ность представляет дифференциация формен-
ных элементов по стадиям зрелости, а также 
идентификация бластных форм в кроветвор-
ной ткани. Это отчасти объясняется тем, что 
традиционные методы изучения клеточного 
состава крови, применяемые на  млекопита-
ющих, не  дают адекватных результатов при 
использовании на  рыбах. Все эти факторы 
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существенно усложняют изучение процесса 
гемопоэза у рыб.

Таким образом, цель настоящей рабо-
ты – ​исследовать клеточный состав пронеф-
роса и  селезенки морского ерша (Scorpaena 
porcus Linnaeus, 1858) в период нереста, а так-
же в стадии функционального покоя.

Материалы и методы

Работа выполнена на  взрослых особях 
морского ерша (Scorpaena porcus L.): вес 
84–134  г, длина 11–17  см.  Рыбу отлавливали 
в Севастопольской бухте (Крым) при помощи 
ставного невода и доставляли в лабораторию 
в пластиковых баках объемом 50 л с принуди-
тельной аэрацией. Транспортировка длилась 
30–40 мин.

После отлова особей рассаживали в  ак-
вариумы объемом 50  л. Плотность посадки 
составляла 50–70 л на одну особь. В аквари-
умах поддерживался естественный проток. 
Температура воды соответствовала темпера-
туре воды в море: в зимний период 12–14 ºС, 
в летний – ​18–20 ºС. Фотопериод: 12 ч день – ​
12 ч ночь. Особей кормили фаршем из мало-
ценных видов рыб. Суточный пищевой раци-
он составлял 6–7 % от массы тела. В данных 
условиях рыбу выдерживали в течение одной 
недели с  целью снятия стресса, вызванного 
отловом и транспортировкой. В момент изъ-
ятия особей из аквариума применяли урета-
новый наркоз (Soldatov, 2005b).

В  работе использовали подвижные ак-
тивно питающиеся экземпляры (10 особей 
на группу). Особи, отловленные в зимний пе-
риод, находились в состоянии относительного 
функционального покоя (стадия зрелости го-
над – ​II–III); особи, отловленные в летний пе-
риод, находились в стадии активного нереста 
(стадия зрелости гонад – ​IV–V). Определение 
стадии зрелости гонад проводилось по стан-
дартному методу (Сакун, Буцкая, 1963).

Образцы селезенки и  пронефроса ме-
ханически измельчали в  среде следующе-
го состава: 128 мМ NaCl, 3 мМ KC1, 1,5 мМ 
CaCl2, 1,5 мМ MgCl2, 15 мМ Hepes, 2,2 мМ 
D‑глюкозы (рН 7,8) (Tiihonen, Nikinmaa, 1991). 
Для удаления фрагментов тканей клеточную 
массу трижды отмывали в 1,5 мл среды при 
скорости 1500 об∙мин‑1 в течение 5 мин (цен-
трифуга  – ​Elmi CM‑50). Осадок клеток ис-
пользовали для изготовления мазков.

Мазки окрашивали по комбинированно-
му методу Паппенгейма (Май-Грюнвальд + 
Романовского-Гимза). Просмотр препаратов 
и микрофотосъемку проводили на микроско-
пе БИОМЕД ПР‑2 ЛЮМ, оборудованном ка-
мерой Levenhuk C NG Series. Просматривали 
2000 клеток на препарат. Анализ микрофото-
графий и  определение линейных характери-
стик клеток проводили в  программе ImageJ 
1.44 p. (Abràmoff et al., 2004; Schneider et al., 
2012).

Статистическая обработка и  графиче-
ское оформление полученных результатов 
осуществлялись с  применением стандарт-
ного пакета Grapher (версия 7). Результаты 
представлены в  виде   ±  SE. Достоверность 
различий оценивали при помощи t-критерия 
Стьюдента. О  нормальности распределения 
судили по критерию Пирсона.

Результаты
Клеточный состав пронефроса

Среди клеток пронефроса скорпены 
были обнаружены форменные элементы всех 
ростков гемопоэза, находящиеся на  различ-
ных этапах дифференцировки. Для удобства 
эти элементы были поделены на три кластера 
исходя из размерных характеристик: кластер 
мелких клеток, кластер средних клеток и кла-
стер крупных клеток.

Кластер мелких клеток  – ​диаметр 
4–7  мкм. Данная размерная группа была 
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образована клетками преимущественно 
округлой формы, диаметр которых состав-
лял 4–7 мкм (рис.  1). Внутри группы клет-
ки подразделялись на  две размерные под-
группы. Самые мелкие клетки диаметром 
4,5±0,2 мкм обладали темно-фиолетовым 
ядром с  плотной структурой и  значитель-
ной долей гетерохроматина, а  также узким 
ободком цитоплазмы светло-базофильных 
оттенков (рис. 1.1). Подобные морфологиче-
ские признаки характерны для ряда формен-
ных элементов, различить которые методом 
световой микроскопии не  представляется 
возможным. В  сосудах периферического 
русла описанные структуры идентифициру-
ются как тромбоциты и малые лимфоциты. 
Однако, имея дело с  кроветворными орга-
нами, необходимо учитывать, что схожие 
морфологические характеристики имеют 
и колониеобразующие единицы (КОЕ) – ​ро-
доначальные клетки всех ростков гемопоэза. 
Поскольку в настоящей работе исследовали 
именно гомогенаты кроветворных органов, 
а  не  их отпечатки, это позволило учесть 
клетки, которые аттрактированы непосред-
ственно в строме пронефроса. Следователь-
но, в  данном случае часть подобных фор-

менных элементов принадлежала именно 
к  классу КОЕ. Лимфоциты и  тромбоциты, 
в свою очередь, могли попасть в суспензию 
клеток непосредственно из сосудов перифе-
рического русла.

Среди подгруппы мелких клеток, по всей 
видимости, также присутствовали предше-
ственники лимфоцитов и  тромбоцитов: про-
лимфоциты и протромбоциты. Однако иден-
тифицировать данные клеточные структуры 
методом световой микроскопии также за-
труднительно.

Более крупные клетки из данной размер-
ной группы имели средний диаметр 6,5±0,1 
мкм и  представляли собой большие лимфо-
циты (рис. 1.2).

Кластер средних клеток  – ​диаметр 
8–9 мкм. Данная группа была образована 
бластными клетками крови всех ростков 
гемопоэза. Клетки имели диаметр 8,4±0,2 
мкм, характеризовались крупным ядром, 
занимающим почти весь объем клетки, 
цвет которого варьировал от  ярко-красного 
до темно-фиолетового (рис. 2). В цитоплазме, 
расположенной узким ободком вокруг ядра, 
часто наблюдалась выраженная перинуклеар-
ная зона. Повышенное содержание эухрома-

Рис. 1. Кластер клеток мелкого размера в пронефросе и селезенке Scorpaena porcus: 1 – ​колониеобразующие 
единицы, малые лимфоциты и тромбоциты; 2 – ​большие лимфоциты

Fig. 1. The cluster of small-size cells of head kidney and spleen of Scorpaena porcus: 1 – ​colony forming cells, 
small lymphocytes and thrombocytes; 2 – ​large lymphocytes
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тина свидетельствовало о высокой функцио-
нальной активности ядерных структур.

Ввиду схожести морфологических при-
знаков у  всех бластных форм при использо-
вании методов световой микроскопии нами 
было выделено два типа данных клеток:

•	 Эритробласты, цитоплазма которых 
имела выраженную базофильную окраску 
(рис. 2.1).

•	 Бластные формы клеток белой крови, 
отличающиеся цитоплазмой светлых оттен-
ков (рис. 2.2). Они включали в себя миелобла-
сты, монобласты, лимфобласты и мегакарио-
бласты.

Кластер крупных клеток  – ​диаметр 
более 10 мкм. В  кластер наиболее крупных 
клеток входили элементы диаметром более 10 
мкм. Среди них были выделены все типы гра-
нулоцитов, зрелые эритроциты, моноциты, 
макрофаги и плазматические клетки, находя-
щиеся на различных этапах дифференциров-
ки (рис. 3).

Макрофаги составляли группу наиболее 
крупных элементов среди всей рассмотрен-
ной клеточной популяции. Они имели непо-
стоянную форму с разнообразными очертани-
ями (рис. 3.1). Средний диаметр большой оси 
составил 18,2±1,1 мкм, малой – ​13,4±0,9 мкм. 

Ядро округлое или эллипсоидное, небольших 
размеров. Светло-базофильная цитоплазма 
содержала несколько крупных и  множество 
мелких включений – ​фагосом.

Плазматические клетки имели окру-
глую форму со  средним диаметром 14,2±0,5 
мкм. Бобовидное ядро содержало глыбки ге-
терохроматина и  располагалось ацентрично 
в светло-базофильной цитоплазме (рис. 3.2).

На гистологических препаратах пронеф-
роса были идентифицированы предшествен-
ники моноцитов, находящиеся на различных 
этапах дифференцировки. Это клетки окру-
глой формы, со средним диаметром 11,4 ± 0,3 
мкм. Цитоплазма светлая, слегка базофиль-
ная (рис. 3.3). Бобовидное или округлое ядро 
красно-фиолетовой окраски располагалось 
ацентрично и занимало большую часть клет-
ки.

Нейтрофилы, базофилы и  эозинофилы 
представляли собой клетки округлой формы 
диаметром 10,4±0,1 мкм с  достаточно круп-
ными, ацентрично расположенными оваль-
ными ядрами, размер которых уменьшался 
по  мере созревания (рис.  3.4–3.6). Хроматин 
в ядрах был деконденсирован. В цитоплазме 
обнаруживались мелкие гранулы различной 
окраски, соответствующей типу клетки.

Рис. 2. Кластер клеток среднего размера в пронефросе и селезенке Scorpaena porcus: 1 – ​эритробласт; 
2 – ​бласты клеток белой крови

Fig. 2. The cluster of intermediate-size cells of head kidney and spleen of Scorpaena porcus: 1 – ​erythroblast; 
2 – ​blasts of white blood cells



– 201 –

Aleksandra Y. Andreyeva, Tatiana A. Kukhareva… Comparative Characterization of the Cellular Composition…

Зрелые эритроциты скорпены, обнару-
женные в пронефросе, имели эллипсоидную 
форму со средними размерами большой и ма-
лой оси 12,7±0,2 и 9,7±0,2 мкм соответствен-
но. Небольшое ядро было плотной структуры 
с  преобладанием гетерохроматина (рис.  3.7). 
Ацидофильная окраска цитоплазмы свиде-
тельствовала о  присутствии в  ней молекул 
гемоглобина.

Помимо форменных элементов, на  маз-
ках выделялись эритроцитарные тени. Они 
представляли собой розоватые пятна, появля-
ющиеся в  результате разрушения эритроци-
тов. Однако ввиду отсутствия мембран у этих 
образований определить их размер не  пред-
ставлялось возможным.

Клеточный состав селезенки

В  селезенке морского ерша были вы-
делены две размерные группы клеток, соот-
ветствующие мелкому и  крупному кластеру 

в  суспензии пронефроса. Аналогично про-
нефросу, группа мелких клеток селезенки со-
стояла из лимфоцитов, тромбоцитов и коло-
ниеобразующих единиц.

Крупный кластер клеток селезенки был 
образован преимущественно зрелыми эри-
троцитами. Эритроциты, найденные в  селе-
зенке, обладали более выраженной эллип-
соидностью (большая ось  – ​12,2±0,2 мкм, 
малая – ​7,9±0,2 мкм) и часто имели некоторые 
нарушения формы (пойкилоцитоз), что харак-
терно для стареющих эритроидных элемен-
тов. Отмечали также эритроциты с увеличен-
ным объемом (макроциты), диаметр которых 
составил 18,2±0,6 и 15,0±0,3 мкм для большой 
и малой оси соответственно.

На мазках также присутствовали эритро-
цитарные тени. Другие форменные элементы 
в селезенке были малочисленны (менее 2 %) 
и представляли собой эритробласты и клетки 
белой крови.

Рис. 3. Кластер клеток крупного размера в пронефросе и селезенке Scorpaena porcus: 1 – ​макрофаг; 2 – ​
плазматическая клетка; 3 – ​незрелый моноцит; 4 – ​незрелые нейтрофилы; 5 – ​незрелый эозинофил; 6 – ​
незрелый базофил; 7 – ​зрелые эритроциты

Fig. 3. The cluster of large-size cells of head kidney and spleen of Scorpaena porcus: 1 – ​macrophage; 2 – ​plasma 
cell; 3 – ​immature monocyte; 4 – ​immature neutrophils; 5 – ​immature eosinophil; 6 – ​immature basophil; 7 – ​
mature erythrocytes
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Клеточный состав кроветворных органов  
в периоды покоя и нереста

У  всех особей, находившихся в  нере-
стовом состоянии, был отмечен рост числа 
бластных форм в пронефросе (рис. 4). В срав-
нении со стадией функционального покоя ко-
личество бластов белых клеток крови увели-
чилось в полтора раза и составило 9,3±2,1 %, 
однако изменения не  были достоверными. 
Содержание эритробластов увеличилось 
еще более – ​в 2,5 раза – ​и достигло значений 
11,5±2,3 % (p>0,95). Одновременно регистри-
ровалось некоторое снижение числа клеток 
наименьшей размерной группы (лимфоцитов, 
тромбоцитов и колониеобразующих единиц) 
у  нерестящихся особей. Их доля среди кле-
ток пронефроса составляла 23,3±7,5 %, что 

на  30 % меньше, чем у  особей в  состоянии 
функционального покоя. Количество боль-
ших лимфоцитов снизилось на треть и соста-
вило 14,2±3,3 %.

Основную часть форменных элемен-
тов крупного кластера у  всех исследуемых 
особей составили гранулоциты, находящи-
еся на  различных этапах дифференциров-
ки. Наиболее массовыми представителями 
этой группы были незрелые нейтрофилы. 
У  особей, находящихся в  состоянии функ-
ционального покоя, на их долю приходилось 
более 24 % всей клеточной популяции про-
нефроса, у нерестящихся – ​более 37 %. Чис-
ло эозинофилов существенно не изменялось 
и  находилось на  уровне 2–3 %. Базофилы 
у  рыб встречаются крайне редко (Иванова, 

Рис. 4. Процентное содержание форменных элементов в пронефросе скорпены в зависимости от стадии 
нерестового периода: ББК  – ​бласты клеток белой крови, ЭБ  – ​эритробласты, МК  – ​мелкие клетки 
(колониеобразующие единицы, лимфоциты и  тромбоциты), БЛ  – ​большие лимфоциты, Н  – ​незрелые 
нейтрофилы, Э  – ​незрелые эозинофилы, Б  – ​незрелые базофилы, М  – ​незрелые моноциты, МФ  – ​
макрофаги, ПК  – ​плазматические клетки, ЗЭ  – ​зрелые эритроциты. *  – ​различия достоверны по  t-
критерию Стьюдента, p>0,95

Fig. 4. The percentage of blood cells in head kidney during the different stages of the spawning season: ББК – ​
white blast cells, ЭБ – ​erythroblasts, МК – ​small cells (colony forming cells, lymphocytes, and thrombocytes), 
БЛ – ​large lymphocytes, Н – ​immature neutrophils, Э – ​immature eosinophils, Б – ​immature basophils, М – ​
immature monocytes, МФ – ​macrophages, ПК – ​plasma cells, ЗЭ – ​mature erythrocytes. * – ​the means are 
significantly different (Student's t-test, p> 0.95)
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1983), в нашем случае их было обнаружено 
менее 0,3 %.

Обратные изменения касались созрева-
ющих моноцитов. У  нерестящихся особей 
их содержание регистрировалось на  уровне 
1,9±0,3 %, тогда как в  состоянии функцио-
нального покоя их было в 3 раза больше.

Относительно содержания макрофагов, 
плазматических клеток и  зрелых эритро-
цитов достоверных различий обнаружено 
не  было, их количество не  превышало 3 % 
от  всех форменных элементов пронефроса. 
Также встречались единичные случаи лизиса 
эритроцитов (эритроцитарные тени).

Клеточные популяции селезенки были 
представлены зрелыми эритроцитами, а так-
же клетками мелкого кластера (тромбо-
цитами, колониеобразующими единицами 
и  лимфоцитами). Их количество достоверно 
не изменялось в зависимости от нерестового 

периода (рис. 5). Кроме того, на мазках были 
отмечены эритроцитарные тени. Количество 
других форменных элементов не превышало 
2 %, среди них наиболее массовыми предста-
вителями в нерестовый период были эритро-
бласты (0,86 %).

Обсуждение

На  мазках пронефроса морского ерша 
были идентифицированы клетки всех рост-
ков линий кроветворения рыб: эритроидного, 
миелоидного и  лимфоидного. Это позволяет 
заключить, что пронефрос является основ-
ным органом гемопоэза у морского ерша. Ос-
новную массу клеток пронефроса составляли 
незрелые элементы, находящиеся на  разной 
стадии дифференцировки. Зрелые формен-
ные элементы были относительно немного-
численны. По-видимому, они попали в  су-
спензию из  сосудов периферического русла 

Рис. 5. Процентное содержание форменных элементов в  селезенке скорпены в  зависимости от  стадии 
нерестового периода: ЗЭ  – ​зрелые эритроциты, МК  – ​мелкие клетки (колониеобразующие единицы, 
лимфоциты, тромбоциты), ЭТ  – ​эритроцитарные тени, ЭБ  – ​эритробласты, ДЭ  – ​другие форменные 
элементы

Fig. 5. The percentage of blood cells in spleen during the different stages of the spawning season: ЗЭ – ​mature 
erythrocytes, МК – ​small cells (colony forming cells, lymphocytes, thrombocytes), ЭТ – ​erythrocyte ghosts, 
ЭБ – ​erythroblasts, ДЭ – ​other blood cells
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в  момент отбора образцов ткани. Очевидно, 
что при таком соотношении зрелых/незре-
лых клеток пронефрос является местом об-
разования клеток крови, а не их резервирова-
ния. Подобные особенности были отмечены 
у различных видов рыб (Catton, 1951; Claver, 
Quaglia, 2009; Kondera, 2011; Kondera, 2014; 
Gordeev et al., 2019).

