
БИОЛОГИЯ ВНУТРЕННИХ ВОД, 2021, № 1, с. 35–46

35

ЭФФЕКТИВНОСТЬ ПЕРЕНОСА БИОЛОГИЧЕСКИ ЦЕННЫХ 
ВЕЩЕСТВ ОТ ФИТОПЛАНКТОНА К ПЛАНКТОННЫМ 

РАКООБРАЗНЫМ В МЕЗОТРОФНЫХ УСЛОВИЯХ
© 2021 г.   И. Ю. Феневаa, *, Е. Г. Сахароваb, Ж. Ф. Бусеваc, М. И. Гладышевd,

Н. Н. Сущикd, e, З. И. Горелышеваc, М. Карповичf, В. П. Семенченкоc

aИнститут проблем экологии и эволюции им. А.Н. Северцова Российской академии наук, Москва, Россия
bИнститут биологии внутренних вод им. И.Д. Папанина Росиийской академии наук,

пос. Борок, Некоузский р-н, Ярославская обл., Россия
cНаучно-практический центр Национальной академии наук Беларуси по биоресурсам, Минск, Республика Беларусь

dФедеральный исследовательский центр Красноярский научный центр Сибирского отделения
Российской академии наук, Красноярск, Россия

eСибирский федеральный университет, Красноярск, Россия
fБелостокский университет, Институт биологии, отделение гидробиологии, Белосток, Польша

*e-mail: feniova@mail.ru
Поступила в редакцию 27.01.2020 г.

После доработки 03.02.2020 г.
Принята к публикации 13.03.2020 г.

Дана оценка эффективности переноса биологически ценных веществ (углерода, фосфора, азота,
жирных кислот, включая полиненасыщенные жирные кислоты), от фитопланктона к планктонным
ракообразным в экспериментальных мезокосмах в присутствии/в отсутствие рыб. Опыты проводи-
ли в мезотрофных условиях в 300-литровых мезокосмах. Получено, что разные вещества передают-
ся от продуцентов к консументам с разной эффективностью. ЖК, включая ПНЖК, передавались
менее эффективно, чем углерод. Эффективность переноса биогенных элементов, особенно фосфо-
ра, напротив, была выше, чем углерода. Это свидетельствует о способности планктонных ракооб-
разных накапливать биогенные элементы, что повышает их качество как ресурса для последующих
звеньев трофической сети. Рыбы значительно снижали эффективность переноса углерода от фито-
планктона к планктонным ракообразным в единице объема, но не влияли на перенос веществ на
единицу биомассы. Таким образом, качество планктонных ракообразных как пищевого ресурса
для вышестоящих трофических уровней не снижалось в присутствии рыб, несмотря на сокраще-
ние эффективности переноса биологически ценных веществ в единице объема под их влиянием. По-
скольку эффективность передачи биологически ценных веществ от фитопланктона к зоопланктону
определяет функционирование всей трофической цепи, то следует искать способы ее повышения.

Ключевые слова: первичная и вторичная продукция, углерод, азот, фосфор, фитопланктон, планк-
тонные ракообразные, рыбы, мезотрофные условия, эффективность передачи веществ, мезокосмы
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ВВЕДЕНИЕ
Планктонные сообщества представляют собой

основу трофической пирамиды в пресноводных
экосистемах. От того насколько эффективно пе-
редаются от фито- к зоопланктону биологически
ценные вещества, к которым относятся, помимо
углерода, фосфор, азот и ЖК, включая ПНЖК,

зависит качество биологических ресурсов. Счита-
ется, что в среднем эффективность переноса уг-
лерода от одного трофического уровня к последу-
ющему составляет 10% (Lindeman, 1942). Эффек-
тивность передачи веществ может колебаться от
2–3 до 20% в зависимости от условий среды (Slo-
bodkin, 1972). Показано, что в пресноводных озе-
рах эффективность переноса углерода от фито-
планктона к зоопланктону варьирует в широком
диапазоне – от 5 до 30% (Lacroix, 1999).