Отдельного внимания заслуживают ма-
крофаги, плазматические клетки, а  также 
моноциты, находящиеся на различных стади-
ях дифференцировки, обнаруживаемые нами 
на  мазках пронефроса. Они свидетельству-
ют о  том, что пронефрос морского ерша, по-
мимо кроветворной функции, также играет 
роль иммунокомпетентного органа. Подобная 
специализация пронефроса характерна для 
костистых рыб (Tort et al., 2003). Макрофаги, 
плазматические клетки и  моноциты также 
были обнаружены в почках различных видов 
рыб (Meseguer et al., 1991; Joerink et al., 2006; 
Rombout et al., 2005; Гордеев и др., 2017). Общее 
число макрофагов, моноцитов и  плазматиче-
ских клеток в пронефросе скорпены составило 
около 3 %. Мы не фиксировали значительных 
изменений в количестве этих форменных эле-
ментов у нерестящихся и зимующих рыб.

Иная ситуация наблюдалась в селезенке. 
В  период функционального покоя на  мазках 
селезенки обнаруживались преимуществен-
но эритроциты. При этом они имели харак-
терную более вытянутую форму, которая 
присуща стареющим клеткам. Кроме того, 
на микрофотографиях селезенки часто встре-
чались макроциты (эритроциты крупных 
размеров). Подобное набухание эритроцитов 
обычно предшествует их лизису (Потапенко 
и  др., 2006). Вышеуказанные особенности 
морфологии эритоцитов, а  также наличие 
большого числа эритроцитарных теней по-
зволяют заключить, что селезенка морского 
ерша выполняет, в первую очередь, функцию 

утилизации стареющих красных клеток кро-
ви, что совпадает с  функциональной ролью 
селезенки у  других костистых рыб (Abdel-
Aziz et al., 2010; Witeska, 2013). Кроме того, 
очевидно, что в  данном органе происходит 
резервирование лимфоцитов и тромбоцитов.

В период функционального покоя в селе-
зенке практически не обнаруживалось бласт-
ных форм. У нерестящихся особей, напротив, 
на  мазках отмечались эритробласты. У  рыб, 
как известно, синтез новых эритроцитов осу-
ществляется преимущественно в период нере-
ста (Soldatov, 2005a; Witezka, 2013). В период 
функционального покоя активность эритро-
поэтической ткани, как правило, подавлена. 
Учитывая это, а  также тот факт, что на  маз-
ках селезенки обнаруживались только бласты 
эритроцитов, логично предположить, что этот 
орган выполняет исключительно эритропоэ-
тическую функцию и, таким образом, являет-
ся органом вторичного эритропоэза.

Отдельный интерес представляет иден-
тификация мелких клеток, обнаруженных 
в пронефросе и селезенке. Наименьшими раз-
мерами характеризовались тромбоциты и ма-
лые лимфоциты. Однако разделение малых 
лимфоцитов и тромбоцитов на мазках в зна-
чительной мере носит субъективный харак-
тер. Отдельно следует учитывать, что в кро-
ветворной ткани рыб присутствуют также 
стволовые гемопоэтические клетки, которые 
по  морфологическому профилю идентичны 
малым лимфоцитам (Spangrude et al., 1988), 
однако несут совершенно иную функцио-
нальную нагрузку. Очевидно, что для одно-
значного разделения лимфоцитов, тромбоци-
тов и стволовых клеток недостаточно методов 
световой микроскопии.

Заключение

Организация гемопоэза у скорпены в це-
лом соответствует общим принципам кровет-
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ворения у других костистых. Было показано, 
что пронефрос является основным кроветвор-
ным органом, включающим бластные клетки 
всех ростков гемопоэза. Селезенка служит 
местом депонирования и утилизации старею-
щих эритроцитов и функционирует как эри-

тропоэтический орган только в период нере-
ста, будучи «резервным» очагом эритропоэза 
у скорпены. Гемопоэтическая активность обо-
их органов усиливается в период нереста, это 
затрагивает, главным образом, процессы эри-
тропоэза.
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Abstract. In recent decades, freshwater ecosystems have regularly experienced blooms of green 
algae (green tides), causing environmental and economic damage. Blooms of green alga Spirogyra 
sp. occur in the ‘Abakanskaya’ anabranch of the Yenisei River in summer months. The anabranch 
is influenced by several anthropogenic factors: construction of a dam in the upper reaches; heated 
water discharge from a thermal power plant; fish farming. The aim of this study was to assess the 
impact of anthropogenic factors on the ecosystem of the Abakanskaya anabranch and to identify the 
main factors favoring Spirogyra sp. blooms. Samples were taken in May-September 2018-2019 at four 
sites: 1 – upstream of the dam (control), 2 – downstream of the dam, 3 – near the point of heated 
water discharge, 4 – downstream of the fish farm. Physical and chemical parameters, biomass and 
species composition of phytoplankton, phytoperiphyton, zooplankton, zoobenthos, and higher water 
plants, gross primary production (GPP), nitrogen content in biomass of periphyton, higher plants, and 
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zoobenthos were studied. The main factor that caused changes in the community was that there was 
no water flow in the anabranch because of the low capacity of the dam drainage pipes. While upstream 
of the dam most ecosystem features were within the limits typical for this part of the Yenisei River, 
downstream of the dam, the system seemed to change from lotic to lentic: percentage of motile forms 
of phytoplankton, biomass of zooplankton, percentage of true zooplankton species, taxon number 
and taxonomic diversity of zooplankton and zoobenthos became higher; phytoperiphyton primary 
production rose (because of Spirogyra sp. bloom); higher water plants thrived. The other investigated 
factors, namely, thermal, nutrient, and organic pollution evidently produced combined effect on the 
ecosystem because of the absence of water flow, and their specific effects were not obvious.

Keywords: Spirogyra sp., harmful algal blooms, metaphyton, dam, flow alteration, thermal pollution, 
aquaculture, eutrophication.
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Влияние антропогенных факторов  
на экосистему протоки р. Енисей  
в черте города Красноярска
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Аннотация. В последние десятилетия в пресноводных экосистемах часто наблюдается массовый 
рост зеленых водорослей («зеленые приливы»), вызывающий негативные экологические 
и экономические последствия. Абаканская протока р. Енисей, в которой в летние месяцы 
происходит массовое развитие зеленой водоросли Spirogyra sp., подвержена влиянию ряда 
антропогенных факторов: верховье протоки перекрыто дамбой, в протоку сбрасываются 
подогретые воды ТЭЦ, работает рыборазводное хозяйство. Целью данной работы было оценить 
влияние антропогенных факторов на экосистему Абаканской протоки и выявить основные 
факторы, способствующие массовому росту в ней спирогиры. Пробы отбирали в мае-сентябре 
2018–2019 гг. на четырех станциях: 1 – ​выше дамбы (фон), 2 – ​ниже по течению от дамбы, 
3 – ​в районе поступления подогретых вод ТЭЦ, 4 – ​ниже рыбоводных садков. Оценивали 
физические и химические показатели, биомассу и видовой состав фитопланктона, фитоперифитона, 
зоопланктона, зообентоса и высших водных растений (ВВР), валовую первичную продукцию 
(ВПП), содержание азота в биомассе перифитона, ВВР и зообентоса. Показано, что в результате 
низкой пропускной способности дренажных труб дамбы в протоке отсутствует стоковое течение 
воды, что является основным фактором, вызывающим перестройку сообщества. Если выше 
дамбы большинство показателей находилось в пределах, характерных для данного участка 
р. Енисей, то на нижележащем участке наблюдаются признаки перехода лотической системы 
в лентическую: возрастает доля подвижных форм фитопланктона, биомасса зоопланктона, 
доля представителей истинного планктона, число таксонов и таксономическое разнообразие 
зоопланктона и зообентоса, ВПП фитоперифитона (за счет интенсивного роста Spirogyra sp.), 
появляются заросли ВВР. Другие исследованные факторы – ​тепловое, биогенное и органическое 
загрязнение – ​в связи с отсутствием стокового течения, очевидно, действовали на экосистему 
в комплексе, и их специфические эффекты в явном виде не были замечены.

Ключевые слова: Spirogyra sp., вредоносное «цветение» водорослей, метафитон, дамба, изменение 
проточности, тепловое загрязнение, аквакультура, эвтрофирование.
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ватели рассматривают изменения, вызывае-
мые одним определенным типом воздействия 
на одну (реже несколько) группу организмов. 
Работ, в которых оценивалось бы одновре-
менное воздействие нескольких факторов на 
все звенья экосистемы, нами при анализе ре-
цензируемых научных источников не найде-
но. С одной стороны, это, вероятно, связано 
со сложностью интерпретации комплексного 
влияния на экосистему. С другой стороны, 
исследуемые источники антропогенного воз-
действия должны быть расположены в доста-
точной близости друг от друга, иначе будет 
сложно отделить их влияние от изменений в 
сообществе, вызванных пространственной 
разобщенностью. Поэтому все еще достаточ-
но сложно оценить результаты совместного 
влияния разных антропогенных факторов на 
экосистему водотока.

В черте г. Красноярска расположена Аба-
канская протока р. Енисей, которая является 
одним из любимых мест отдыха горожан. Од-
нако в последние годы в Абаканской протоке в 
летние месяцы происходит интенсивный рост 
зеленой водоросли Spirogyra sp., значительная 
масса которой скапливается и разлагается на 
поверхности воды, что приводит к потере Аба-
канской протокой рекреационных свойств. 
Протока подвержена интенсивному антропо-

Введение

Деятельность человека с каждым годом 
оказывает все большее влияние на пресно-
водные экосистемы (Søndergaard, Jeppesen, 
2007). Изменение среды под воздействием ан-
тропогенных факторов неизбежно приводит к 
изменению структурных и функциональных 
показателей сообщества организмов, насе-
ляющих водный объект (Bunn, Arthington, 
2002). Перестройка водорослевого сообще-
ства зачастую сопровождается снижением 
видового разнообразия и массовым развити-
ем отдельных видов («цветение» воды циа-
нопрокариотами, «зеленые приливы» нитча-
тых водорослей), что, в свою очередь, может 
вызывать ухудшение качества воды, гипок-
сию, заболачивание и ряд других проблем 
(Gladyshev, Gubelit, 2019; Burford et al., 2020).

Влияние различных антропогенных фак-
торов (в частности, зарегулирования стока, 
сброса загрязненных и подогретых вод, аква-
культуры) на речные экосистемы интенсивно 
изучается на протяжении десятилетий (Bunn, 
Arthington, 2002; Podemski, Blanchfield, 2006; 
Zargar, Ghosh, 2006; Ruiz-Zarzuela et al., 2009; 
Poff, Zimmerman, 2010; Czerniawski et al., 2013; 
Mavraganis et al., 2017; Ruzickova et al., 2017; 
Wang et al., 2018; Nashaat et al., 2019). Однако в 
подавляющем большинстве случаев исследо-
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Рис. 1. Карта-схема Абаканской протоки р. Енисей

Fig. 1. Diagrammatic map of the ‘Abakanskaya’ anabranch of the Yenisei River

генному прессу: верховье протоки перекрыто 
дамбой, в протоку сбрасываются подогретые 
воды ТЭЦ, работает рыборазводное хозяйство; 
это позволяет использовать ее как модельный 
объект для исследования одновременного 
воздействия ряда антропогенных факторов. 
Целью данной работы было оценить влияние 
антропогенных факторов на экосистему Аба-
канской протоки р. Енисей и попытаться вы-
явить основные факторы, способствующие 
массовому развитию в ней Spirogyra sp.

Район и методы исследования

Абаканская протока р. Енисей (55°59' 
с.ш., 92°51' в.д.) расположена в центре г. Крас-
ноярска между островом Отдыха и правым 
берегом (рис. 1). В верхней части русло прото-

ки перекрывает дамба, по которой проходит 
автомобильная дорога. Возле правого берега 
через дамбу проложены две трубы, обеспе-
чивающие частичный пропуск воды между 
верхней и основной частями протоки. Ниже 
по течению в нескольких местах находятся 
искусственные насыпи, представляющие со-
бой защитный слой проходящих по дну про-
токи дюкеров. Возле одной из таких насыпей 
организовано рыборазводное хозяйство и 
установлены садковые линии для выращи-
вания и выдерживания рыбы. В центральной 
части Абаканской протоки у правого берега 
через рассеивающий выпуск осуществляется 
сброс теплой технологической воды ТЭЦ 2. 
Кроме того, в нескольких местах в протоку 
поступают городские ливневые стоки.
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Дно протоки сложено каменисто-галеч-
ными грунтами. Из-за сброса глубинных вод 
Красноярского водохранилища, расположен-
ного в 35 км выше по течению, протока под-
вержена периодическим колебаниям уровня. 
Летом прибрежная зона интенсивно исполь-
зуется населением в рекреационных целях – 
на острове Отдыха расположен городской 
пляж, лодочный причал, прогулочные дорож-
ки, а вдоль правого берега проходит город-
ская набережная.

Работы проводили в 2018 и 2019 гг. В 
2018 г. пробы отбирали на четырех станциях 
левого берега, различающихся по уровню ан-
тропогенной нагрузки (рис.  1): станция 1 на-
ходилась в 50 м выше дамбы на условно фоно-
вом участке протоки; станция 2 – 200 м ниже 
по течению от дамбы и отражала изменения, 
происходящие в экосистеме при зарегулирова-
нии стока; станция 3 – в районе поступления 
подогретых вод ТЭЦ; станция 4 – 500 м ниже 
рыбоводных садков и возле городского пляжа. 
Пробы на каждой станции отбирали 31 мая, 
28 июня, 23 июля и 27 августа. В  2019 г. про-
бы были взяты на тех же станциях 28 мая, 27 
июня, 23 июля, 7 и 27 августа и 11 сентября. 
Дополнительно 7 и 27 августа и 11 сентября 
2019 г. пробы отбирали на станции 3а (рис. 1).

Пробы отбирали возле берега на глубине 
0,5-0,7 м. Воду для оценки видового состава и 
количественных показателей фитопланктона, 
определения содержания хлорофилла «а», ги-
дрофизических и гидрохимических анализов 
зачерпывали пластиковым ведром. Темпе-
ратуру воды измеряли электронным термо-
метром Long-Stem Thermometer, F/C, 8 (Cole-
Parmer, США), содержание растворенного 
кислорода – кислородомером HI 9142 (Hanna 
Instruments, США), pH – с помощью лабора-
торного pH-метра PB-11 (Sartorius, Германия).

Для определения видового состава, чис-
ленности и биомассы фитопланктона про-

бы воды объемом 400 мл фильтровали через 
мембранные фильтры OC-2 (Владипор, Рос-
сия; диаметр пор 0,45 мкм). Для отбора проб 
фитоперифитона на дно помещали стальную 
рамку 10x10 см, из которой изымали гальку. 
Обрастания снимали с субстрата с помощью 
щетки и помещали в банку с небольшим ко-
личеством речной воды. Пробы фитопланкто-
на и перифитона консервировали фиксатором 
на основе раствора Люголя в модификации 
Г.В. Кузьмина. Определение видового со-
става и численности водорослей проводили 
в камере Фукса–Розенталя объемом 3,2 мкл. 
Размеры клеток определяли с помощью оку-
ляр-микрометра. Биомассу рассчитывали по 
объему клеток, приравнивая удельную массу 
к единице (Руководство по гидробиологиче-
скому мониторингу…, 1992).

На каждой станции проводили измере-
ния интенсивности фотосинтетически ак-
тивной радиации (ФАР) с помощью назем-
ного поверхностного сенсора LI-190 SA и 
регистрирующего устройства LI-COR 1400 
(LI-COR Ltd., США), а также измерения под-
водной освещенности погружными сенсора-
ми LI-193SA и LI-192SA (LI-COR Ltd., США) 
(Tolomeev et al., 2014) у поверхности, на глу-
бинах 0,4 – 0,5 м и 0,75 – 1 м, в зависимости от 
максимальной глубины. Эвфотическая зона 
на участках наблюдений достигала дна.

Валовая первичная продукция (ВПП) 
фитопланктона и перифитона была рассчи-
тана на основе содержания хлорофилла «а» и 
потенциальной фотосинтетической активно-
сти микроводорослей и цианобактерий. Для 
определения содержания хлорофилла «а» 
пробы речной воды (в среднем 500 мл) и су-
спензии фитоперифитона (100 мл), получен-
ной разведением исходных проб в 4 – 60 раз, 
фильтровали через мембранные фильтры с 
размером пор 0,45 мкм (Владипор, Россия), с 
подложкой из суспензии MgCO3. Экстракцию 



– 214 –

Elena S. Kravchuk, Olga P. Dubovskaya… Effect of Anthropogenic Factors on the Ecosystem of the Yenisei River…

хлорофилла проводили в 90%-ном этаноле 
с предварительным кипячением в течение 
10 мин. После остывания пробы держали при 
4 °C в течение 14 ч, затем температуру доводи-
ли до комнатной, центрифугировали и опре-
деляли оптическую плотность супернатанта 
с помощью спектрофотометра SmartSpec Plus 
(BioRad, США) c поправкой на феофетин, до 
и после подкисления 3М HCl (3 мкл раствора 
соляной кислоты на 3 мл экстракта), по фор-
муле, представленной в работе (Nusсh, 1980). 

Для определения потенциальной фото-
синтетической активности фитопланктона и 
фитоперифитона (относительной вариабель-
ной флуоресценции) была измерена флуо-
ресценция (λ=685 нм) проб до и после добав-
ления ингибитора электрон-транспортной 
цепи фотосинтеза – симазина (2-хлор-4,6-бис 
(этиламино)-с-триазин) с помощью индукци-
онного флуориметра ФЛ-304 (Сибирский фе-
деральный университет, Красноярск, Россия) 
(Анищенко, 2008) непосредственно после до-
ставки проб в лабораторию.

Для каждого горизонта была вычисле-
на ВПП фитопланктона (гO2/(м3·ч)), согласно 
(Gaevsky et al., 2000):

ВПП=6,227·10-3 · Хл a · ΔФл/ФлM · zI ,	 (1)

где ΔФл/ФлM  – относительная вариабельная 
флуоресценция (отн. ед.); Хл a – концентрация 
хлорофилла «а» планктона (мг/м3) в пробе, при-
нятая для столба воды; Iz – среднечасовая ин-
тенсивность ФАР (Вт/м2) на данном горизонте. 