Долгое время поток вещества и энергии рас-
сматривался как одно целое, без разделения его
на отдельные компоненты (Pauly, Christensen,

Сокращения: Бcrust – биомасса ракообразных; Бphyto – био-
масса фитопланктона; ВП – вторичная продукция (про-
дукция ракообразных); ДГК – докозагексаеновая кислота;
ЖК – жирные кислоты; ПНЖК – полиненасыщенные
жирные кислоты; ПП – первичная продукция; ЭПК – эй-
козапентаеновая кислота. 
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1995; Schulz et al., 2004). Однако показано, что
разные вещества могут передаваться с разной эф-
фективностью (Gladyshev et al., 2011). Сложность
механизмов регуляции связана еще и с необходи-
мостью поддержания гомеостаза у зоопланктон-
ных организмов (Sterner, Hessen, 1994). Поэтому
зоопланктон для поддержания постоянства вы-
нужден накапливать вещества, находящиеся в не-
достатке и выделять вещества, содержащиеся в
избытке, что отражается на скорости роста и ре-
продукции зоопланктона (Schoo et al., 2013).

Один из факторов, влияющих на эффектив-
ность переноса биологически ценных веществ от
фитопланктона к планктонным ракообразным, –
планктоноядные рыбы. Они могут оказывать не-
прямое влияние на фитопланктон. Поскольку
планктоноядные рыбы снижают численность ра-
кообразных-фильтраторов, то повышается кон-
центрация водорослей (Semenchenko et al., 2007).
Кроме того, ракообразные потребляют узкий
диапазон пищевых частиц, как правило <30 мкм
(Sommer U., Sommer F., 2006), поэтому рыбы,
снижая численность ракообразных, могут спо-
собствовать повышению доли мелких видов во-
дорослей. Также они способны стимулировать
развитие цианобактерий в результате своей жиз-
недеятельности, как показано на примере эв-
трофного озера (Kolmakov, Gladyshev, 2003; Kol-
makov, 2014) и в экспериментах (Feniova et al.,
2019). Следует отметить, что содержание биоло-
гически ценных веществ неодинаково в разных
видах водорослей (Gulati, DeMott, 1997; Muller-
Navarra, 1995). Таким образом, в результате изме-
нения видовой и размерной структуры фито-
планктона под влиянием рыб, может изменяться
их содержание в пищевых ресурсах планктонных
ракообразных, что в свою очередь повлечет за со-
бой изменение в эффективности переноса биоло-
гически ценных веществ от фитопланктона к зоо-
планктону, оцениваемой как отношение вторич-
ной продукции к первичной.

Цель работы – определить эффективность пе-
реноса биологически ценных веществ (углерода,
фосфора, азота, ЖК, включая ПНЖК) от фито-
планктона к планктонным ракообразным в мезо-
трофных условиях. Исследования проведены в
экспериментальных мезокосмах, где мы манипу-
лировали фактором присутствие/отсутствие рыб
для определения их влияния на структуру фито-
планктона и, как следствие, на эффективность
переноса биологически ценных веществ.

МАТЕРИАЛ И МЕТОДЫ ИССЛЕДОВАНИЯ
Наблюдения проводили в аквариумах объемом

300 л (0.94 × 0.64 × 0.50 м), заполняя их водой из
мезотрофного оз. Майч (северо-восточная Поль-
ша, площадь 163.5 га, максимальная глубина
16.4 м, средняя 6 м) (Gliwicz et аl., 1981). Экспери-

мент включал два варианта в трехкратной повтор-
ности каждый – мезотрофные условия без рыб
(контроль (К)) и мезотрофные условия с рыбами (Р).
В мезокосмах с рыбами содержали по одной осо-
би ерша Gymnocephalus cernuus (L., 1758) размером
7.5–11 см. Рыб помещали в 5-литровые контейне-
ры, подвешенные в аквариумах. Стенки контей-
неров имели отверстия, которые не препятство-
вали свободному перемещению зоопланктона, но
препятствовали выходу рыб. Один раз в сутки рыб
выпускали на 1 ч из контейнеров для свободного
поиска пищи. Таким образом, мы ограничивали
влияние рыб на планктонных ракообразных, что-
бы не происходила их избыточная эксплуатация
рыбами. Эксперимент проводили в течение 30 сут.

Концентрацию хлорофилла а измеряли каж-
дые 10 сут с помощью спектрофотометра Fluoro-
Probe, который оценивал концентрацию суммарно-
го хлорофилла и хлорофилла зеленых, криптофито-
вых, диатомовых водорослей и цианобактерий.
Биомассу фитопланктона, выраженную в единицах
углерода на литр (мг С/л), определяли расчетным
методом по концентрации общего хлорофилла а
(мкг/л), используя уравнения, предложенные
Якоби и Зохари (Yacobi, Zohary, 2010).

Для более детального анализа таксономиче-
ской структуры фитопланктона в эксперименте
применяли микроскопический метод. Фито-
планктон концентрировали с помощью осадоч-
ного метода и фиксировали раствором Утермеля с
добавлением формалина (Кузьмин, 1975). Клетки
водорослей подсчитывали под световым микро-
скопом (Nikon Optiphot 2). Биомассу отдельных
видов или родов (мг/л) определяли с помощью
счетно-объемного метода, приравнивая клетки
водорослей к соответствующим геометрическим
фигурам (Vinberg, Lavrenteva, 1982; Mikheeva,
1989). Размеры клеток водорослей измеряли оку-
ляр-микрометром, размерная структура фито-
планктона была представлена тремя фракциями
(диапазонами): <30, 30–60 и >60 мкм.

Пробы планктонных ракообразных отбирали с
интервалом в 10 сут 2.6-литровым батометром и
фиксировали 4%-ным формалином (Błędzki, Ry-
bak, 2016). Для оценки сырого веса зоопланктона
использовали зависимость массы особей планк-
тонных ракообразных от их средней длины. Для
расчета биомассы планктонных ракообразных в
единицах углерода использовали коэффициент,
предложенный А.Ф. Алимовым (Alimov, 1989).

Содержание общих ЖК, ПНЖК (ЭПК (20:5n-3)
и ДГК (22:6n-3)), углерода, азота и фосфора в
сестоне и ракообразных определяли в начале и
конце опыта, чтобы не нарушить ход экспери-
мента, поскольку для проведения биохимическо-
го и элементного анализа требуется до 100 л воды.
Для подготовки проб на содержание общих ЖК,
ПНЖК, углерода, азота и фосфора в сестоне воду
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фильтровали через газ с размером ячеи 110 мкм,
чтобы удалить крупный зоопланктон и другие ча-
стицы, далее – через стекловолоконные фильтры
GF/F (Whatman) до их интенсивного окрашива-
ния. Затем фильтры на ЖК подсушивали, поме-
щали в раствор хлороформа с метанолом (2 : 1
объемных частей) и хранили при температуре –
20°С. Фильтры на углерод, азот и фосфор сушили
при комнатной температуре в течение суток и поме-
щали в эксикатор для дальнейшего анализа.

Для определения общего содержания ЖК,
ПНЖК, углерода, азота и фосфора в планктон-
ных ракообразных воду пропускали через газ с
размером ячеи 110 мкм. Оставшийся на сетке зоо-
планктон высушивали с помощью фильтроваль-
ной бумаги и взвешивали. Пробы на ЖК хранили
в растворе хлороформа с метанолом при темпера-
туре –20°С. Пробы на углерод, фосфор и азот вы-
держивали при температуре 75°С в течение суток,
затем помещали в эксикатор для последующего
анализа.

Общие ЖК и ПНЖК измеряли на газовом хро-
матографе с масс-спектрометрическим детекто-
ром (модель 6890/5975С, Agilent, США) (Kalacho-
va, 2011). Содержание углерода, азота и фосфора
определяли на элементном анализаторе Flash EA
1112 NC Soil/MAS 200 elemental analyzer (Thermo-
Quest, Italy) (Gladyshev et al., 2007). Содержание
фосфора измеряли фотоколориметрическим ме-
тодом (Murphy, Riley, 1962).

Для определения ПП фитопланктона использо-
вали концентрацию хлорофилла а и потенциаль-
ную фотосинтетическую активность водорослей
планктона, измеренную методом полихроматиче-
ской диурон-индуцированной флуоресценции
(DCMU-fluorescence, 3-(3,4-дихлорфенил)-1,1-ди-
метилмочевина) c использованием спектрофото-
метра FluoroProbe. Подробно этот метод описан
Н.А. Гаевским (Gaevsky et al., 2005) и В.И. Колмако-
вым (Kolmakov et al., 2008).

ВП определяли, используя регрессионные мо-
дели Стоквелла и Йоханссона (Stockwell, Johanns-
son, 1997):

P = 10(–0.23lg(M) – 0.73) × 1.12 MN,
где P – суточная продукция (мкг сухой массы на
1 л в сутки), М – средняя масса особи (мкг), N –
численность особей в 1 л.

Эффективность переноса углерода от проду-
центов к консументам в единице объема воды
определяли как отношение вторичной продукции к
первичной, выраженное в % (Gladyshev et al., 2011).
Поскольку в этом отношении использовали вели-
чины продукций, выраженных на единицу объе-
ма (1 л), то оно характеризовало эффективность
переноса вещества в единице объема воды, т.е. в
мезокосме. Продукцию на единицу биомассы
оценивали как отношения ПП/Бphyto и ВП/Бcrust, а
эффективность передачи углерода от фитопланк-

тона к планктонным ракообразным на единицу
биомассы определяли по формуле ВП/Бcrust :
ПП/Бphyto (%). Это отношение характеризовало
эффективность переноса веществ на единицу
биомассы, т.е. оно не зависело от концентраций
планктонных организмов в воде.