Относительная вариабельная флуорес-
ценция рассчитывалась по формуле 

ΔФл/ФлM = (ФлМ-Фл0)/ФлМ,	 (2)

где Фл0  – флуоресценция хлорофилла без 
добавления ингибитора; ФлМ – максималь-
ная флуоресценция в присутствии 10 мкM 

ингибитора. ФлМ и Фл0 были измерены 
при возбуждении широкой областью (400–
620 нм). 

Для расчета средних часовых величин 
приходящей на поверхность ФАР (Is) данные 
по суммарной суточной солнечной радиации 
(МДж/(м2·сут)), полученные с помощью ал-
горитма, представленного на сайте (https://
power.larc.nasa.gov/data-access-viewer), были 
пересчитаны с учетом длины светового дня 
(http://dateandtime.info/ru/citysunrisesunset), 
переведены в Вт/м2 (переводной коэффициент 
Дж в Вт  – 1/3600), умножены на принятый 
для умеренных широт коэффициент 0,46 для 
перевода в ФАР. Коэффициент ослабления 
освещенности водной толщи K0 оценивали 
по измерениям подводной ФАР сферическим 
датчиком освещенности LI-193SA по обще-
принятой формуле (Kirk, 2010). Измерения, 
проведенные на воздухе наземным сенсором 
LI-190 SA и в верхнем слое воды плоским 
датчиком LI-192SA, позволили оценить вхо-
дящую в воду ФАР, и для каждой станции в 
даты отбора проб был введен определенный 
коэффициент ослабления света при переходе 
из воздушной в водную среду (Q). Все подво-
дные измерения были нормированы по пока-
заниям наземного сенсора LI-190 SA. Таким 
образом, расчет ФАР (Iz, Вт/м2) на горизонтах 
водной толщи проводили по формуле

Iz = Q · Is · e–K0z,	 (3)

где z – глубина горизонта (м); K0
z – коэффици-

ент ослабления света на глубине z. 
Данные о ВПП на изученных горизон-

тах интегрировали по глубине для оценки 
продукции под м2 и затем, для определения 
суточной величины ВПП (гO2/(м2·сут)), умно-
жали на длину светового дня.

ВПП перифитона (гO2/(м2·ч) и гO2/
(м2·сут)) оценивали по формуле (1), данные по 
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концентрации хлорофилла «а» пересчитыва-
ли на м2 поверхности дна. 

Сбор высших водных растений проводи-
ли возле берега методом укосов фитомассы с 
учетных площадок с помощью рамки разме-
ром 30 х 30 см в 2-6 повторностях (Катанская, 
1981). В районе станции 3 пробы отбирали 
с обеих сторон насыпи (рис.  1), полученные 
данные усредняли. 25 июля 2019 г. пробы 
были отобраны с лодки в районе тех же стан-
ций, но в центральной части протоки. Укосы 
разбирали по видам растений. Растения про-
мывали проточной водой и высушивали в су-
шильном шкафу при 105  °C до постоянного 
веса.

Пробы воды для гидрохимических ана-
лизов фильтровали через планктонный газ 
с размером ячеи 130 мкм. Содержание био-
генных элементов определяли по общепри-
нятым методикам: аммонийный азот  – по 
методу Несслера с использованием свето-
фильтра 440 нм (ГОСТ 33045–2014); нитрит-
ный азот  – колориметрическим методом с 
использованием реакции с сульфаниламидом 
и а-нафтиламином (реактив Грисса) (ГОСТ 
33045–2014); нитратный азот переводили в 
нитритный редукцией на кадмиевой колон-
ке (РД 52.24.380  – 2017). Содержание обще-
го и минерального фосфора анализировали 
фотометрическим методом согласно (РД 
52.24.387  – 2006), (РД 52.24.382  – 2006). Со-
держание общего азота в пробах фитопери-
фитона, зообентоса и макрофитов определя-
ли на элементном анализаторе Flash 2000 NC 
Soil Analyzer (Thermo Fisher Scientific, Герма-
ния) (Gladyshev et al., 2007).

Зоопланктон отбирали фильтрованием 
70-200 л воды через сеть Апштейна (размер 
ячеи 82 мкм). Воду зачерпывали пластико-
вым ведром объемом 10 л. Пробы фиксиро-
вали 4%-ным формалином. Камеральную 
обработку проб проводили методом Утер-

меля под инвертированным микроскопом 
Leica DM IL LED (Leica Microsystems GmbH, 
Германия). Массу организмов находили по 
линейным размерам с помощью уравнений 
связи длины и массы тела (Руководство по 
гидробиологическому мониторингу…, 1992; 
Алимов и др., 2013). При разделении видов по 
приуроченности к местообитанию (планктон-
ный, бентосный, фитофильный) руководство-
вались сведениями из определителей и из ста-
тьи (Walseng et al., 2006).

Пробы зообентоса отбирали в двукрат-
ной повторности из металлической рамки 
40x40 см с помощью гидробиологического 
скребка с размером ячеи 224 мкм. Затем в 
лаборатории беспозвоночных выбирали из 
пробы пинцетами и фиксировали в 80%-ном 
этаноле. Биомассу рассчитывали по фикси-
рованным в спирте животным, взвешивание 
проводили на торсионных весах (тип WT) с 
дискретностью определения массы до 1 мг 
(Руководство по гидробиологическому мони-
торингу…, 1992).

Видовое разнообразие сообществ фито-
планктона, фитоперифитона, зоопланктона 
и зообентоса оценивали с помощью индекса 
Шеннона (Schultz et al., 2013). Видовой со-
став сообществ на разных станциях сравни-
вали с помощью индекса Соренсена, который 
рассчитывали по формуле Ks = 2 · c / (a + b), 
где c – число общих видов для двух станций; 
а – число видов на первой станции; b – чис-
ло видов на второй станции (Методика…, 
1975). Качество воды определяли по индексу 
сапробности (методом Пантле и Букка) в мо-
дификации Сладечека (Макрушин, 1974). Ин-
дивидуальные индексы сапробности взяты из 
литературных источников, для водорослей – 
из (Водоросли, 1989; Баринова и др., 2000), 
для зоопланктона и зообентоса  – из (Уни-
фицированные методы, 1977; Sladecek, 1973; 
Wegl, 1983). По величинам индекса сапроб-
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ности устанавливали класс качества воды со-
гласно (РД 52.24.309-2011).

Натурные измерения гидрологиче-
ских параметров были выполнены на двух 
стационарных станциях (I, II, рис.  1) и ше-
сти трансектах (III  – VIII, рис.  1) в период 
25.07.2019  – 01.08.2019. Первые два участка 
были расположены на расстоянии 300 м от 
входа в Абаканскую протоку с внешней сто-
роны дорожной дамбы (рис. 1). Сразу за дам-
бой выделен участок III и за ним на расстоя-
нии 150 м короткий участок IV, заполняющий 
пространство между правым берегом и косой, 
вдающейся вглубь протоки со стороны остро-
ва Отдыха. За косой на расстоянии 300 м сле-
довал участок V, отражающий значительную 
часть протоки до второй островной косы, ко-
торая оканчивалась понтонным пешеходным 
мостом. Трансекта участка VI проходила па-
раллельно понтонному мосту от края косы к 
правому берегу (рис.  1). Трансекта участка 
VII располагалась напротив городского пля-
жа, приблизительно в центре между второй 
островной косой и Коммунальным мостом. 
И, наконец, трансекта участка VIII проходила 
вдоль Коммунального моста.

Скорости течений (восточная и северная 
компоненты) и профили дна были измерены 
с помощью ADCP профайлера (614.4 кГц) 
WorkHorse Sentinel 600 (RDI Equipment, 
США). Измерение осуществляли с поверх-
ности воды. Устройство располагалось на 
буксируемом плоту в вертикальном положе-
нии. Трансдьюсеры были погружены в воду 
на 18 см. Промер трансект осуществляли пу-
тем буксировки ADCP профайлера моторной 
лодкой со скоростью 0,5 м/с. Начало и конец 
измерений трансект соответствовали грани-
цам береговой линии за исключением участ-
ка VII. В этом месте правая сторона протоки 
имела высокую плотность зарослей макро-
фитов, что не позволяло осуществить изме-

рения выбранным способом. Каждая транс-
екта промерялась два раза. Конфигурация 
устройства для измерений скоростей течений 
по трансектам задавалась следующими па-
раметрами: 1st Bin = 0,31 м, Bin Size = 0,20 м, 
Pings/Ens = 10. Период измерений на стацио-
нарных станциях составлял не менее 10 мин, 
параметры конфигурации были выставлены 
следующие: 1st Bin = 0,34 м, Bin Size = 0,10 м, 
Pings/Ens = 15. Измерения профилей темпе-
ратуры и электропроводности проводили с 
помощью зонда CastAway-CTD (YSI, США) 
со встроенным GPS-приемником точечно на 
исследуемых станциях и трансектах (рис. 1). 
Полученные скорости течений были обрабо-
таны и проанализированы с использованием 
программного обеспечения WinADCP (v1.14, 
Teledyne RD Instruments) и R-package «oce» 
(Kelley, 2018). Постобработка данных за-
ключалась в проверке надежности получен-
ных значений скоростей и расчета потоков 
воды (м3/(м2·с)) через трансекты в прямом и 
обратном направлении относительно ос-
новного течения р. Енисей. Значения скоро-
стей, имеющих низкую степень надежности 
(correlation magnitude < 64), были исключены 
из расчетов согласно техническим рекомен-
дациям по работе с RDA-инструментами, 
например (Alberty et al., 2017). Ошибки из-
мерения обычно связаны с такими неблаго-
приятными факторами, как интерференция 
сигнала на мелководных участках, неравно-
мерность буксировки профайлера, рассеива-
ние сигнала макрофитами, мальками рыб и 
т.д.

Достоверность различий средних оце-
нивали с помощью анализа ANOVA, с по-
следующей процедурой post hoc на основе 
критерия Тьюки, а также с помощью крите-
рия Стьюдента и критерия Краскела-Уоллиса. 
Нормальность распределения проверяли по 
критерию Колмогорова-Смирнова.



– 217 –

Elena S. Kravchuk, Olga P. Dubovskaya… Effect of Anthropogenic Factors on the Ecosystem of the Yenisei River…

Результаты
Гидрофизические параметры

Наибольшие глубины (до 2,7 м в среднем 
по трансекте, максимальная глубина 4,6 м у 
правого берега на трансекте V) характерны 
для реки и верхней части протоки, в то вре-
мя как в районе пляжа (транссекты VII – VIII) 
средняя глубина снижается до 1 м (табл. 1). 
Измеренные средние по трансекте скорости 
течений в толще воды (независимо от направ-
лений) находились в диапазоне 360 – 550 мм/с 
и не имели достоверных отличий между 
трансектами. Величины потоков воды че-
рез трансекты варьировали в диапазоне  
0,1 – 0,8 м3/(м2·с), достоверных отличий меж-
ду ними также не было (табл. 1).

Точечные измерения температуры воды 
на станциях отбора проб показали, что темпе-
ратура в реке (ст. 1) и ниже дамбы (ст. 2) была 
в среднем достоверно меньше на 6 – 9 оС, чем 
на участке сброса подогретых вод ТЭЦ (ст. 3) 
и в нижней части протоки (ст. 4) (рис. 2). При 
измерении зондом вертикального распреде-
ления температуры воды обнаружено, что на 
глубоководном участке ниже дамбы (трансек-
та V) наблюдалась температурная стратифи-
кация, разница температур поверхностного 
и придонного слоев воды составляла 7,6  °C 
(табл. 1).

Минерализация воды (по удельной элек-
тропроводности, УЭП) на второй и четвертой 
станциях в протоке в среднем была достовер-
но выше по post hoc критерию Тьюки, чем в 
реке (рис. 3, табл. 1). Максимальные значения 
УЭП отмечали на глубоководном участке 
протоки ниже дамбы (ст. 2, трансекты III – V) 
(рис. 3, табл. 1).

Гидрохимические параметры

Концентрация растворенного кислорода 
в нижней части протоки, в точке ниже рыб-
ного хозяйства (ст.  4), была в среднем выше 

на 1  – 2 мг/л, чем в реке (ст.  1) и в верхней 
части протоки (ст. 2 – 3), однако достоверны-
ми оказались только различия между ст. 2 и 
4 (рис. 2). Среднее значение рН на ст.  4 так-
же было достоверно выше, чем на остальных 
станциях (рис.  2). Среднее значение концен-
трации аммонийного азота NH4-N на участке 
сброса подогретых вод ТЭЦ (ст. 3) превыша-
ло таковые на остальных станциях, однако 
эти различия оказались статистически недо-
стоверными (рис.  2). Средние концентрации 
нитритного азота NO2-N в реке (ст. 1) и ниже 
дамбы (ст. 2) практически не отличались, но 
имели тенденцию к увеличению на ст. 3, а на 
ст.  4 становились достоверно выше, чем на 
ст. 1 и 2 (рис. 2). Средние значения концентра-
ций нитратного азота NO3-N и минерального 
фосфора PO4-P достоверно не различались 
между всеми станциями (рис. 2). Средние зна-
чения концентраций общего фосфора имели 
тенденцию увеличения в нижней части про-
токи: концентрации этого элемента на ст.  4 
были достоверно выше, чем на ст. 2 (рис. 2).

Фитопланктон

Общая биомасса фитопланктона (без 
учета нитей Spirogyra) на всех станциях была 
низкой и значительно варьировала (рис.  4), 
распределение отличалось от нормального по 
критерию Колмогорова-Смирнова, и разли-
чия средних значений оказались недостовер-
ными по критерию Краскела-Уоллиса. Доми-
нирующее положение на всем обследованном 
участке протоки занимали в основном бен-
тосные и планкто-бентосные виды диатомо-
вых и зеленых водорослей и цианопрокари-
от (рис. 4, табл. 2). Однако на всех станциях 
ниже дамбы существенный вклад в биомассу 
также вносили истинно-планктонные виды 
золотистых, динофитовых и криптофитовых 
водорослей (на рис.  4 показаны как группа 
«прочие»), некоторые представители которых 
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Рис. 2. Средние значения гидрохимических показателей и их стандартные ошибки (SE) в Абаканской 
протоке р. Енисей, 2018-2019 гг. Средние, отмеченные одинаковыми буквами, достоверно не отличаются 
по posthoc критерию Тьюки в дисперсионном анализе (ANOVA) в случае нормального распределения по 
критерию Колмогорова-Смирнова или по критерию Краскела-Уоллиса (ненормальное распределение). 
При недостоверном ANOVA буквенные обозначения отсутствуют

Fig. 2. Mean values of hydrochemical characteristics (± standard error) in the ‘Abakanskaya’ anabranch of the 
Yenisei River, 2018-2019. The same letters denote means that are not significantly different based on Tukey’s 
posthoc test (ANOVA) in case of normal distribution (Kolmogorov-Smirnov test) or based on Kruskal–Wallis test 
in case of non-normal distribution. No letters indicates that ANOVA is not significant
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Таблица 1. Гидрофизические характеристики Абаканской протоки р. Енисей, измеренные в период 
25  июля  – 1 августа 2019 г. Достоверность различий в скоростях течений оценена с помощью 
дисперсионного анализа и критерия Стьюдента. Различия в показателях электропроводности оценены с 
помощью дисперсионного анализа и процедуры post hoc с использованием критерия Тьюки. Одинаковыми 
буквами отмечены средние, между которыми отличия статистически не достоверны

Table 1. Hydrophysical characteristics of the Abakanskaya anabranch of the Yenisei River measured 25 July – 
1 August 2019. The significance of differences between flow rates was determined by ANOVA or Student’s t-test. 
The significance of differences between electroconductivity values were estimated by ANOVA coupled with 
Tukey’s posthoc test. The same letters denote means that are not significantly different

Тран-
секты/ 

участки

Средняя 
глубина 

(м)

Диапазон 
температур, 

°C

Удельная 
электро-

проводность 
(мкСм/см)

Средние скорости течений 
в толще воды независимо 

от направления (мм/с), 
ANOVA, F = 1,844,  

p < 0,075

Поток воды через 
трансекты  

(м3/(м2·с)), для всех 
значений различия не 

достоверны,  
t-test < 1,42, p < 0,16

M ± SE вниз, 
M ± SE

вверх,
M ± SE

I 1,9 15,0 – 15,3 161,8 ± 0,1a 483,9 ± 20,8 - -
II 1,4 15,2 – 16,5 163,4 ± 0,5a 463,3 ± 20,9 - -
III 2,3 10,9 – 13,2 234,1 ± 8,6b 551,4 ± 27,6 0,41 ± 0,03 0,50 ± 0,05
IV 1,8 13,4 – 14,3 213,5 ± 10,7 bc 356,9 ± 51,1 0,22 ± 0,09 0,10 ± 0,08
V 2,7 8,1 – 15,7 280,1 ± 16,7d 457,1 ± 21,1 0,56 ± 0,06 0,50 ± 0,05
VI 2,1 20,4 – 21,7 178,8 ± 1,2ac 416,4 ± 21,7 0,48 ± 0,06 0,47 ± 0,05
VII 1,0 - - 536,8 ± 45,7 0,78 ± 0,11 0,74 ± 0,13
VIII 1,3 22,0 – 22,2 193,6 ± 1,0abc 480,0 ± 32,2 0,48 ± 0,06 0,55 ± 0,08

Рис.  3. Средние значения удельной электропроводности (мкСм/см) и их стандартные ошибки (SE) в 
Абаканской протоке р. Енисей, 2018-2019 гг. Средние, отмеченные одинаковыми буквами, достоверно не 
отличаются по posthoc критерию Тьюки в дисперсионном анализе (ANOVA)

Fig. 3. Mean values of specific conductivity (µS/cm, ± standard error) in the ‘Abakanskaya’ anabranch of the 
Yenisei River, 2018-2019. The same letters denote means that are not significantly different based on Tukey’s 
posthoc test (ANOVA)
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Рис. 4. Средние значения биомассы (B) и валовой первичной продукции (ВПП) фитопланктона (вверху) 
и фитоперифитона (внизу) и их стандартные ошибки (SE) в Абаканской протоке р. Енисей, 2018-2019 гг. 
В группу «Прочие» входят Chrysophyceae, Dinophyceae, Cryptophyta, Euglenophyceae, Xanthophyceae. 
Средние, отмеченные одинаковыми буквами, достоверно не отличаются по критерию Краскела-Уоллиса. 
При недостоверном критерии буквенные обозначения отсутствуют

Fig. 4. Mean values of biomass (B) and gross primary production (GPP) of phytoplankton (top) and phytoperiphyton 
(bottom) (± standard error) in the ‘Abakanskaya’ anabranch of the Yenisei River, 2018-2019. “Others” includes 
Chrysophyceae, Dinophyceae, Cryptophyta, Euglenophyceae, Xanthophyceae. The same letters denote means 
that are not significantly different based on Kruskal–Wallis test. No letters means that test is not significant

(Dinobryon sociale var. stipitatum, Cryptomonas 
erosa) на ст.  2 занимали доминирующее по-
ложение (табл. 2). Значительных различий 
по общему числу видов между станциями не 
было. Усредненный за все время наблюдения 
коэффициент Соренсена между всеми стан-
циями варьировал от 0,31 до 0,44 (табл. 2), 
демонстрируя низкую степень сходства видо-
вого состава.

Фитоперифитон

Общая биомасса фитоперифитона (без 
учета Spirogyra sp.) в реке (ст. 1) и в нижней 
части протоки (ст.  3 и 4) была невысокой 

(рис. 4), средние значения между станциями 
достоверно не различались. Биомасса пери-
фитона на участке ниже плотины (ст. 2) была 
в среднем выше, чем на остальных станциях, 
однако это отличие оказалось статистически 
недостоверным по критерию Краскела-Уол-
лиса. Как в реке (ст. 1), так и в верхней части 
протоки (ст.  2 и 3) доминировали диатомо-
вые и нитчатые зеленые водоросли (рис.  4, 
табл. 3), тогда как в нижней части протоки 
(ст. 4) перифитон был в основном представ-
лен диатомовыми водорослями. На ст. 3 за-
метный вклад (около 10  %) также вносили 
цианопрокариоты (рис.  4), среди которых 
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Таблица 2. Доминирующие по биомассе таксоны фитопланктона, их приуроченность к местообитанию 
(P – планктонный, B – бентосный, P-B – планкто-бентосный), общее число таксонов и средние значения 
коэффициентов сходства Соренсена (± стандартная ошибка) в Абаканской протоке р. Енисей в 2018-
2019 гг.

Table 2. Dominant biomass taxa of phytoplankton, their habitat (P – planktonic, B – benthic, P-B – planktonic-
benthic), total taxon number and mean values of Sorensen Index of Similarity (± standard error) in the 
‘Abakanskaya’ anabranch of the Yenisei River in 2018-2019

Доминант Место-
обитание Ст. 1 Ст. 2 Ст. 3 и 3а Ст. 4

Cyanoprokaryota
Oscillatoria limosa Ag. B +
Bacillariophyta
Achnanthes minutissima Kutz B +
Amphora ovalis (Kutz.) Kutz. B +
Cocconeis pediculus Ehr. B +
Cymatopleura solea (Bréb.) W.Sm. B + +
Cymbella cymbiformis Ag. B +
Cymbella ventricosa Kutz. B + +
Didymosphenia geminata (Lyngb.) M.Schm. B +
Fragilaria capucina Desm. P +
Melosira islandica O. Müll. P + +
Melosira varians Ag. P-B + +
Stephanodiscaceae + + + +
Synedra acus Kutz. P + + +
Synedra ulna (Nitzsch) Ehr. B +
Chlorophyta
Ulotrix zonata Kutz. B +
Charophyta
Closterium acerosum Ehr. ex Ralfs B +
Chrysophyceae
Dinobryon sociale var. stipitatum (Stein) Lemm. P +
Cryptophyta
Cryptomonas erosa Ehr. P +

Общее число таксонов 51 54 57 58

Коэффициент сходства Соренсена
Ст. 2 0,37±0,04

Ст. 3 и 3а 0,41±0,04 0,39±0,04

Ст. 4 0,34±0,04 0,31±0,03 0,38±0,02

преобладала Oscillatoria limosa (табл. 3). Об-
щее число таксонов на всех станциях было 
близким. Значения коэффициента Соренсена 

(0,37 – 0,49) свидетельствуют о средней сте-
пени сходства видового состава между стан-
циями (табл. 3).
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Таблица 3. Доминирующие по биомассе таксоны фитоперифитона, общее число таксонов и средние 
значения коэффициентов сходства Соренсена (± стандартная ошибка) в Абаканской протоке р. Енисей 
в 2018-2019 гг.

Table 3. Dominant biomass taxa of phytoperiphyton, total taxon number and mean values of Sorensen Index of 
Similarity (± standard error) in the ‘Abakanskaya’ anabranch of the Yenisei River in 2018-2019

Доминант Ст. 1 Ст. 2 Ст. 3 и 3а Ст. 4

Cyanoprokaryota
Oscillatoria limosa Ag. +
Bacillariophyta
Achnanthes lanceolata (Breb.) Grun. + + +
Aulacoseira granulata (Ehr.) Sim. +
Cocconeis pediculus Ehr. + +
Cymatopleura elliptica (Breb.) W.Sm. +
Cymbella cistula (Hemp.) Grun. +
Cymbella stuxbergii Cl. +
Cymbella ventricosa Kutz. + +
Fragilaria sp. +
Gomphonema olivaceum (Lyngb.) Kutz. +
Gomphonema ventricosum Greg. +
Melosira varians Ag. + +
Navicula radiosa Kutz. +
Pinnularia sp. +
Synedra ulna (Nitzsch) Ehr. + + +
Chlorophyta
Stigeoclonium tenue Kutz. +
Ulothrix zonata Kutz. + + +
Charophyta
Mougeotia sp. + +

Общее число таксонов 42 42 47 44

Коэффициент сходства Соренсена
Ст. 2 0,44±0,03

Ст. 3 и 3а 0,40±0,04 0,38±0,04

Ст. 4 0,37±0,03 0,41±0,02 0,46±0,04

Валовая первичная продукция

Валовая первичная продукция (ВПП) 
фитопланктона и перифитона в реке (ст.  1) 
была относительно низкой (рис.  4). Средние 
значения ВПП фитопланктона на всех четы-
рех станциях достоверно не отличались по 

критерию Краскела-Уоллиса. ВПП перифито-
на на ст. 2 была достоверно выше, чем на ст. 1, 
тогда как между другими станциями не было 
достоверных различий (рис.  4). В целом на 
всех станциях ВПП фитоперифитона на поря-
док превышала ВПП фитопланктона.
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Рис. 5. Средние значения биомассы зоопланктона и 
доли (%) истинного (пелагического) зоопланктона 
в общей биомассе, включая планктобентос и 
фитофильный зоопланктон, и их стандартные 
ошибки (SE) в Абаканской протоке р. Енисей, 
2018-2019 гг. Средние, отмеченные одинаковыми 
буквами, достоверно не отличаются по критерию 
Краскела-Уоллиса (общая биомасса) и posthoc 
критерию Тьюки в дисперсионном анализе 
(ANOVA, доля истинного зоопланктона, 
нормальность распределения подтверждена по 
критерию Колмогорова-Смирнова)

Fig. 5. Mean values of zooplankton biomass and 
percentage (%) of the true (pelagic) zooplankton in total 
biomass, including planktobenthos and phytophylic 
zooplankton, (± standard error) in the ‘Abakanskaya’ 
anabranch of the Yenisei River, 2018-2019. The same 
letters denote means that are not significantly different 
based on Kruskal–Wallis test (total biomass) and 
Tukey’s posthoc test (ANOVA, percentage of the true 
zooplankton, normality of distribution is supported by 
Kolmogorov–Smirnov test)

Рис.  6. Средние значения биомассы зообентоса и 
их стандартные ошибки (SE) в Абаканской протоке 
р. Енисей, 2018-2019 гг. (в группу «Прочие» 
входят ручейники, двукрылые, веснянки, 
поденки, стрекозы и жуки). Средние, отмеченные 
одинаковыми буквами, достоверно не отличаются 
по критерию Краскела – Уоллиса

Fig. 6. Mean values of zoobenthos biomass (± standard 
error) in the ‘Abakanskaya’ anabranch of the Yenisei 
River, 2018-2019 (“others” includes Trichoptera, 
Diptera, Plecoptera, Ephemeroptera, Odonata, and 
Coleoptera). The same letters denote means that are not 
significantly different based on Kruskal–Wallis test

Зоопланктон

Биомасса зоопланктона в реке (ст. 1) была 
достоверно ниже, чем на ст.  2 и 4 в протоке 
(рис. 5). Доля истинного (пелагического лим-
нического) зоопланктона в общей биомассе 
зоопланктона была достоверно выше в верх-

ней части протоки (ст. 2 – 3), чем в реке (ст. 1) 
(рис. 5). В нижней части протоки на ст. 4 доля 
истинного зоопланктона имела тенденцию 
к снижению по сравнению со станциями 2 и 
3 и достоверно не отличалась от речной ст. 1 
(рис. 5). Однако на ст. 1 зоопланктон был пред-
ставлен в основном речными бентическими 
видами (например, Harpacticella inopinata), 
тогда как на ст. 4 – фитофильными (зарослевы-
ми) и планктонными видами (табл. 4). На ст. 2 
в составе доминантов преобладали планктон-
ные и планкто-бентосные виды, а на ст.  3  – 
бентосные (табл. 4). Общее число видов зоо-
планктона на второй и третьей станциях было 
в полтора раза выше, а на четвертой  – в два 
раза выше, чем на первой станции. При сравне-
нии верхней и нижележащих станций индекс 
Сoренсена варьировал от 0,30 до 0,36; видовой 
состав станций 2-4 был более сходным – ин-
декс Сoренсена составил 0,43 – 0,47 (табл. 4).
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Таблица 4. Доминирующие по биомассе таксоны зоопланктона, их приуроченность к местообитанию 
(P – планктонный, B – бентосный, P-B – планкто-бентосный, Ph – фитофильный), общее число таксонов 
и средние значения коэффициентов сходства Соренсена ( ± стандартная ошибка) в Абаканской протоке 
р. Енисей в 2018-2019 гг.

Table 4. Dominant biomass taxa of zooplankton, their habitat (P – planktonic, B – benthic, P-B – planktonic-
benthic, Ph – phytophylic), total taxon number and mean values of Sorensen Index of Similarity (± standard error) 
in the ‘Abakanskaya’ anabranch of the Yenisei River in 2018-2019

Доминант и субдоминант Место-
обитание Ст. 1 Ст. 2 Ст. 3 и 3а Ст. 4

Rotifera
Asplanchna priodonta Gosse P + + +
Asplanchnopus multiceps (Schrank) P +
Bdelloida B, Ph + + +
Euchlanis dilatata Ehrenberg Ph +
Trichocerca longiseta (Schrank) Ph +
Copepoda
nauplii Copepoda P-B + + + +
copepodits Cyclopoida P-B + + + +
Cyclops sp. P +
Eucyclops serrulatus (Fischer) B + +
Harpacticella inopinata G.O. Sars B +
Harpacticoida B +
Cladocera
Acroperus harpae (Baird) B +
Alona affinis (Leydig) B +
Alonella nana (Baird) B + +
Bosmina longirostris (O.F. Müller) P + +
Ceriodaphnia pulchella Sars P-B + +
Chydorus cf. sphaericus (O.F. Müller) P-B, Ph + +
Daphnia (Daphnia) galeata Sars P +
Eurycercus lamellatus (O.F. Müller) B +
Ilyocryptus agilis Kurz B +
Macrothrix laticornis (Jurine) B +
Polyphemus pediculus (Linnaeus) P-B +
Simocephalus vetulus (O.F. Müller) Ph +

Общее число таксонов 39 62 57 81

Коэффициент сходства Соренсена
Ст. 2 0,36±0,03
Ст. 3 и 3а 0,35±0,02 0,47±0,03
Ст. 4 0,30±0,02 0,47±0,03 0,42±0,03
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Таблица 5. Доминирующие по биомассе таксоны зообентоса, общее число таксонов и средние значения 
коэффициентов сходства Соренсена (± стандартная ошибка) в Абаканской протоке р. Енисей в 2018-
2019 гг.

Table 5. Dominant biomass taxa of zoobenthos, total taxon number and mean values of Sorensen Index of 
Similarity (± standard error) in the ‘Abakanskaya’ anabranch of the Yenisei River in 2018-2019

Доминант Ст. 1 Ст. 2 Ст. 3 и 3а Ст. 4

Амфиподы
Eulimnogammarus viridis Dub. +
Gmelinoides fasciatus Stebbing + + + +
Олигохеты
Eiseniella tetraedra Savigny +
Limnodrilus hoffmeisteri Claparede +
Пиявки
Herpobdella octoculata Linne + + +
Хирономиды
Cricotopus gr. silvestris +
Polypedilum nubeculosum Meigen +
Potthastia gaedii Meigen +
Моллюски
Anadonta sp. +
Lymnaea ovata Draparnaud + +

Общее число таксонов 27 50 45 47

Коэффициент сходства Соренсена
Ст. 2 0,29±0,04

Ст. 3 и 3а 0,12±0,04 0,28±0,04

Ст. 4 0,18±0,04 0,29±0,04 0,33±0,06

Зообентос

Среднее значение биомассы зообентоса в 
реке было достоверно выше по критерию Кра-
скела-Уоллиса, чем на ст.  3 в протоке, тогда 
как между остальными станциями достовер-
ных различий не было (рис. 6). В реке (ст. 1) 
и ниже плотины (ст. 2) в биомассе зообентоса 
преобладали амфиподы и олигохеты (рис. 6, 
табл. 5), однако в реке среди амфипод доми-
нировал крупный рачок Eulimnogammarus 
viridis, а в протоке – более мелкий Gmelinoides 
fasciatus (табл. 5). На ст. 3 и 4 видовой состав 

зообентоса существенно изменялся  – на до-
минирующее положение выходили пиявки, 
моллюски, а на ст. 3 в отдельные даты также 
хирономиды (рис.  6, табл. 5). Общее число 
таксонов зообентоса, обнаруженных в реке на 
ст.  1, было ниже, чем в протоке на ст.  2  – 4 
(табл. 5). Существенные различия видового 
состава зообентоса в реке и на двух нижних 
станциях протоки (3 и 4) подтверждаются 
низкой величиной индекса Соренсена (0,12 и 
0,18), тогда как для остальных пар станций он 
варьирует в пределах 0,28-0,33 (табл. 5).
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Рис.  7. Средние значения индекса Шеннона (слева), индекса сапробности (справа) и их стандартные 
ошибки (SE), рассчитанные по численности видов фитопланктона, перифитона, зоопланктона и 
зообентоса в Абаканской протоке р. Енисей, 2018-2019 гг. Средние, отмеченные одинаковыми буквами, 
достоверно не отличаются по posthoc критерию Тьюки в дисперсионном анализе. При недостоверном 
ANOVA буквенные обозначения отсутствуют

Fig. 7. Mean values of Shannon index (left) and saprobity index (right) (± standard error) based on abundance of 
phytoplankton, periphyton, zooplankton, and zooplankton species in the ‘Abakanskaya’ anabranch of the Yenisei 
River, 2018-2019. The same letters denote means that are not significantly different based on Tukey’s posthoc test 
(ANOVA). No letters indicates that ANOVA is not significant
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Рис.  8. Средние по месяцам значения биомассы Spirogyra sp. в перифитоне, средние значения сухой 
биомассы скоплений Spirogyra sp. (метафитон) и высших водных растений (ВВР) и их стандартные 
ошибки (SE) в Абаканской протоке р. Енисей, 2018-2019 гг. Белые столбики – пробы, отобранные возле 
берега, серые столбики – на глубине в центральной части протоки

Fig. 8. Mean monthly values of Spirogyra sp. biomass in periphyton, mean values of dry biomass of Spirogyra 
sp. (metaphyton) and higher water plants (± standard error) accumulated in water in the ‘Abakanskaya’ anabranch 
of the Yenisei River, 2018-2019. White columns indicate samples taken near the bank; gray columns indicate 
samples taken in the deep central part of the anabranch
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Индекс Шеннона и качество воды

Видовое разнообразие фитопланктона и 
фитоперифитона, оцененное с помощью ин-
декса Шеннона (Н), варьировало незначитель-
но, достоверных различий между средними 
значениями индекса на разных станциях не об-
наружено за исключением достоверных разли-
чий величин H зоопланктона и зообентоса на 
ст. 1 и 4 по post hoc критерию Тьюки (рис. 7).

Среднее значение индекса сапробности S 
колебалось от 0,77 до 2,54 балла (рис. 7), что 
соответствовало 2-му классу качества воды, 
степени загрязненности «Слабо загрязнен-
ная» (РД 52.24.309-2011). Рассчитанные по 
перифитону значения S на ст. 3 были досто-
верно выше по post hoc критерию Тьюки, чем 
таковые на ст. 2 и 4 (рис. 7). Значения S для 
зоопланктона на ст. 3 были достоверно выше, 
чем на всех остальных станциях (рис. 7). Зна-
чения S для зообентоса на ст. 3 были досто-
верно выше, чем таковые на ст. 1 и 2 (рис. 7).

Spirogyra sp. и высшая  
водная растительность

Spirogyra sp. была встречена в прибреж-
ном перифитоне речной ст.  1 только в авгу-
сте – сентябре, тогда как в протоке она появ-
лялась существенно раньше – на станциях 2 
и 3 в июне – июле, а на станции 4 уже в мае 
(рис.  8). Наблюдается тенденция к увеличе-
нию биомассы Spirogyra sp. на ст.  2 и 4 по 
сравнению со ст. 1 и 3. В планктоне Spirogyra 
sp. была обнаружена в оба года исследований 
только в августе на ст. 4, ее биомасса состав-
ляла 0,5-2,9 мг/л (на рис. 8 не показана).

В реке на ст. 1 за все время наблюдений 
возле берега не было встречено плавающих в 
толще воды нитей Spirogyra sp. Ниже дамбы 
(ст. 2) в прибрежье маты Spirogyra sp. также 
не встречалась, однако при отборе проб в цен-
тре протоки биомасса метафитонной стадии 
Spirogyra sp. оказалась сравнительно высо-

кой (рис. 8). На нижележащих станциях 3 и 4 
Spirogyra sp. встречалась в толще воды в те-
чение всего вегетационного сезона с мая по 
сентябрь (рис. 8).