Скорость аккумуляции азота (N) и фосфора (P)
в фитопланктоне и планктонных ракообразных
на единицу объема воды и на единицу биомассы
рассчитывали по формулам:

AP/Nphyto = (P/Nphyto : С) × ПП
А′P/Nphyto = (P/Nphyto: С) × (ПП/Бphyto)

AP/Ncrust = (P/Ncrust : С) × ВП
А′P/Ncrust = (P/Ncrust : С) × (ВП/Бcrust),

где А – скорость аккумуляции на единицу объема,
A′ – скорость аккумуляции на единицу биомассы,
P/N – фосфор или азот, phyto – фитопланктон,
crust – ракообразные; единицы измерения
Р/N : C – мг/мг, ВП и ПП – мг С/(л · сут), Бphyto и
Бcrust – мг С/л.

Эффективность передачи азота и фосфора от
сестона к планктонным ракообразным в литре и на
единицу биомассы рассчитывали как отношение:

(АP/Ncrust/А P/Nphyto) × 100%
(А′P/Ncrust/А′P/Nphyto) × 100%.

Продукцию ПНЖК (ЭПК, ДГК) и общих ЖК
в фитопланктоне и планктонных ракообразных, а
также эффективность передачи ПНЖК (ЭПК,
ДГК) и общих ЖК от фитопланктона к планктон-
ным ракообразным на единицу объема и на еди-
ницу биомассы определяли с использованием та-
ких же отношений, как и для биогенных элемен-
тов. Для удобства уравнения расчета продукции и
эффективности передачи каждого вещества и
элемента, а также их единицы измерения приве-
дены в табл. 1 и 2.

Статистический анализ данных проводили в
программе Past 3.20. Для проверки данных на
нормальность распределения использовали тест
Шапиро–Уилка. Концентрацию хлорофилла а,
размерные группы водорослей, биомассу планк-
тонных ракообразных, ПП, ВП, П/Б-коэффици-
енты и их соотношения сравнивали между вари-
антами опыта с помощью t-теста Стьюдента, в
случае отсутствия нормального распределения
данных использовали непараметрический U-тест
Манна–Уитни. Для сравнения аккумуляции азо-
та или фосфора, а также эффективности передачи
ПНЖК и суммы ЖК между вариантами опыта
применяли однофакторный дисперсионный ана-
лиз (Тьюки-тест). Начальные условия опытов бы-
ли исключены из сравнительных анализов вслед-
ствие отсутствия какого-либо влияния рыб на па-
раметры планктонных сообществ.



38

БИОЛОГИЯ ВНУТРЕННИХ ВОД  № 1  2021

ФЕНЕВА и др.
Т

аб
ли

ца
 1

. С
ко

ро
ст

ь 
ак

ку
м

ул
яц

ии
 а

зо
та

 и
 ф

ос
ф

ор
а 

в 
ф

ит
оп

ла
нк

то
не

 и
 п

ла
нк

то
нн

ы
х 

ра
ко

об
ра

зн
ы

х,
 э

ф
ф

ек
ти

вн
ос

ть
 п

ер
ед

ач
и 

аз
от

а 
и 

ф
ос

ф
ор

а 
от

 ф
и-

то
пл

ан
кт

он
а 

к 
пл

ан
кт

он
ны

м
 р

ак
оо

бр
аз

ны
м

 (М
 ±

 S
E

)

П
ри

м
еч

ан
ие

. Н
ад

 ч
ер

то
й 

–
 п

ок
аз

ат
ел

ь 
ра

сс
чи

та
н 

на
 е

ди
ни

цу
 о

бъ
ем

а 
во

ды
, п

од
 ч

ер
то

й 
–

 н
а 

ед
ин

иц
у 

би
ом

ас
сы

. Р
аз

ны
м

и 
бу

кв
ам

и 
в 

ве
рх

не
м

 и
нд

ек
се

 о
бо

зн
ач

ен
ы

 д
ос

то
-

ве
рн

ы
е 

ра
зл

ич
ия

 п
ри

 р
 <

 0
.0

5 
(о

дн
оф

ак
то

рн
ы

й 
ди

сп
ер

си
он

ны
й 

ан
ал

из
, Т

ью
ки

-т
ес

т)
.