Среди высшей водной растительности 
Абаканской протоки наиболее распростра-
нены следующие виды: элодея канадская 
(Elodea canadensis Michx.), уруть (предпо-
ложительно уруть сибирская  – Myriophyllum 
sibiricum Kom.), рдест стеблеобъемлющий 
(Potamogeton perfoliatus L.), рдест гребенча-
тый (Potamogeton pectinatus L. syn. Stuckenia 
pectinata (L.) Börner), роголистник погружен-
ный (Ceratophyllum demersum L.) и шелковник 
(Batrachium).

В районе ст.  1 высшая растительность 
развита слабо и в основном представлена 
видом элодея канадская, заросли которого 
эпизодически появляются в толще воды воз-
ле дамбы. Сложно сказать, растет ли элодея 
непосредственно в этом районе или же пери-
одически приносится течением из основного 
русла реки. На всем исследованном участке 
протоки ниже дамбы высшая растительность 
хорошо развита и биомасса макрофитов в от-
дельные даты значительно превышает зна-
чения, отмеченные в реке (рис. 8). На ст. 2 в 
составе макрофитов преобладают представи-
тели родов уруть и шелковник. Эти растения 
характеризуются развитой корневой систе-
мой и достаточно прочно прикреплены ко дну, 
поэтому, несмотря на достаточно высокую 
биомассу макрофитов, поверхность воды на 
данном участке остается свободной. На ниже-
лежащем участке (ст. 3 и 4) на доминирующее 
положение выходят виды роголистник погру-
женный и элодея канадская, а на ст. 4 также 
представители рода рдест.  Поскольку корне-
вая система у роголистника и элодеи слабая, 
состоит в основном из придаточных корней, 
они легко отрываются от дна и всплывают в 
толщу воды. Поэтому поверхность воды ниж-
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Рис. 9. Средние значения содержания общего азота (г/м2) в биомассе фитоперифитона (2018 г.), зообентоса, 
Spirogyra sp. (метафитон) и высших водных растений (ВВР) (2018-2019 гг.) и их стандартные ошибки (SE) 
в Абаканской протоке р. Енисей. Средние, отмеченные одинаковыми буквами, достоверно не отличаются 
по критерию Краскела-Уоллиса. При недостоверном критерии буквенные обозначения отсутствуют

Fig. 9. Mean values of total nitrogen content (g/m2) in biomasses of phytoperiphyton (2018), zoobenthos, Spirogyra 
sp. (metaphyton), and higher water plants (2018-2019) (± standard error) in the ‘Abakanskaya’ anabranch of the 
Yenisei River. The same letters denote means that are not significantly different based on Kruskal–Wallis test. 
No letters means that test is not significant

ней части (ст.  3-4) обследованного участка 
протоки в летние месяцы почти полностью 
покрыта биомассой макрофитов.

Азот в биомассе фитоперифитона,  
бентоса и макрофитов

Содержание общего азота в биомассе 
перифитона на ст. 1 было измерено только в 
одну дату (31.05.2018), поэтому оценить ста-
тистическую значимость различий по дан-
ному показателю между рекой и протокой 
невозможно (рис.  9). Достоверных отличий 
по величине общего азота, содержащегося 
в биомассе перифитона, в 2018 г. на ст. 2 – 4 
не обнаружено. Среднее значение величи-

ны общего азота в биомассе зообентоса на 
ст.  1 было достоверно выше, чем на ст.  2 и 
ст. 3 в протоке, тогда как между остальными 
станциями достоверных различий не было 
(рис. 9). Величина общего азота, содержаще-
гося в биомассе Spirogyra sp., на ст.  3 была 
достоверно выше, чем на ст. 2. Достоверных 
отличий между средними значениями вели-
чины общего азота, содержащегося в биомас-
се высших растений, на разных станциях не 
обнаружено (рис. 9).

Обсуждение

Отсутствие достоверных различий меж-
ду трансектами по скорости течений в толще 
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воды (независимо от направлений) и величи-
не потока воды через трансекту (табл. 1) сви-
детельствует о том, что в Абаканской прото-
ке нет закономерного движения воды сверху 
вниз по направлению основного потока реки, 
т.е. стокового течения. Потоки воды, прохо-
дящие через трансекты в прямом и обратном 
направлениях, компенсируют друг друга. Ве-
роятно, течения определяются сложной кар-
тиной циркуляций, связанной с ветровыми 
сгонными и нагонными явлениями и повы-
шением/понижением уровня воды в основном 
русле.

На станции 1 Абаканской протоки боль-
шинство физических и химических показа-
телей воды (температура, pH, содержание 
O2, Pобщ, PO4-P, NH4-N, NO3-N) находились в 
пределах, характерных для данного участка 
р. Енисей (Анищенко и др., 2010; Ponomareva, 
Ivanova, 2016). Только содержание нитритов 
в воде на порядок превышало отмеченные 
нами ранее концентрации на участках, распо-
ложенных выше г. Красноярска (Анищенко и 
др., 2010; Ponomareva, Ivanova, 2016). Вероят-
но, на ст.  1 Абаканской протоки происходит 
постоянный водообмен с основным руслом 
реки. 

В фитопланктоне и зоопланктоне ст. 1 
в основном доминировали бентосные и 
планктобентосные виды (табл. 2, 4), доля 
истинного зоопланктона в общей биомас-
се была очень низкой (рис. 5). В целом, это 
согласуется с общими представлениями о 
том, что в Верхнем Енисее планктон как 
биоценотически связанное целое отсутству-
ет и представлен небольшим количеством 
взмученных со дна и вынесенных из за-
тишных участков организмов (Грезе, 1964; 
Дубовская и др., 2004; Дубовская, 2009). До-
минирование в фитоперифитоне диатомо-
вых и зеленых водорослей, а в составе бен-
тофауны амфипод и олигохет характерно 

для бентосного сообщества Верхнего Ени-
сея в летние месяцы (Sushchik et al., 2007; 
Anishchenko et al., 2010; Андрианова, 2013). 
Величина ВПП фитоперифитона также на-
ходится в пределах значений, полученных в 
летние месяцы 2003 – 2006 гг. на участке р. 
Енисей, расположенном выше г. Краснояр-
ска (Kolmakov et al., 2008). Единственным 
отличием от полученных ранее данных 
было появление в перифитоне в августе  – 
сентябре относительно высокой биомассы 
(до 15 г/м2) Spirogyra sp. (рис. 8). В преды-
дущие годы основу биомассы зеленых во-
дорослей составляли виды родов Ulothrix, 
Palmella, и Stigeoclonium (Sushchik et al., 
2007; Anishchenko et al., 2010), а Spirogyra 
sp. за весь период трехлетних круглогодич-
ных исследований в прибрежном перифито-
не встречалась только один раз, причем ее 
биомасса и численность составляли менее 
одного процента от общей биомассы фито-
перифитона. Считается, что для роста спи-
рогиры оптимальны условия низкой тур-
булентности, в то время как в прибрежных 
зонах с существенной волновой активно-
стью она проигрывает конкуренцию диато-
мовым и другим видам зеленых водорослей 
(Gladyshev, Gubelit, 2019). Мы предполага-
ем, что в Абаканской протоке рост спиро-
гиры начинается в глубоководной части и 
только в период ее массового роста и лет-
него падения уровня воды она появляется в 
прибрежном перифитоне на глубинах менее 
0,5 м.

Ниже дамбы (ст. 2, трансекты III, IV, V) 
статистически достоверно повышалась мине-
рализация воды (по удельной электропровод-
ности, УЭП) (табл. 1, рис. 3) с максимальным 
значением 280,1 ± 16,7 мкСм/см (V трансекта). 
Очевидно, что дорожная дамба, с внешней 
стороны которой УЭП воды составляла око-
ло 160-170 мкСм/см, является существенным 
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препятствием к обновлению воды во вну-
тренней части Абаканской протоки, и про-
пускная способность дренажных труб дамбы 
в настоящее время очень ограничена. В ином 
случае значения электропроводности с внеш-
ней и внутренней сторон дамбы должны вы-
равниваться. Температура воды возле берега 
на ст. 2 достоверно не отличалась от речной 
ст. 1 (рис. 2), однако в глубокой части наблю-
далась температурная стратификация столба 
воды. Низкая температура (8,1 – 13,4 °C) и по-
вышенная электропроводность придонного 
слоя воды на данном участке позволяют пред-
положить, что возрастание минерализации 
связано с поступлением холодных грунтовых 
вод. Кроме того, нельзя исключать влияния 
на уровень минерализации поступления лив-
невых сточных вод, которые сбрасываются 
в Абаканскую протоку в районе ст. 2. Одно-
кратный анализ пробы сливаемой воды ле-
том 2019 г. показал, что ее УЭП составляет 
300 мкСм/см.

Несмотря на отсутствие достоверных 
различий в скоростях течений между ст.  1 
и ст. 2 (табл. 1), появление дамбы, очевидно, 
оказывает существенное влияние на видовой 
состав и количественные показатели биоты. 
В планктонном сообществе на ст.  2 появля-
ются признаки, характерные для зарегулиро-
ванных участков рек и перехода лотической 
экосистемы в лентическую (Bunn, Arthington, 
2002; Poff, Zimmerman, 2010; Wang et al., 2018). 
То есть в фитопланктоне значительно воз-
растает доля подвижных жгутиковых форм 
(рис.  4), причем два вида (Dinobryon sociale 
var. stipitatum, Cryptomonas erosa) на этой 
станции выходят на доминирующее положе-
ние (табл. 2). Кроме того, увеличивается био-
масса зоопланктона и значительно возрастает 
доля представителей истинного планктона, 
в числе доминантов появляются планктон-
ные виды, а число обнаруженных таксонов 

по сравнению с рекой возрастает в два раза 
(рис. 5, табл. 4). Тем не менее биомасса фито- и 
зоопланктона остается относительно низкой. 
Несмотря на низкие скорости течения (движе-
ния водных масс) (0,36-0,55 м/с, табл. 1), в пе-
риод измерений они были выше критической 
для развития лимнического зоопланктона  – 
0,25 м/с (Дубовская, 2009), т.е. высокая под-
вижность водных масс и их турбулентность 
препятствуют его развитию в толще воды. 
Основным продуцентом в прибрежье на ст. 2 
продолжает оставаться фитоперифитон, ВПП 
которого на порядок возрастает по сравнению 
с рекой (рис.  4) за счет интенсивного роста 
Spirogyra sp. (рис.  8). Следует отметить, что 
Spirogyra sp. появляется в прибрежной зоне 
ст. 2 уже в июне, на два месяца раньше, чем 
на речной ст. 1. Кроме того, на этой станции 
появляются заросли макрофитов (рис. 8). Зоо-
бентос ниже дамбы не отличается от речного 
по биомассе и соотношению групп, однако 
общее число таксонов существенно возраста-
ет (рис. 6, табл. 5).

В районе ст.  3 и 3а минерализация по 
сравнению со ст. 2 снижается и возвращается 
к значениям, характерным для реки (рис. 3), а 
температура воды в результате поступления 
подогретых вод ТЭЦ достоверно повышает-
ся (рис. 2). Литературные данные о влиянии 
теплового загрязнения на водные экосистемы 
противоречивы  – описаны случаи как уве-
личения, так и снижения таксономического 
разнообразия и количественных показателей 
бентосных и планктонных сообществ под 
влиянием повышения температуры среды в 
результате сброса подогретых вод (например, 
Zargar, Ghosh, 2006; Czerniawski et al., 2013; 
Ruzickova et al., 2017; Nashaat et al., 2019). В 
Абаканской протоке на ст.  3 не обнаружено 
достоверных отличий биомассы планктона и 
бентоса, а также первичной продукции от ст. 2 
(рис.  4-6). Однако следует отметить тенден-
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цию к снижению на этой станции биомассы 
зоопланктона, перифитона и ВПП. Вероятно, 
планктонные и бентосные организмы на этом 
участке угнетены какими-либо физическими 
(например, высокой температурой из-за сбро-
са теплых вод) или химическими (сброс за-
грязненных вод) факторами. Действительно, 
на ст.  3 наблюдается достоверное возраста-
ние индексов сапробности, рассчитанных по 
численности перифитона, зоопланктона и зо-
обентоса, что свидетельствует об увеличении 
органической нагрузки (рис.  7). На рост ма-
крофитов данный фактор существенного воз-
действия, судя по всему, не оказывал (рис. 8). 
Хотя в обрастаниях камней прибрежной зоны 
на этом участке Spirogyra sp. была встречена 
только в июне и июле 2018 г., и ее биомасса 
была гораздо ниже, чем на ст. 2, однако на по-
верхности воды скопления этих зеленых во-
дорослей присутствовали постоянно (рис. 8).

Видовой состав фито- и зоопланктона на 
ст. 3 существенно не изменился. Характерной 
особенностью перифитона ст.  3 было уве-
личение доли цианопрокариот и появление 
среди доминирующих видов O. limosa – оби-
тателя стоячих или медленно текущих вод, 
богатых биогенами. В то же время видовая 
структура зообентоса значительно изменяет-
ся: в биомассу основной вклад начинают вно-
сить пиявки и моллюски, а в доминирующем 
комплексе встречаются личинки хирономид 
(рис. 6, табл. 5). Эти изменения, вероятно, вы-
званы, с одной стороны, повышением темпе-
ратуры воды, а с другой – появлением плот-
ных зарослей макрофитов.

На станции 4, расположенной ниже ры-
боводных садков, количественные показа-
тели рассматриваемых звеньев экосистемы 
достоверно не изменяются (рис.  4-6). В то 
же время возрастает видовое богатство (чис-
ло таксонов) зоопланктона, а также таксоно-
мическое разнообразие (индекс Шеннона) 

зоопланктона и зообентоса (рис.  7, табл. 4). 
Очевидно, что, как и на ст. 3, повышение тем-
пературы воды на этом участке приводит к 
удлинению вегетационного сезона по сравне-
нию с рекой и ст. 2, а относительно небольшая 
глубина и высокая подводная освещенность 
способствуют интенсивному росту спироги-
ры и высшей водной растительности. Именно 
активный фотосинтез макрофитов и спиро-
гиры в нижней части протоки, вероятно, яв-
ляется причиной возрастания концентрации 
кислорода в воде ст.  4 (рис.  2). Достоверное 
повышение величины pH воды на ст. 4 также 
косвенно подтверждает высокую интенсив-
ность фотосинтеза. Известно, что в результа-
те интенсивного фотосинтеза в донных матах 
спирогиры образуются пузырьки кислорода, 
на которых они всплывают в толщу воды 
(Berry, Lembi, 2000). Таким образом, неболь-
шая глубина протоки и высокая придонная 
освещенность способствуют не только росту 
донных макроводорослей, но и их переходу 
к метафитонной стадии вегетации. Плотные 
заросли макрофитов, вероятно, способствуют 
изменению типа грунта – ранее было показа-
но, что растения задерживают взвешенные 
частицы, что приводит к заиливанию донных 
отложений (French, Chambers, 1996). Массо-
вое развитие высшей растительности и уве-
личение разнообразия типов грунта в свою 
очередь увеличивает разнообразие экологи-
ческих ниш для бентосных и фитофильных 
животных, что приводит к максимальному 
видовому разнообразию на этом участке зоо-
планктона и зообентоса. Величины индексов 
сапробности, рассчитанных по численности 
перифитона и зоопланктона, на этой станции 
достоверно уменьшались, а индекс сапроб-
ности по зообентосу не отличался от ст.  3, 
но тоже имел тенденцию к уменьшению. Это 
свидетельствует о снижении органического 
загрязнения на ст. 4, что также может благо-
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приятно повлиять на видовое разнообразие 
беспозвоночных.

Известно, что эксплуатация аквакуль-
турного хозяйства приводит к увеличению 
биогенной нагрузки на водоем в результате 
разложения не съеденных кормов и физио-
логических выделений рыб: в воде возрастает 
содержание растворенного углерода, азота и 
фосфора, однако основными компонента-
ми обычно являются аммоний и мочевина 
(Podemski, Blanchfield, 2006; Ruiz-Zarzuela et 
al., 2009; Mavraganis et al., 2017). В Абакан-
ской протоке на ст.  4, расположенной ниже 
по течению от рыборазводного хозяйства, не 
было достоверных отличий по содержанию в 
воде форм азота по сравнению со ст. 3 (рис. 2). 
Хотя, в отсутствие стокового течения, само 
понятие «ниже по течению» в данном случае 
утрачивает свой истинный гидродинами-
ческий смысл. Отсутствие различий может 
объясняться также высокой скоростью по-
требления азота первичными продуцентами. 
Известно, что фоновая концентрация лими-
тирующего рост фактора всегда находится 
на одном и том же уровне и не зависит от 
его концентрации во входном потоке (прин-
цип аутостабилизации) (Дегерменджи и др., 
1979). В то же время очевидна тенденция к 
увеличению в протоке (ст. 2-4) по сравнению 
с рекой (ст. 1) количества азота, связанного в 
биомассе перифитона, метафитонных матов и 
высшей водной растительности (рис.  9), что 
предполагает увеличение азотной нагрузки 
на участке протоки, расположенном ниже 
дамбы, на котором нет стокового течения, и, 
вероятно, происходит лишь ветровое переме-
шивание (ст. 2-4).

Заключение

Таким образом, основным фактором, 
вызывающим перестройку сообщества Аба-
канской протоки, является уменьшение ее 
проточности вследствие малой пропускной 
способности дренажных труб, расположен-
ных в дамбе. Именно на ст.  2 происходят 
основные изменения структурных и коли-
чественных показателей всех компонентов 
экосистемы. На нижележащих станциях по-
вышение температуры и биогенной нагруз-
ки только способствует более интенсивному 
развитию высшей растительности и макро-
водорослей, что, в свою очередь, приводит к 
постепенному изменению видового состава и 
увеличению таксономического разнообразия 
беспозвоночных животных. За исключени-
ем проточности, другие исследованные фак-
торы  – тепловое, биогенное и органическое 
загрязнение  – в связи с гидрологическими 
особенностями изученного участка, а именно 
отсутствием на нем стокового течения, оче-
видно, действовали на экосистему в комплек-
се, и их специфические эффекты в явном виде 
не проявлялись.

Однако увеличение проточности как 
наиболее очевидная мера борьбы с массовым 
ростом Spirogyra sp. неизбежно приведет к 
снижению температуры воды и потере про-
токой ее рекреационных свойств. Поэтому 
дальнейшим направлением данных исследо-
ваний должно стать создание математической 
модели экосистемы Абаканской протоки для 
поиска оптимального баланса между проточ-
ностью и качеством воды, с одной стороны, 
и сохранением рекреационных качеств про-
токи – с другой.
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Abstract. The study was conducted in the Botanical Garden of Petrozavodsk State University (South 
Karelia, the middle taiga subzone) from April to October during 1988–2016. The following representatives 
of the genus Picea were investigated: four introduced species (Picea glauca (Moench) Voss [syn. 
P. canadensis Britt.], P. pungens Engelm. f. viridis Regel., P. obovata Ledeb., and P. mariana Britt.) 
and one native species (P. abies (L.) Karst.). The growth of P. abies shoots starts 1–4 weeks earlier and 
ends 1–3 weeks later compared to the introduced species. The earliest culmination of shoot growth 
is observed in P. glauca and P. obovata and the latest in P. abies. The longest shoots are formed by 
P. abies. The growth dynamics of shoots differs considerably between the introduced species and the 
native species. The dates of the beginning and the culmination of the shoot growth in the studied species 
are to a certain extent affected by the temperature of the air. P. abies needles begin to grow 1–2 weeks 
earlier than the needles of the introduced species. The earliest culmination of needle growth is observed 
in P. obovata and P. glauca and the latest in P. pungens. P. abies and P. pungens show the largest needle 
length increment, while in the other species, it is 2–4 times smaller. The longest needles are formed 
in P. pungens and P. abies. There is a noticeable difference in needle growth dynamics between the 
introduced species and the native species. The dates on which needles begin to grow are largely determined 
by the temperature of the air. The temperature of the air and solar radiation produce a substantial effect 
on the time of occurrence of most phenophases in the studied Picea species. P. pungens and P. glauca 
were found to be the most promising spruce species for residential landscaping and creation of artificial 
plant communities in Karelia.
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Рост и развитие интродуцированных видов Picea L (Karst.) 
в таежной зоне (Карелия)

И. Т. Кищенко
Петрозаводский государственный университет 

Российская Федерация, Петрозаводск

Аннотация. Исследования проводили в 1988–2016 гг. с апреля по октябрь в Ботаническом саду 
Петрозаводского государственного университета (Южная Карелия, подзона средней тайги). 
Объектами исследований служили представители рода Picea: четыре интродуцированных вида 
(Picea glauca (Moench) Voss [syn. P. canadensis Britt.], P. pungens Engelm. f. viridis Regel., P. obovata 
Ledeb., P. mariana Britt.) и один аборигенный (P. abies (L.) Karst.). Рост побегов у P. abies начинается 
на 1–4 недели раньше, а заканчивается на 1–3 недели позже, чем у интродуцентов. Ранее всего 
кульминация прироста побегов происходит у P. glauca и P. obovata, а позже всего – ​у P. abies. 
Наиболее длинные побеги формируются у P. abies. Динамика прироста побегов у интродуцентов 
значительно отличается от таковой у аборигенного вида. Начало роста побегов и кульминация их 
прироста у изучаемых видов в определенной мере зависит от температурного режима воздуха. 
Рост хвои у P. abies начинается на 1–2 недели раньше, чем у интродуцированных видов. Ранее 
всего кульминация ее прироста происходит у P. obovata и P. glauca, а позже всего – ​у P. pungens. 
Наибольшая величина прироста хвои характерна для P. abies и P. pungens, у других видов она в 2–4 
раза меньше. Наиболее длинная хвоя формируется у P. pungens и P. abies. Динамика прироста 
хвои у интродуцентов существенно отличается от таковой у аборигенного вида. Начало роста 
хвои в значительной степени зависит от температурного режима воздуха. Существенное влияние 
на сроки прохождения большинства фенофаз изученных видов рода Picea оказывает температура 
воздуха и солнечная радиация. Наиболее перспективными для озеленения населенных пунктов 
и создания культурценозов в Карелии оказались P. pungens и P. glauca.

Ключевые слова: интродукция, Picea, рост, развитие, Карелия.
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Введение

Большинство аборигенных видов дре-
весных растений таежной зоны России обла-
дают низкой устойчивостью к  поллютантам. 
Между тем, многие виды семейства Pinaceae 
других географических районов устойчивы 
к загрязнению урбаносреды и к тому же долго-
вечны и декоративны в течение круглого года 
(Встовская, 1983; Плотникова, 1983; Лапин, 
1987; Бабич, 2008; Стецук и др., 2011; Rousselet 
et al., 2015). Некоторые из них даже показыва-
ют повышенную продуктивность по  сравне-
нию с  местными видами и  способны к  нату-
рализации (Калуцкий, Болотов, 1983; Мамаев, 
Махиев, 1996; Ботенков, Попова, 1997). Кроме 
того, интродукция растений способна значи-
тельно повысить биологическое разнообразие 
окружающей среды (Мамаев, Махиев, 1996; 
Bradshаw, 1995; Исаев и  др., 1997; Буданцев, 
1999; Морякина, 1998; Сикура, 1998). Все это 
свидетельствует о  необходимости интродук-
ции хвойных растений и  оценки их перспек-
тивности. Перспективность интродукции 
устанавливается путем исследования адапта-
ций, происходящих у  испытуемых растений 
в  новых условиях (Базилевская, 1964; Воро-
шилов, 1960). Как показали исследования ряда 
авторов (Встовская, 1983; Плотникова, 1983; 
Трулевич, 1991; Шкутко, 1991; Кищенко, 2000), 
именно особенности роста и  развития расте-
ний наиболее достоверно характеризуют со-
стояние интродуцентов.

К настоящему времени особенности ро-
ста и развития хвойных интродуцентов изуче-
ны далеко не полно и нуждаются в уточнении 
и дальнейшем изучении. Характер и степень 
влияния экологических факторов на их рост 
и  развитие остаются во  многом неясными. 
В Карелии подобные исследования интроду-
центов рода Picea ранее не проводились.

Целью настоящих исследований явля-
лось выяснение особенностей роста и  раз-

вития некоторых интродуцированных видов 
Picea L. (Karst.) под влиянием главнейших 
климатических факторов и  оценка их пер-
спективности.

Материалы и методы

Объектами исследований служили 5 ви-
дов рода Picea. Характеристика объектов ис-
следований приведена в табл. 1.

Изучали интродуцированные виды хвой
ных растений в Ботаническом саду Петроза-
водского государственного университета. На-
блюдения за  развитием растений проводили 
в 1988–2016 гг., а за ростом – ​в 1988–1990 гг. 
Каждый изучаемый вид представлен груп-
повой посадкой из  10–25 деревьев. Условия 
водного, минерального и светового режимов 
у  всех изучаемых видов одинаковые. Раз-
мещение и густота посадок в каждой группе 
идентичны.

Picea abies занимает обширный ареал 
в  Западной Европе. В  России этот вид рас-
пространен в  северо-западных, западных 
и  центральных районах европейской части. 
Picea obovata растет в европейской части Рос-
сии в  северных, северо-восточных районах, 
а также на Урале, в Сибири (кроме Крайнего 
Севера), на  Дальнем Востоке (юг  Охотского 
побережья, бассейн верхнего и нижнего тече-
ния р. Амура). Ареал Picea pungens  – ​Запад 
Северной Америки (Скалистые Горы), где 
она произрастает на  высоте 2–3  тыс. м над 
уровнем моря. Picea glauca растет в Северной 
Америке (Канада и  северные штаты США). 
Родина Picea mariana – ​территория Северной 
Америки от  Лабрадора и  Аляски на  севере 
до Виргинии и Висконсина на юге.

Наблюдения за  ростом побегов и  хвои 
проводили по  методике А. А. Молчанова 
и В. В. Смирнова (1967). С помощью линейки 
измеряли длину осевых побегов (второго по-
рядка ветвления) с юго-западной части кро-
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ны на высоте около 2 м с момента набухания 
почек до  заложения зимующих почек через 
каждые 2–3 сут. По каждому виду выбирали 
по 10 учетных деревьев, у каждого из кото-
рых промаркировали по  25 побегов. Таким 
образом, объем выборки по  каждому сроку 
наблюдения составлял 250 побегов. Рост 
промаркированной хвои с  помощью линей-
ки изучали в верхней части тех же побегов, 
с тем же временным интервалом. Объем вы-
борки тот  же, что и  для побегов. Величину 
суточного прироста побегов и хвои опреде-
ляли как разницу в  их длине (среднеариф-
метической) между последующим и  пред-
шествующим наблюдениями, деленную 
на число суток этого периода.

Фенологические наблюдения прово-
дили, используя методические указания 
Н. Е. Булыгина (1979), через каждые 2–3 сут. 
Фиксировали время прохождения таких фе-
нофаз, как набухание и разверзание вегета-
тивных почек, начало и  окончание линей-
ного роста побегов, опробковение ростовых 
побегов, обособление хвои на побегах, завер-
шение роста и  вызревание, расцвечивание 
и опадение хвои, обособление на побегах по-
чек. Фенофаза считалась наступившей, если 
она отмечалась не менее чем у 30 % побегов 
всех особей исследуемого вида. Отсутствие 

данных по  развитию репродуктивной сфе-
ры у  большинства изучаемых видов объяс-
няется сравнительно небольшим возрастом 
особей, а также большими временными ин-
тервалами между семенными годами, не по-
зволяющими использовать статистическую 
обработку данных.

Оценку перспективности интродукции 
древесных растений по  данным визуальных 
наблюдений проводили по методике П. И. Ла-
пина и  С. В. Сидневой (1973). При этом учи-
тывали такие показатели, как степень еже-
годного вызревания побегов, зимостойкость, 
сохранение габитуса, побегообразовательная 
способность, регулярность прироста осевых 
побегов, способность к генеративному разви-
тию, возможность размножения в  культуре, 
общая оценка перспективности.

Климатические данные (суммарная 
солнечная радиация; атмосферные осад-
ки; среднесуточная, минимальная и  макси-
мальная относительная влажность воздуха; 
среднесуточная, минимальная и  максималь-
ная температура воздуха) регистрировались 
на  Сулажгорской метеостанции (Карельская 
гидрометеорологическая обсерватория), рас-
положенной в 3 км к юго-западу от Ботаниче-
ского сада. Сумму положительных темпера-
тур рассчитывали как сумму среднесуточных 

Таблица 1. Характеристика объектов исследований

Table 1. Characteristics of research objects

Виды Место происхождения 
саженцев (ботсад–город)

Возраст,
лет

Средняя 
высота, м

Наличие 
семеношения

Picea glauca (Moench) Voss
[syn. P. canadensis Britt.]

С.‑ Петербург 42 16,7 есть

P. pungens Engelm. f. viridis Regel. Бухарест 45 13,7 есть
P. obovata Ledeb. Минск 32 9,2 нет
P. mariana Britt. Бухарест 28 7,1 нет
P. abies (L.) Karst. Петрозаводск 31 8,4 нет
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температур с момента перехода температуры 
через 0 °C до начала или прекращения какой-
либо фенофазы.

Статистическая обработка материалов 
наблюдений за  интродуцентами показала, 
что при определении среднеарифметической 
величины прироста побегов ошибка среднего 
значения составляет 4–6 %, а  коэффициент 
вариации  – ​14–20 %; хвои  – ​соответствен-
но 3–5 и 10–15 %; фенодат – ​5–6 и 18–24 %. 
По результатам наблюдений за ростом и раз-
витием растений, а также метеорологических 
условий сформировали банк данных, обрабо-
танный с помощью рекомендуемых для этих 
целей корреляционного и  регрессионного 
методов анализа (Зайцев, 1981). Длина корре-
ляционного ряда при изучении роста побегов 
и  хвои (число наблюдений за  вегетацию)  – ​

от 25 до 35, а при изучении развития (число 
лет) – ​28.

Результаты и обсуждение
Линейный рост побегов

Проведенные исследования позволили 
установить, что сроки начала роста побегов 
изучаемых видов рода Picea могут варьиро-
вать по годам в пределах 2–3 недель. Подоб-
ную изменчивость наблюдал и  Н. В. Шкут-
ко (1991). Наиболее стабильны сроки начала 
данной фенофазы у  P. abies. При сравнении 
отдельных видов Picea выяснилось, что рань-
ше всего начинается рост побегов у  абори-
генного вида – ​30 IV‑11 V. Через 6–14 сут их 
рост отмечается у P. glauca. Остальные виды 
вступают в эту фазу в конце мая или в начале 
июня (табл. 2).

Таблица 2. Температурный режим воздуха в период роста побегов у различных видов рода Picea

Table 2. Air temperature in the period of growth of shoots of different Picea species

Виды
Годы 

наблю-
дений

Начало роста Кульминация прироста Окончание роста
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P. pungens

1988 29 V 17,2 335 24–26 VI 22,2 738 25 VII 14,5 1296
1989 16 V 13,2 232 13–15 VI 11,0 695 25 VII 15,0 1398
1990 4 VI 17,2 172 4–6 VI 12,5 298 2 VII 10,6 522

P. glauca
1988 18 V 14,5 192 10–12 VI 12,2 502 25 VII 14,5 1296
1989 6 V 9,6 182 23–29 V 13,8 444 25 VII 15,0 1398
1990 18 V 14,4 184 29–31 V 8,9 259 18 VI 14,4 384

P. mariana
1988 17 V 10,8 178 10–12 VI 12,2 502 22 VII 20,4 1249
1990 29 V 4,8 252 7–10 VI 7,4 352 2 VII 10,6 522

P. obovata
1988 29 V 17,0 335 10–12 VI 12,2 502 25 VII 14,5 1296
1989 12 V 9,4 242 23–29 V 13,8 444 7 VII 14,9 1103
1990 1 VI 7,6 268 4–6 VI 12,5 298 2 VII 10,6 522

P. abies
1988 11 V 9,2 126 24–26 VI 22,2 738 25 VII 14,5 1296
1989 30 IV 8,5 131 16–19 VI 15,6 758 29 VII 20,9 1475
1990 4 V 5,0 121 15–17 VI 8,6 379 6 VII 16,1 572
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Оказалось, что сроки прекращения ро-
ста побегов значительно варьируют по  годам 
и различаются на 2–3 недели. По среднемного-
летним данным, к  рано прекращающим рост 
побегов (2–25 VII) следует отнести все интро-
дуцированные виды. У аборигенного вида эта 
фенофаза заканчивается на 1–3 недели позже.

Установлено, что время кульминации 
прироста побегов также довольно заметно из-
меняется по годам. Быстрее всего эта фаза на-
ступает у P. obovata и P. glauca (23 V‑12 VI), 
а позже всего – ​у P. abies (15–26 VI).

Величина максимального прироста 
у  разных видов рода Picea также варьирует 
в широких пределах (табл. 3). Его наибольшая 
величина (в  среднем 4,7–4,9  мм/сут) обнару-
жена у P. abies и P. pungens. У других изучае-
мых видов этот показатель меньше примерно 
в 1,5 раза. Следует подчеркнуть, что погодич-
ная изменчивость величины максимального 
прироста побегов у этих видов может дости-
гать 200–400 %.

Вполне понятно, что погодичные из-
менения в  сроках начала и  окончания роста 
побегов вызывают изменения и в продолжи-
тельности их формирования (Кищенко, 2000). 
В зависимости от периода наблюдений и вида 
растения последняя варьирует от 31 до 92 сут 
(табл. 3). Наиболее длительный рост характе-
рен для P. abies (65–92 сут.), а самый корот-
кий – ​для P. obovata (32–57 сут).

Обнаруженная значительная изменчи-
вость в продолжительности и интенсивности 
роста побегов обусловливает и  соответству-
ющие различия в величине их годичного при-
роста. Длина побегов у P. obovata и P. pungens 
при этом может различаться в 3 раза, а у дру-
гих видов – ​не более чем на 30–40 %. Из дан-
ных табл.  3 следует, что наиболее длинные 
побеги (в  среднем за  3  года 141  мм) форми-
руются у  P. abies. У  других видов их длина 
составляет в среднем всего 69–84 мм. Анализ 
результатов исследований свидетельствует 
о том, что величина годичного прироста по-

Таблица 3. Основные характеристики прироста побегов у различных видов рода Picea

Table 3. The main characteristics of the growth of shoots in different Picea species

Виды Годы 
наблюдений

Максимальный 
суточный прирост, мм

Годичный прирост, 
мм

Продолжительность 
роста, сут.

P. pungens
1988 9,9±0,2 142±6 57±2
1989 2,0±0,1 66±3 70±3
1990 2,1±0,1 39±2 34±1

P. glauca
1988 4,2±0,1 111±4 58±3
1989 2,5±0,1 75±3 80±4
1990 1,8±0,1 47±2 31±1

P. mariana
1988 4,1±0,1 85±4 66±3
1990 1,7±0,1 53±2 34±1

P. obovata
1988 7,0±0,3 134±6 57±3
1989 2,7±0,1 73±3 56±3
1990 1,8±0,1 45±2 32±1

P. abies
1988 6,8±0,2 181±7 75±4
1989 2,6±0,1 121±5 92±4
1990 5,4±0,2 122±4 65±3
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бегов определяется в  основном интенсивно-
стью, а  не  продолжительностью роста (Ки-
щенко, 2000). Так, длина побегов у P. pungens 
больше, чем у  P. mariana, в  среднем почти 
в  1,5 раза. При этом скорость роста побегов 
у первого вида в 1,5 раза больше, чем у вто-
рого, а продолжительность их формирования 
примерно одинакова.