П
ок

аз
ат

ел
ь

Ф
ор

м
ул

a 
вы

чи
сл

ен
ия

, р
аз

м
ер

но
ст

ь
К

он
тр

ол
ь

В
ар

иа
нт

 с
 р

ы
ба

м
и

в 
ко

нц
е 

эк
сп

ер
им

ен
та

F
р

в 
на

ча
ле

 
эк

сп
ер

им
ен

та
в 

ко
нц

е 
эк

сп
ер

им
ен

та

С
ко

ро
ст

ь 
ак

ку
м

ул
яц

ии
в 

ф
ит

оп
ла

нк
то

не
:

аз
от

а
 

 
 

 
 

 

ф
ос

ф
ор

а
 

 
 

 
 

 

С
ко

ро
ст

ь 
ак

ку
м

ул
яц

ии
 п

ла
нк

-
то

нн
ы

м
и 

ра
ко

об
ра

зн
ы

м
и:

аз
от

а
 

 
 

 
 

 

ф
ос

ф
ор

а
 

 
 

 
 

 

Э
ф

ф
ек

ти
вн

ос
ть

 п
ер

ед
ач

и 
от

 
ф

ит
оп

ла
нк

то
на

 к
 зо

оп
ла

нк
то

ну
:

С
ко

ро
ст

ь 
ак

ку
м

ул
яц

ии
 п

ла
нк

то
нн

ы
м

и 
ра

ко
об

ра
з-

ны
м

и/
ск

ор
ос

ть
 а

кк
ум

ул
яц

ии
 в

 ф
ит

оп
ла

нк
то

не

аз
от

а
%

 
 

 
 

 

ф
ос

ф
ор

а
%

 
 

 
 

 

(
)

(
)

(
)

(
)

−
−

−
−

×

×

1
-1

1

-1
-1

1
1

ph
yt

o

N
:C

м
г 

· м
г

П
П

м
гС

 л
· с

ут

N
:C

м
г 

· м
г

П
П

/Б
м

гС
 л

· с
ут

/м
гС

 · 
л

0.
09

9
0.

00
1

0.
28

0
0.

03
6

± ±
0.

06
2

0.
01

8
0.

05
8

0.
00

5
± ±

0.
06

3
0.

02
9

0.
04

1
0.

00
7

± ±
1.

01
4.

75
0.

42
0.

97

(
)

(
)

(
)

(
)

−
−

−
−

−

×

×

1
-1

1

1
-1

1
ph

yt
o

1

P
:C

м
г 

· м
г

П
П

м
гС

 л
· с

ут

P
:C

м
г 

· м
г

П
П

/Б
м

гС
 л

· с
ут

/м
гС

 · 
л

0.
00

5
0.

00
1

0.
01

5
0.

00
3

± ±
0.

00
4

0.
00

2
0.

01
3

0.
00

7
± ±

0.
00

4
0.

00
3

0.
01

9
0.

01
5

± ±
0.

16
0.

11
0.

85
0.

89

(
)

(
)

(
)

(
)

−
−

−

−
−

−
−

×

×

1
1

cr
us

t

1

1
1

1
1

N
:C

м
г 

· м
г

В
П

м
гС

 л
· с

ут

N
:C

м
г 

· м
г

В
П

/Б
м

гС
 л

· с
ут

/м
гС

 · 
л

± ±

a
0.

00
1

0.
00

0.
04

5
0.

00
6

б
0.

00
2

0.
00

0.
04

9
0.

02
0

± ±
± ±

а
0.

00
1

0.
00

0.
04

1
0.

00
6

7.
61

0.
12

0.
02

0.
89

(
)

(
)

(
)

(
)

−
−

−

−
−

−
−

×

×

1
1

cr
us

t

1

1
1

1
1

P
:C

м
г 

· м
г

В
П

м
гС

 л
· с

ут

P
:C

м
г 

· м
г

В
П

/Б
м

гС
 л

· с
ут

/м
гС

 · 
л

0.
00

1
0.

00
0

0.
00

5
0.

00
0

± ±
0.

00
02

0.
00

0.
00

5
0.

02
± ±

0.
00

02
0.

00
0.

00
6

0.
00

2
± ±

3.
17

0.
11

0.
12

0.
90

1.
17

4
0.

19
5

16
.0

13
1.

39
1

± ±
3.

64
8

0.
81

1
48

.4
04

33
.8

72
± ±

4.
61

8
3.