Выяснилось, что рост побегов при са-
мой низкой среднесуточной температуре 
воздуха (4,8–10,8  °C) начинается у  P. abies 
и  P. mariana (табл.  2). Начало данной фе-
нофазы у P. pungens наблюдается при наи-
более высокой температуре (13,2–17,2  °C). 
У  остальных видов этот процесс отмеча-
ется при 7,6–17,0  °C. Следовательно, нача-
ло роста побегов у  изучаемых видов Picea 
не  обусловливается строго определенной 
температурой воздуха, о  чем свидетель-
ствуют ее различия в этот период в 5–7 °C. 
Зависимость наступления данной фенофазы 
от температуры воздуха у различных видов 
хвойных растений обнаружена другими ис-
следователями (Гортинский, Тарасов, 1977; 
Шкутко, 1991).

Выяснилось, что требовательность рас-
тений к температуре воздуха в период куль-
минации прироста побегов в  значительной 
степени определяется их систематическим 
положением. Так, максимальный прирост 
побегов при температуре менее 9  °C может 
иметь место у P. abies, P. mariana и P. glauca. 
У других видов в эту фазу данный параметр 
среды выше на  2–13  °C. Н. В. Шкутко (1991) 
также отмечает зависимость сроков кульми-
нации прироста ели от  температурного ре-
жима окружающей среды. Между тем сумма 
положительных температур в  этот период 
варьирует в широких пределах (300–700 °C), 
что указывает на отсутствие явного влияния 
данного параметра на кульминацию прироста 
побегов (Кищенко, 2000).

Как выявили исследования, для начала 
роста побегов показатель теплообеспечен-
ности гораздо более стабилен, чем текущая 
температура воздуха. Оказалось, что рост 
побегов P. abies начинается при сумме поло-
жительных температур 121–131 °C, P. glauca – ​
при 182–192 °C, P. pungens – ​при 172–335 °C. 
Подобная зависимость обнаружена Л. А. Фро-
ловой (1979). Во время прекращения роста по-
бегов среднесуточная температура воздуха 
и  сумма положительных температур варьи-
руют в  широких пределах  – ​соответственно 
10,6–20,9 и  384–1475  °C. Эти данные свиде-
тельствуют о  том, что сроки прекращения 
деятельности апикальной меристемы у пред-
ставителей рода Picea не связаны с темпера-
турным режимом, а  скорее всего обусловле-
ны генотипом вида. Результаты исследований 
Л. А. Фроловой (1979) показали, что для всех 
интродуцентов рода Picea тепла вполне до-
статочно для завершения годичного цикла 
развития вегетативных почек.

По  сравнению с  интродуцентами наи-
более приспособленным к  местным эколо-
гическим условиям является аборигенный 
вид P. abies, адекватно реагирующий на  из-
менчивость факторов среды. Следовательно, 
о  степени адаптации интродуцентов можно 
предположительно судить путем сравне-
ния динамики их роста и роста аборигенно-
го вида, используя корреляционный анализ. 
Оказалось, что однозначный вывод об  ис-
комой корреляции сделать невозможно, так 
как ее направление и сила весьма заметно из-
меняются по  годам. Так, по  данным 1988  г., 
прямая и  часто тесная связь (r  =+0,6–+0,9; 
p<0,05) обнаружена между динамикой приро-
ста P. abies и аналогичным показателем всех 
изучаемых видов интродуцентов. По наблю-
дениям 1989 г., число таких связей снижается 
до 3, а в 1990 г. две из них характеризуются 
уже отрицательным направлением. Следова-
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тельно, можно предположить, что ростовые 
реакции интродуцентов, весьма сильно от-
личающиеся от таковых у аборигенного вида, 
имеют специфический характер в  зависимо-
сти от  конкретных экологических условий 
того или иного вегетационного периода.

Анализ результатов исследований сви-
детельствует об  отсутствии достоверной 
корреляции между динамикой прироста по-
бегов у  изучаемых видов рода Picea и  из-
менчивостью среднесуточной температуры 
воздуха за  период наблюдений. Гораздо ин-
формативнее оказались данные этого ана-
лиза в  отношении максимальных суточных 
температур. Так, между этими параметра-
ми среды и  приростом побегов у  P. pungens 
установлена достоверная положительная кор-
реляция (r  =+0,4–+0,6; p<0,05). Полученные 
результаты дают возможность предположить, 
что температурный оптимум для этого вида 
находится выше значений данного факто-
ра района интродукции. Также достоверная, 
но  обратная по  направлению корреляция 
(r = –0,4– –0,7; p<0,05) между интенсивностью 
роста побегов и максимальной температурой 
воздуха отмечена для P. abies и P. marianа. Ве-
роятно, температурные условия района иссле-
дования для этого процесса у данных видов 
иногда несколько превышают норму. Резуль-
таты ряда авторов (Worrall, 1973; Damian et 
al., 1978; Шкутко, 1991) также свидетельству-
ют о том, что температура воздуха способна 
существенно влиять на  динамику прироста 
побегов рода Piceа. Отсутствие достоверной 
сопряженности прироста побегов и темпера-
туры воздуха у P. glauca и P. obovata скорее 
всего доказывает то, что решающее влияние 
на  развитие вегетативной сферы этих видов 
имеют другие факторы.

При изучении корреляционных связей 
между динамикой прироста побегов и  от-
носительной влажностью воздуха выясни-

лось, что для P. abies они либо недостоверны, 
либо незначительны по силе и положительны 
по  направлению (r  =+0,2–+0,3; p<0,05). Для 
других видов ели эти связи либо не выявля-
ются, либо имеют отрицательное направле-
ние (r = –0,3– –0,5; p<0,05). Эти данные могут 
свидетельствовать о  том, что аборигенный 
вид вполне адаптирован к режиму влажности 
воздуха, а для роста побегов интродуцентов 
ее значения в районе исследования часто на-
ходятся выше оптимальных. Возможно, ме-
ханизм этого явления связан с уменьшением 
поступления в побеги органических веществ 
из-за падения скорости фотосинтеза, вызван-
ного снижением интенсивности солнечной 
радиации. В  условиях Карелии это явление 
наблюдается при увеличении облачности 
и  влажности воздуха, чему обычно способ-
ствует выпадение атмосферных осадков. 
С этим хорошо согласуются и данные корре-
ляционного анализа, показывающие, что для 
интродуцированных видов рода Picea коли-
чество атмосферных осадков явно превышает 
норму (r = –0,4– –0,6; p<0,05).

Линейный рост хвои

Проведенные исследования позволи-
ли установить, что сроки начала роста хвои 
у  изученных видов рода Picea могут ва-
рьировать по  годам в  пределах 2–4 недель 
(табл. 4). Подобную изменчивость наблюдали 
и В. В. Смирнов (1964) и Н. В. Шкутко (1991). 
По мнению авторов, в годы с теплой и друж-
ной весной разница в сроках распускания по-
чек в пределах одного вида гораздо меньше, 
чем в  годы с  холодной и  затяжной весной. 
Наши данные подтверждают этот вывод. При 
сравнении отдельных видов рода Picea вы-
яснилось, что раньше всего начинается рост 
хвои у аборигенного вида – ​13 V‑3 VI. Осталь-
ные виды вступают в  эту фазу на  3–14 сут 
позже (табл. 4).
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Установлено, что время кульминации 
прироста хвои также довольно существенно 
изменяется по  годам. Раньше всего эта фаза 
наступает у  P. obovata и  P. glauca (23 V –31 
VI), а  позже всего  – ​у  P. pungens (13 VI  – ​1 
VII). Величина максимального прироста 
у разных видов ели также варьирует в широ-
ких пределах (табл. 5). Его наибольшая вели-
чина (в  среднем 1,2–1,6  мм/сут) обнаружена 
у P. pungens и P. abies. У других изучаемых 
видов этот показатель в  2–3 раза меньше. 
Следует подчеркнуть, что погодичная измен-
чивость величины максимального прироста 
хвои у этих видов может достигать 50–300 % 
(табл. 5).

Оказалось, что сроки прекращения роста 
хвои у  разных видов, как и  его начала, раз-
личаются на  3–22 сут и  заметно варьируют 

по годам. При этом погодичная разница в сро-
ках у отдельных видов рода Picea может со-
ставлять от 3 сут до 5 недель, что согласуется 
с результатами, полученными ранее С. А. По-
таповой (1983).

Погодичные изменения в  сроках начала 
и окончания роста хвои вызывают изменения 
и  в  продолжительности ее формирования, 
которая может меняться в 1,5–5 раз (табл. 5). 
Наиболее продолжительный рост характерен 
для P. abies (25–81 сут), а самый короткий – ​
для P. mariana (18–36 сут).

Обнаруженная значительная изменчи-
вость в продолжительности и интенсивности 
роста хвои обусловливает и соответствующие 
различия в величине ее годичного прироста. 
Длина хвои у P. obovata при этом может раз-
личаться в 1,5 раза, а у других видов – ​не боль-

Таблица 4. Температурный режим воздуха в период роста хвои у различных видов рода Picea

Table 4. Air temperature during the growth of needles in different Picea species

Виды Годы 
наблюдений

Начало роста Кульминация прироста Окончание роста
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P. pungens
1988 7 VI 20,7 448 24–26 VI 22,2 738 22 VII 20,4 1249
1989 16 V 13,2 292 13–15 VI 11,0 695 2 VIII 21,2 1556
1990 15 VI 16,8 450 29 VI‑1 VII 16,0 520 9 VII 22,5 633

P. glauca
1988 6 VI 20,9 436 13–16 VI 13,9 552 18 VII 23,2 1164
1989 13 V 11,5 254 30 V‑2 VI 13,8 492 2 VIII 21,2 1554
1990 4 VI 14,6 284 29–31 VI 8,9 259 18 VII 14,4 384

P. mariana
1988 9 VI 11,5 471 17–19 VI 17,8 599 18 VII 23,2 1164
1990 7 VI 6,3 300 10–14 VI 8,3 346 25 VI 16,8 450

P. obovata
1988 6 VI 20,9 436 13–16 VI 13,9 552 22 VII 23,2 1249
1989 19 V 10,0 323 23–29 V 13,8 444 25 VII 15,0 1398
1990 4 VI 17,2 292 10–14 VI 8,3 346 2 VII 10,6 522

P. abies
1988 3 VI 8,0 381 20–23 VI 21,7 673 22 VII 20,4 1249
1989 13 V 11,5 254 3–5 VI 13,8 543 2 VIII 21,2 1556
1990 1 VI 7,6 268 4–6 VI 12,5 298 25 VI 14,2 450
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ше чем на  15–30 %. Из  данных табл.  5 сле-
дует, что наиболее длинная хвоя (в  среднем 
за 3 года 25,1 мм) формируется у P. pungens. 
У  P. abies и  P. glauca ее размеры несколько 
меньше (20–22 мм), а у P. mariana и P. obovata 
они составляют всего 14–15 мм. Длина хвои 
у P. pungens больше, чем у P. obovata, в сред-
нем почти в 2 раза. При этом скорость роста 
хвои у  первого вида в  2–3 раза выше, чем 
у второго, а продолжительность их роста при-
мерно одинакова (Кищенко, 1998).

По данным 3-летних наблюдений, начало 
роста хвои при самой низкой среднесуточной 
температуре воздуха (6,3–11,5 ºС) отмечается 
у P. abies и P. mariana (табл. 4). У остальных 
видов этот процесс начинается при 10,0–20,9 
ºС. Значительная изменчивость температу-
ры воздуха (на  5–11 ºС) во  время начала ро-
ста хвои позволяет предположить отсутствие 
строго определенной связи этой фенофазы 
с данным фактором. Различия между видами 
по  их требовательности к  данному фактору 
в этот момент просматриваются с достаточной 

очевидностью. Влияние температуры воздуха 
на сроки наступления данной фенофазы у ви-
дов рода Picea отмечено и другими исследова-
телями (Фролова, 1979; Шкутко, 1991).

Исследованиями установлено, что пока-
затель теплообеспеченности для начала роста 
хвои гораздо более стабилен, чем текущая 
температура воздуха. Выяснилось, что рост 
хвои P. abies начинается при сумме положи-
тельных температур 254–381 °C, а у интроду-
цированных видов – ​при 254–471 °C. Подобная 
зависимость обнаружена и  Л. А. Фроловой 
(1979).

Обнаружено, что в период кульминации 
прироста хвои температура воздуха и теплоо-
беспеченность могут изменяться в 1,5–2 раза. 
Такая значительная вариация температурно-
го режима указывает на  отсутствие явного 
влияния данных параметров на кульминацию 
прироста хвои у всех изучаемых видов рода 
Picea (Кищенко, 1998а).

Во время прекращения роста хвои сред-
несуточная температура воздуха и сумма по-

Таблица 5. Основные характеристики линейного прироста хвои у различных видов рода Picea

Table 5. The main characteristics of the length growth of needles in different Picea species

Виды Годы 
наблюдений

Максимальный 
суточный прирост, мм

Годичный прирост, 
мм

Продолжительность 
роста, сут.

P. pungens
1988 1,2±0,05 23±1 45±2
1989 0,8±0,03 30±2 78±3
1990 1,7±0,06 22±1 15±1

P. glauca
1988 0,4±0,02 20±1 42±2
1989 0,4±0,02 24±1 81±3
1990 0,4±0,02 18±1 14±1

P. mariana
1988 0,3±0,01 16±1 36±2
1990 1,1±0,05 15±1 18±1

P. obovata
1988 0,3±0,01 14±1 46±2
1989 0,6±0,03 16±1 67±3
1990 0,8±0,04 11±1 28±1

P. abies
1988 0,6±0,03 24±1 79±4
1989 2,2±0,10 22±1 81±4
1990 2,0±0,08 21±1 25±1
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ложительных температур варьируют в  ши-
роких пределах  – ​соответственно 10,6–23,2 
и  384–1556  °C. Эти данные показывают, что 
сроки прекращения роста хвои у представи-
телей рода Picea не связаны с температурным 
режимом, а скорее всего обусловлены геноти-
пом вида. По  данным Л. А. Фроловой (1979), 
для всех интродуцентов рода Picea тепла 
вполне достаточно для завершения годичного 
цикла развития вегетативных почек.

Самым приспособленным к  местным 
экологическим условиям из  изучаемых ви-
дов является аборигенный вид P. abies, ко-
торый наиболее адекватно реагирует на  из-
менчивость факторов среды. Проведение 
корреляционного анализа позволило обна-
ружить прямую и  довольно тесную связь 
(r  = +0,7–+0,9; p<0,05) между динамикой 
прироста хвои P. abies и  аналогичным по-
казателем P. glauca. В отношении P. mariana 
искомая зависимость почти в 2 раза слабее. 
Достоверная корреляция между динамикой 
прироста хвои аборигенного и  остальных 
изучаемых видов рода Picea не обнаружена. 
Следовательно, можно предположить, что 
ростовые реакции у этих видов интродуцен-
тов весьма сильно отличаются от  таковых 
у аборигенного вида.

Дисперсионный анализ установил силу 
влияния некоторых экологических факторов 
на динамику прироста хвои изучаемых видов 
рода Picea. Выяснилось, что степень этого 
влияния может весьма заметно изменяться 
по  годам в  зависимости от  биологических 
особенностей вида. Например, температура 
воздуха обеспечивает изменчивость приро-
ста хвои у P. pungens до 34 %, а у P. abies – ​
до  96 %. Влажность воздуха может почти 
полностью определить интенсивность роста 
хвои у этих видов. Наоборот, формирование 
хвои у P. obovata определяется данным фак-
тором всего на  3–4 %. Атмосферные осад-

ки почти не  влияют на рост хвои P. obovata 
и P. mariana, а у других видов рода Picea ино-
гда обеспечивают почти 50 % изменчивости 
ее прироста.

Развитие растений

Анализ данных статистической обработ-
ки наблюдений показал, что ошибка средней 
многолетней величины фенодат изучаемых 
видов рода Picea весьма незначительна и, как 
правило, не превышает 1–2 сут (табл. 6). Лишь 
для фаз окончания линейного роста побегов 
и обособления почек ее величина возрастает 
до 4–5 сут. Наибольшая вариабельность фено-
дат характерна также для этих двух фенофаз: 
среднеквадратическое отклонение составля-
ет от  14 до  20 сут. Для остальных фенофаз 
его величина обычно значительно меньше 
(4–8 сут). Изучая рост различных видов рода 
Picea, многие авторы обнаружили, что пого-
дичная изменчивость сроков начала тех или 
иных фенофаз может варьировать от несколь-
ких суток (Иваненко, 1962) до  1–2 недель 
(Фролова, 1979; Luomajoki, 1977) или даже 
до 1 месяца (Шкутко и др., 1974).

Проведенные исследования свидетель-
ствуют о том, что ритмика сезонного развития 
изучаемых видов имеет свои специфические 
особенности (Кищенко, 2000). По  средне-
многолетним данным, первыми (11–15 V) на-
чинают набухать почки у P. abies, P. obovata, 
P. glauca и P. pungens. У P. mariana эта фено-
фаза отмечается на 2–6 сут позже (табл. 6).

Линейный рост побегов начинается че-
рез 2–3 недели, при этом отмеченные раз-
личия между видами сохраняются. Дольше 
всего (до 2 VIII) растут побеги у P. obovatа. 
Завершение этого процесса у  других видов 
наблюдается на  3–7 сут раньше. Опробкове-
ние оснований побегов у исследуемых видов 
начинается почти в  одно время  – ​16–21 VII. 
Раньше всего процесс опробковения побегов 
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по всей длине завершается у P. abies (в сред-
нем за 28 лет 11 VIII), а позже всего (24 VIII) – ​
у P. obovata.

Обособление вегетативных почек у  из-
учаемых видов рода Picea происходит поч-
ти одновременно  – ​25–29 VII. Л. А. Фролова 
(1979) ранее также пришла к  выводу о  том, 
что у  большинства интродуцированных ви-
дов рода Picea различия в  требовательно-
сти к температурному фактору проявляются 
лишь в начале вегетации, а в дальнейшем они 
почти исчезают.

В  фазу разверзания почек раньше все-
го (25–28 V)  вступают P. abies и  P. obovata, 

а позже всего (8 VI) – ​P. pungens. Обособление 
хвои у евроазиатских видов происходит уже 
3–6 VI, а у североамериканских – ​на 4–6 сут 
позже. Наиболее рано рост хвои заканчивает-
ся (13–14 VI) у P. mariana, P. abies и P. obovata, 
а у остальных видов – ​на 3–7 сут позже. Са-
мой первой (6 Х) в фазу расцвечивания хвои 
вступает P. pungens, а последними (23–24 Х) – 
евроазиатские виды. Дольше всего (до 15–16 
XI) отмирающая хвоя держится у P.  abies и 
P. obovatа. У остальных видов рода Picea она 
начинает опадать уже 16 Х–5 ХI.