39
9

31
.3

84
17

.2
98

± ±
0.

77
0.

54
0.

50
0.

61

2.
80

1
06

28
38

.0
70

5.
81

3
± ±

8.
65

5
4.

44
5

68
.2

77
28

.0
76

± ±
16

.9
54

13
.2

20
11

3.
82

0
69

.0
93

± ±
0.

78
0.

78
0.

50
0.

50



БИОЛОГИЯ ВНУТРЕННИХ ВОД  № 1  2021

ЭФФЕКТИВНОСТЬ ПЕРЕНОСА БИОЛОГИЧЕСКИ ЦЕННЫХ ВЕЩЕСТВ 39
Т

аб
ли

ца
 2

.
П

ро
ду

кц
ия

 П
Н

Ж
К

 (Э
П

К
, Д

ГК
) и

 Ж
К

 в
 ф

ит
оп

ла
нк

то
не

 и
 з

оо
пл

ан
кт

он
е,

 э
ф

ф
ек

ти
вн

ос
ть

 и
х 

ед
ач

и 
от

 ф
ит

оп
ла

нк
то

на
 к

 п
ла

нк
то

нн
ы

м
 р

ак
о-

об
ра

зн
ы

м
 (М

 ±
 S

E
)

П
ри

м
еч

ан
ие

. П
 Э

П
К

ph
yt

o,
 П

 Д
ГК

ph
yt

o,
 П

 Ж
К

ph
yt

o,
 П

 Э
П

К
cr

us
t, 

П
 Д

ГК
cr

us
t, 

П
 Ж

К
cr

us
t –

 п
ро

ду
кц

ия
 П

Н
Ж

К
 и

 Ж
К

 в
 ф

ит
оп

ла
нк

то
не

 и
 з

оо
пл

ан
кт

он
е 

со
от

ве
тс

тв
ен

но
. Р

аз
-

ны
м

и 
на

дс
тр

оч
ны

м
и 

бу
кв

ам
и 

в 
ве

рх
не

м
 и

нд
ек

се
 о

бо
зн

ач
ен

ы
 д

ос
то

ве
рн

ы
е 

ра
зл

ич
ия

 п
ри

 р
 <

 0
.0

5 
(t

-т
ес

т 
С

ть
ю

де
нт

а)
.

П
ок

аз
ат

ел
ь

Ф
ор

м
ул

а 
вы

чи
сл

ен
ия

, р
аз

м
ер

но
ст

ь

К
он

тр
ол

ь
В

ар
иа

нт
 с

 
ры

ба
м

и
в 

ко
нц

е
эк

сп
ер

им
ен

та

F
р

в 
на

ча
ле

 
эк

сп
ер

им
ен

та
в 

ко
нц

е 
эк

сп
ер

им
ен

та

П
 Э

П
К

ph
yt

o
 

 
 

 
 

 

П
 Д

ГК
ph

yt
o

 
 

 
 

 
 

П
 Ж

К
ph

yt
o

 
 

 
 

 
 

П
 Э

П
К

cr
us

t
 

 
 

 
 

П
 Д

ГК
cr

us
t

 
 

 
 

 
 

П
 Ж

К
cr

us
t

 
 

 
 

 
 

П
 Э

П
К

cr
us

t/П
 Э

П
К

ph
yt

o
%

 
 

 
 

 

П
 Д

ГК
cr

us
t/

П
 Д

ГК
ph

yt
o

%
 

 
 

 
 

П
 Ж

К
cr

us
t/

 П
 Ж

К
ph

yt
o

%
 

 
 

 

(
)

(
)

(
)

(
)

−
−

−

−
−

−
−

×

⋅
×

⋅

1
1

1

1
1

1
1

ph
yt

o

Э
П

К
:C

м
г 

· г
 

 П
П

м
гC

 л
· с

ут

Э
П

К
:C

м
г

г
 

 П
П

/Б
м

гC
 л

· с
ут

/м
гC

л
5.

52
7

1.
04

1
15

.7
7

3.
38

± ±
2.

05
6

0.
68

8
5.

73
1.

16
± ±

2.
86

9
1.

35
2

12
.6

3
7.

60
± ±

2.
92

1.
12

0.
13

0.
39

(
)

(
)

(
)

(
)

−
−

−

−
−

−
−

×
⋅

×
⋅

1
1

1

1
1

1
1

ph
yt

o

Д
ГК

:C
м

г 
· г

П
П

м
гC

 л
су

т

Д
ГК

:C
м

г 
· г

П
П

/Б
м

гC
 л

·с
ут

/м
гC

л

а а
5.

93
3

1.
37

5
16

.9
7

4.
36

± ±

б

б
0.

41
7

0.
27

5
0.

99
0.

52
± ±

б

б
0.

56
3

0.
51

9б
1.

65
1.

47
± ±

13
.2

5
11

.4
7

0.
01

0.
01

(
)

(
)

(
)

−
−

−

−
−

−
−

⋅
×

×

1
1

1

1
1

ph
yt

1
1

o

Ж
К

:C
м

г
г

П
П

м
гC

л
· с

ут

Ж
К

:C
м

г 
· г

П
П

/Б
м

гC
 л

· с
ут

/м
гC

 · 
л

(
)

82
.6

4
23

.4
0

23
6.

34
72

.4
1

± ±
48

.8
0

13
.0

2
18

1.
57

10
3.

32
± ±

68
.3

1
42

.6
1

32
4.

31
24

3.
11

± ±
0.

34
0.

21
0.

72
0.

82

(
)

(
)

(
)

(
)

−
−

−

−
−

−
−

×

×

1
1

cr
us

t

1

1
1

1
1

Э
П

К
:C

м
г 

· г
В

П
м

гC
 л

· с
ут

Э
П

К
:C

м
г 

· г
В

П
/Б

м
гC

 л
· с

ут
/м

гC
 · 

л
0.

00
6

0.
00

0
0.

21
2

0.
01

3
± ±

0.
00

4
0.

00
1

0.
11

7
0.

06
4

± ±
0.

00
5

0.
00

1
0.

19
3

0.
04

5
± ±

1.
50

1.
21

0.
30

0.
36

(
)

(
)

(
)

(
)

−
−

−

−
−

−
−

×

×

1
1

cr
us

t

1

1
1

1
1

Д
ГК

:C
м

г 
· г

В
П

м
гC

 л
· с

ут

Д
ГК

:C
м

г 
· г

В
П

/Б
м

гC
 л

· с
ут

/м
гC

  ·
л

0.
00

6
0.

00
0

0.
21

2
0.

01
3

± ±
0.

00
4

0.
00

1
0.

11
7

0.
06

4
± ±

0.
00

4
0.

00
0

0.
14

0
0.

03
2

± ±
3.

95
2.

97
0.

08
0.

13

(
)

(
)

(
)

(
)

−
−

−

−
−

−
−

×

×

1
1

cr
us

t

1

1
1

1
1

Ж
К

:C
м

г 
· г

В
П

м
гC

 л
· с

ут

Ж
К

:C
м

г 
· г

В
П

/Б
м

гC
 л

·с
ут

/м
гC

 · 
л

а а
0.

06
7

0.
00

8
2.

59
4

0.
19

9
± ±

б б
0.

03
3

0.
00

6
0.

85
7

0.
41

0
± ±

аб аб
0.

04
3

0.
00

2
1.

60
3

03
46

± ±
8.

62
6.

96
0.

02
0.

03

0.
10

3
0.

01
3

1.
44

2
0.

24
4

± ±
0.

21
8

0.
01

7
2.

43
6

1.
53

8
± ±

0.
54

2
0.

41
9

3.
56

7
2.

17
3

± ±
1.

22
0.

47
0.

36
0.

64

a
0.

06
8

0.
00

6
0.

95
3

0.
12

9
± ±

аб
0.

47
4

0.
07

6
4.

76
6

2.
60

7
± ±

б
2.

00
7

0.
98

8
12

.6
64

4.
97

3
± ±

11
.0

2
3.

39
0.

01
0.

10

0.
09

2
0.

02
3

1.
26

3
0.

27
5

± ±
0.

07
6

0.
01

7
1.

02
2

0.
72

1
± ±

0.
21

0
0.

15
9

1.
48

4
0.

76
5

± ±
0.

70
0.

14
0.

53
0.

88



40

БИОЛОГИЯ ВНУТРЕННИХ ВОД  № 1  2021

ФЕНЕВА и др.