Проведенные исследования показали, 
что фазы начала, обособления и завершения 

Таблица 6. Среднемноголетние даты наступления фенофаз у различных видов рода Picea

Table 6. Average long-term dates of the onset of phenophases in different Picea species

Фенофазы и стат. показатели P. pungens P. glauca P. mariana P. obovata P. abies

Набухание вегетативных почек М±mM 12 V±1,5 11 V±1,5 17 V±1,5 15 V±7,1 15 V±7,3
σ 10,0 6,7 5,7 6,5 7,3

Разверзание вегетативных почек М±mM 8 VI±1,6 2 VI±1,8 31 V±1,6 28 V±1,4 25 V±2,0
σ 6,2 6,8 5,4 5,2 7,9

Начало линейного роста побегов М±mM 4 VI±2,9 2 VI±1,8 31 V±1,5 28 V±1,4 25 V±2,0
σ 11,2 6,8 6,2 5,2 7,9

Окончание линейного роста 
побегов

М±mM 29 VII±4,5 26 VII±3,6 30 VII±5,4 2 VIII±3,8 27 VII±5,0
σ 17,5 14,2 20,0 13,8 19,4

Опробковение оснований побегов М±mM 16 VII±1,0 18 VII±0,8 21 VII±0,8 20 VII±2,1 19 VII±0,6
σ 3,8 3,2 3,7 7,9 2,3

Опробковение ростовых побегов 
по всей длине

М±mM 18 VIII±1,7 19 VIII±1,3 21 VIII±1,5 24 VIII±1,0 11 VIII±5,0
σ 6,6 2,9 5,6 3,8 19,3

Обособление хвои на побегах М±mM 12 VI±1,5 10 VI±2,1 5 VI±2,0 6 VI±1,5 3 VI±1,4
σ 5,6 8,2 7,3 5,4 5,4

Завершение роста и вызревание 
хвои

М±mM 21 VI±1,6 17 VI±1,6 14 VI±2,4 14 VI±1,6 13 VI±6,4
σ 6,3 6,3 8,9 6,1 6,1

Расцвечивание отмирающей хвои М±mM 6 X±3,1 11 X±4,9 23 X±0,9 24 X±4,8 24 X±1,0
σ 12,0 18,8 3,4 4,5 3,8

Опадение хвои М±mM 16 X±2,6 20 X±3,2 5 XI±0,8 16 XI±1,2 15 XI±2,6
σ 10,1 12,5 3,1 4,6 9,4

Обособление на побегах
почек

М±mM 25 VII±4,7 26 VII±4,6 25 VII±4,1 28 VII±5,0 29 VII±5,4
σ 18,4 17,8 15,5 18,7 20,08

Примечание: М  – ​среднеарифметическая величина; mM  – ​ошибка среднеарифметической величины; σ  – ​
среднеквадратическое отклонение.
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роста хвои у аборигенного вида начинаются 
на  2–10 сут раньше, а  фазы расцвечивания 
и  опадения хвои  – ​на  10–30 сут позже, чем 
у  интродуцентов. Очередность наступления 
фенофаз у  изучаемых видов из  года в  год 
не меняется (Кищенко, 1995). Этот вывод со-
гласуется с  мнением Н. В. Трулевич (1991). 
Наибольшая стабильность в сроках наступле-
ния фенофаз при этом характерна для абори-
генного вида. Все изученные виды растений 
успевают закончить вегетацию к  наступле-
нию зимнего периода, и  их цикл вегетатив-
ного развития соответствует вегетационному 
периоду места интродукции. Этот вывод пол-
ностью согласуется с  результатами исследо-
ваний О. А. Гончаровой с  соавторами (2015), 
проведенных на Кольском полуострове.

При анализе состояния среды во  время 
начала тех или иных фенофаз обнаружена 
весьма значительная погодичная вариабель-

ность значений относительной влажности 
воздуха, атмосферных осадков и  суммарной 
солнечной радиации. Между тем темпера-
турный режим в  момент вступления расте-
ния в  очередную фенофазу довольно стаби-
лен, что указывает на существенное влияние 
данного фактора. Так, набухание почек при 
самой высокой среднесуточной температуре 
воздуха (около 10  °C) и  наибольшей сумме 
положительных температур (220–231 °C) на-
чинается у P. mariana и P. abies (табл. 7). Для 
других видов ели величины этих параметров 
среды намного ниже (соответственно 7,3–8,3 
и 165–193 °C).

Разверзание почек у P. abies и P. pungens 
происходит при повышении температуры 
до 12,1–13,1 °C, а суммы положительных тем-
ператур – ​до 386–452 °C. У остальных видов 
ели эта фенофаза начинается при более про-
хладной погоде (10,0–11,0 и 301–380 °C). Сле-

Таблица 7. Среднесуточные значения экологических факторов во  время прохождения фенофаз 
у различных видов рода Picea

Table 7. Daily average values of environmental factors during different phenophases of various Picea species

Фенофазы и факторы
Виды

P. pungens P. glauca P. mariana P. obovata P. abies
1 2 3 4 5 6 7

Набухание вегетативных почек Т 8,1 7,3 10,4 8,3 10,2
СПТ 177 165 220 193 231

В 65 69 57 67 66
О 1,0 4,1 1,6 2,2 1,9
Р 383 397 370 380 397

Разверзание вегетативных почек Т 12,1 11,0 10,7 10,0 13,1
СПТ 452 380 360 301 386

В 73 65 73 71 69
О 3,3 1,9 2,0 1,4 2,2
Р 423 430 396 416 411

Начало линейного роста побегов Т 11,7 10,7 10,9 10,1 10,9
СПТ 440 376 360 303 391

В 70 66 73 72 66
О 1,4 1,6 2,0 1,4 1,6
Р 445 432 407 415 506
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1 2 3 4 5 6 7
Окончание линейного роста 
побегов

Т 15,2 16,2 14,2 16,0 17,0
СПТ 1208 1173 1229 1178 1152

В 78 75 77 77 72
О 1,3 0,7 10,2 0,7 0,5
Р 356 369 380 419 431

Опробковение основания побегов Т 16,9 16,3 15,8 15,9 15,9
СПТ 1022 1018 1113 1058 1085

В 77 80 80 79 77
О 4,5 1,6 3,2 1,0 1,7
Р 428 380 424 412 456

Опробковение побегов по всей 
длине

Т 13,9 12,2 12,7 12,6 10,6
СПТ 1518 1536 1585 1429 1564

В 82 86 84 81 86
О 2,2 5,8 1,9 1,9 5,2
Р 344 216 266 181 205

Обособление хвои на побегах Т 12,4 13,2 12,9 11,9 14,3
СПТ 511 474 433 402 426

В 69 73 65 67 72
О 1,6 1,6 1,3 1,6 2,5
Р 389 407 452 470 353

Завершение роста и вызревание 
хвои

Т 14,2 14,3 13,6 13,0 15,3
СПТ 622 574 538 529 573

В 69 70 72 70 75
О 1,0 0,8 2,2 1,0 2,2
Р 477 439 452 396 341

Расцвечивание отмирающей хвои Т 4,4 3,4 3,4 3,0 3,4
СПТ 1920 1903 1952 1952 1952

В 84 83 83 83 83
О 8,7 9,0 8,4 8,4 8,4
Р 2727 2125 1948 2152 1948

Опадение хвои Т 3,7 3,7 3,0 1,5 2,4
СПТ 1950 1957 2100 1917 1883

В 83 83 89 88 82
О 10,2 10,2 8,2 8,0 5,0
Р 2152 2152 1927 2070 2262

Обособление на побегах почек Т 15,0 16,6 16,9 15,8 15,8
СПТ 1152 1162 1171 1200 1155

В 77 75 76 75 76
О 1,7 3,9 1,3 1,2 2,5
Р 463 394 393 381 322

Примечание: Т – ​температура воздуха, °C; СПТ – ​сумма положительных температур, °C; В – ​относительная влажность 
воздуха,%; О – ​атмосферные осадки, мм; Р – ​солнечная радиация, кал/см2.

Продолжение таблицы 7

Continued Table. 7
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дует отметить, что начало этих двух важней-
ших фенофаз у тех же самых видов в условиях 
Главного Ботанического сада РАН происхо-
дит при гораздо меньшей теплообеспеченно-
сти (Фролова, 1979). Линейный рост побегов 
у всех исследуемых видов ели начинается при 
очень близких значениях температуры возду-
ха  – ​10,1–11,7  °C. Однако требовательность 
к количеству тепла для начала данной фено-
фазы у P. abies, P. obovata и P. glauca значи-
тельно ниже (около 303–391 °C), чем у других 
видов (360–440 °C).

Выяснилось, что степень влияния эко-
логических условий на  развитие видов рода 
Picea в  значительной мере определяется их 
биологическими особенностями и  периодом 
воздействия фактора.

Температура воздуха наиболее сильное 
влияние (28–43 %) оказывает на сроки нача-
ла набухания почек. Подобная зависимость 
не обнаружена только для P. marianа. Степень 
влияния данного фактора на разверзание по-
чек у  североамериканских видов P. pungens 
и P. glauca снижается до 25–37 %, а у других 
видов оно почти не прослеживается. Прекра-
щение роста побегов в  незначительной мере 
(9–33 %) зависит от температурного режима. 
В фазе опробковения побегов по всей длине 
только P. pungens испытывает сильное воз-
действие (34 %) температуры. У других видов 
рода Picea эта зависимость очень слаба либо 
вовсе отсутствует.

Достоверное влияние температуры 
на  сроки обособления хвои установлено для 
P. mariana и P. obovata (19–29 %). Гораздо сла-
бее этот фактор отражается на сроках завер-
шения роста хвои (10–22 %), ее расцвечива-
ния (25–30 %) и обособления почек (7–12 %). 
Л. А. Фролова (1979) пришла к  выводу, что 
в условиях Подмосковья интродуцированные 
виды рода Picea получают достаточное коли-
чество тепла для завершения вегетации.

На  развитии растений заметно сказы-
вается и  относительная влажность воздуха. 
Степень влияния этого фактора на фазу набу-
хания почек достигает 24–48 %. Окончание 
роста побегов связано с  ним довольно сла-
бо (4–25 %). Однако на  фазы опробковения 
оснований побегов, роста и  опадения хвои 
влажность воздуха влияет иногда довольно 
заметно (16–48 %). Сроки обособления почек 
довольно слабо зависят от  данного фактора 
(4–15 %).

Степень влияния атмосферных осадков 
на  время прохождения тех или иных фено-
фаз в  значительной мере обусловлена био-
логическими особенностями вида, достигая 
10–40 %. Для части изучаемых видов в неко-
торые периоды развития такое влияние вовсе 
отсутствует (Кищенко, 1995).

Величина суммарной солнечной ра-
диации существенно сказывается на  ходе 
вегетативного развития растений. Данный 
фактор заметно влияет на  сроки набухания 
вегетативных почек у  P. obovata, P. glauca 
и P. mariana (25–30 %). У всех изучаемых ви-
дов обнаружена существенная зависимость 
фазы разверзания почек от  этого фактора. 
Прекращение роста побегов связано с интен-
сивностью солнечной радиации у всех видов 
(31–93 %), за  исключением P. abies. На  сро-
ках опробковения побегов по  всей длине 
у P. glauca, P. mariana и P. abies влияние это-
го параметра сказывается довольно заметно 
(10–41 %). Определенное влияние (13–19 %) 
оказывает солнечный свет на сроки наступле-
ния фазы обособления хвои у всех видов, кро-
ме P. glauca. Завершение роста хвои не  свя-
зано с  данным фактором только у  P. abies 
и P. obovatа. У двух других изучаемых видов 
рода Picea (P. pungens и  P. glauca) просле-
живается существенное влияние (24–29 %) 
этого фактора на сроки расцвечивания хвои. 
Из  всех регистрируемых факторов на  сроки 
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обособления почек наиболее сильно влияет 
солнечная радиация.

Проведенными ранее исследованиями 
(Гурский, 1957; Ворошилов, 1960; Шкутко, 
1973) установлено, что погодные условия пери-
ода заложения зимующих почек могут замет-
но сказаться на развитии побегов в следующем 
году. Полученные данные свидетельствуют 
о существенной и достоверной положительной 
корреляции между фенодатами большинства 
изучаемых видов рода Picea и  температурой 
воздуха этого периода (r  =+0,5–+0,9; p<0,05). 
Исключением является фаза расцвечивания 
хвои, для которой обнаруженная связь носит 
отрицательный характер. Сроки опробковения 
побегов от  температуры воздуха, как прави-
ло, не зависят. Существенное влияние на раз-
витие растений оказывает и  влажность воз-
духа периода заложения почек (r  =+0,3–+0,9; 
p<0,05). Такая зависимость не прослеживается 
лишь в фазе опробковения побегов. Заметная 
корреляция количества осадков этого перио-
да отмечена со следующими фенофазами: по-
ложительная  – ​с  окончанием роста побегов, 
расцвечиванием хвои и  обособлением почек; 
отрицательная  – ​с  опадением хвои. Солнеч-
ная радиация периода заложения почек суще-
ственно влияет на сроки наступления всех фе-

нофаз, за исключением опробковения побегов, 
расцвечивания и опадения хвои.

Перспективность интродукции

Перспективность интродуцкции расте-
ний оценивали в баллах по методике П. И. Ла-
пина и С. В. Сидневой (1973). Исследованиями 
установлено, что по пяти показателям оценки 
интродукции различия между видами незна-
чительны (табл.  8). У  всех видов отмечены 
высокие степень вызревания побегов (18–20 
баллов из 20 возможных), зимостойкость (22–
25 баллов из 25 возможных), сохранение габи-
туса (8–10 баллов из 10 возможных), побегоо-
бразовательная способность (4–5 баллов из 5 
возможных) и регулярность прироста осевых 
побегов (4–5 баллов из 5 возможных).

Самые большие различия в  оценочных 
баллах между видами имеют место по пока-
зателям, связанным с  развитием репродук-
тивной сферы. Так, максимальная способ-
ность к  генеративному развитию отмечена 
у P. glauca и P. pungens – ​20 баллов (табл. 8). 
У других видов развитие генеративных орга-
нов вообще не происходит.

Возможность размножения интродуцен-
тов в культуре оценивается максимум пятью 
баллами, что не заслуживает ни один из из-

Таблица 8. Оценка перспективности интродукции видов семейства Picea, баллы

Table 8. Assessment of the prospects for the introduction of Picea species (scores)
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P. glauca 20 25 10 5 5 20 3 88
P. pungens 20 25 10 5 5 20 3 88
P. obovata 20 25 10 5 5 0 0 65
P. mariana 18 22 8 4 4 0 0 56
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учаемых видов. Эта способность у  P. glauca 
и P. pungens оценивается в 3 балла, у осталь-
ных видов – ​в 0 баллов.

На основании вышеприведенных данных 
получена общая оценка перспективности из-
учаемых интродуцентов. Выяснилось, что 
к  очень перспективным относятся P. glauca 
и P. pungens (88 баллов), к довольно перспек-
тивным  – ​P. obovata (65 баллов), к  перспек-
тивным  – ​P. mariana (56 баллов). К  анало-
гичному выводу в отношении данных видов 
интродуцентов ранее пришли в Центральной 
России С. М. Лазарева (2014), Р. А. Воробьев 
и Д. Н. Тебенькова (2013), в Архангельской об-
ласти О. С. Залывская (2014), на Европейском 
Северо-востоке России Н. В. Паутова (2011).

Заключение

Рост и  развитие видов Picea в  условиях 
интродукции имеет свои особенности. Обна-
ружено, что рост побегов у  P. abies начина-
ется на  1–4 недели раньше, а  заканчивается 
на  1–3 недели позже, чем у  интродуцентов. 
Ранее всего кульминация прироста побегов 
происходит у P. glauca и P. obovata, а позже 
всего  – ​у  P. abies. Наибольшая величина их 
прироста характерна для P. abies, а у других 
видов она в 1,5–2 раза меньше. Сроки начала 
кульминации и окончания роста побегов под 
влиянием экологических факторов весьма за-
метно варьируют по годам.

Наиболее длинные побеги формиру-
ются у P. abies. Различия в величине данно-
го показателя обусловливаются в  основном 
интенсивностью, а  не  продолжительностью 
роста побегов. Динамика прироста побегов 
у  интродуцентов весьма заметно отличается 
от  таковой у  аборигенного вида. Начало ро-

ста побегов и кульминация их прироста у из-
учаемых видов в определенной мере зависят 
от  температурного режима воздуха. Влаж-
ность воздуха значительно превышает норму, 
необходимую для роста побегов у  интроду-
цированных видов рода Picea.

Рост хвои у P. abies начинается на 1–2 
недели раньше, чем у  интродуцированных 
видов. Ранее всего кульминация ее при-
роста происходит у  P. obovata и  P. glauca, 
а  позже всего  – ​у  P. pungens. Наибольшая 
величина прироста хвои характерна для 
P. abies и  P. pungens, у  других видов она 
в  2–4 раза меньше. Сроки начала, кульми-
нации и окончания роста хвои под влияни-
ем экологических факторов из  года в  год 
очень варьируют.

Наиболее длинная хвоя формируется 
у P. pungens и P. abies. Величина данного по-
казателя обусловливается в основном интен-
сивностью, а  не  продолжительностью роста 
хвои. Динамика прироста хвои у  интроду-
центов весьма заметно отличается от  тако-
вой у аборигенного вида. Начало роста хвои 
в  значительной степени зависит от  темпера-
турного режима воздуха. Степень влияния 
экологических факторов на рост хвои весьма 
заметно меняется по годам, существенно раз-
личаясь у разных видов рода Picea.

Существенное влияние на  сроки про-
хождения большинства фенофаз изученных 
видов рода Picea оказывает температура воз-
духа и солнечная радиация.

Наиболее близкими к аборигенному виду 
по динамике роста побегов и хвои оказались 
P. glauca и  P. pungens. Это свидетельствует 
о перспективности введения их в культурце-
нозы и создания городских посадок.
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