РЕЗУЛЬТАТЫ ИССЛЕДОВАНИЯ

Концентрация общего хлорофилла и хлоро-
филла диатомовых водорослей была достоверно
выше в варианте с рыбами по сравнению с кон-
тролем (t = 2.8, p = 0.01; t = 4.4, p < 0.01 соответ-
ственно) (рис. 1). В начале эксперимента в мезо-
космах доминировали динофитовые Peridinium
cinctum (O.F. Müller) Ehrenberg и золотистые водо-
росли Dinobryon bavaricum Imhof и Chrysidalis peri-
taphrena J. Schiller (рис. 2). На 10-е cут экспери-
мента в обоих вариантах опыта помимо золотистых
и динофитовых водорослей обильно развивались
диатомовые Fragilaria sp. На 20-е и 30-е сут в обо-
их вариантах стали преобладать зеленые (Oedogo-
nium sp., Mougeotia sp.) и диатомовые водоросли
(Ulnaria acus (Kützing) Aboal, Fragilaria crotonensis
Kitton, Cyclotella sp.). Достоверных различий в

биомассе отдельных таксономических групп фи-
топланктона между контролем и вариантом с ры-
бами не обнаружено (t-тест, р > 0.05). В обоих ва-
риантах наблюдался сдвиг структуры фитопланк-
тона от золотистых и динофитовых водорослей в
сторону зеленых и диатомовых водорослей в про-
цессе эксперимента. Биомасса каждой из трех
размерных фракций не различалась между вари-
антом с рыбами и контролем (t-тест, р > 0.05). В
обоих вариантах опыта преобладала размерная
группа фитопланктона >60 мкм, в конце экспери-
мента группа 30–60 мкм отсутствовала (рис. 3).

Биомасса ветвистоусых ракообразных была
достоверно выше в контроле, чем в варианте с
рыбами (t = 3.3, p < 0.01) (рис. 4). Статистически
значимых различий в средней биомассе веслоно-
гих ракообразных между вариантами опыта не
найдено (р > 0.05).

Рис. 1. Динамика хлорофилла зеленых (а), диатомовых (в) и криптофитовых (д) водорослей, цианобактерий (ж) и об-
щего хлорофилла (и), (±SE), и сравнение средних между вариантами опыта (б, г, е, з, к). Здесь и на рис. 2‒6 К – кон-
троль без рыб, Р – вариант с рыбами. Литерами (а, б) здесь и на рис. 4, 5 обозначены достоверные различия при р < 0.05
(t-тест Стьюдента).
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Рыбы не влияли на величину ПП (р > 0.05)
(рис. 5). ВП была значимо ниже в варианте с ры-
бами, чем в контроле (t = 3.2, p = 0.01). Как ре-
зультат этого, углерод передавался от фитопланк-
тона к ракообразным в варианте с рыбами менее
эффективно, чем в контроле и эффективность его
передачи в среднем на единицу объема достигала
4 и 14% соответственно (t = 2.6, p = 0.02).

В варианте с рыбами отношение продукции
ракообразных к биомассе повышалось относи-

тельно контроля (U = 18, p = 0.05) (рис. 6). Эф-
фективность передачи углерода от фитопланкто-
на к ракообразным на единицу биомассы досто-
верно не различалась между вариантами и
составляла в среднем в контроле и в присутствии
рыб 27 и 35% соответственно.

Скорости аккумуляции азота и фосфора в
сестоне и ракообразных были сходными в обоих
вариантах опыта (табл. 1). Соответственно эф-
фективности передачи азота и фосфора от фито-
планктона к планктонным ракообразным не раз-
личались между вариантами, как в единице объема
воды, так и на единицу биомассы. Эффективность
передачи азота на единицу объема в среднем со-
ставляла 4 и 5%, эффективность его переноса на
единицу биомассы – 48 и 31% в контроле и в ва-
рианте с рыбами соответственно. Эффективность
передачи фосфора была выше – 9 и 17% на единицу
объема, и 68 и 114% на единицу биомассы в контро-
ле и в присутствии рыб соответственно. Таким об-
разом, фосфор на единицу биомассы передавался
от фитопланктона к планктонным ракообразным с
большей эффективностью, чем углерод.

Биологически ценные ПНЖК и ЖК от фито-
планктона к планктонным ракообразным переда-
вались менее эффективно, чем углерод, азот и
фосфор (табл. 2). Эффективность переноса ЭПК
на единицу объема была <1%, а на единицу био-

Рис. 2. Соотношение биомасс таксономических
групп фитопланктона (%). 1 – золотистые, 2 – диато-
мовые, 3 – зеленые, 4 – криптофитовые, 5 – динофи-
товые, 6 – другие (цианобактерии, эвгленовые, жел-
то-зеленые) водоросли.
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Рис. 3. Соотношение биомасс размерных групп фитопланктона (%) в эксперименте. 1 – <30 мкм, 2 – 30–60 мкм, 3 –
>60 мкм.
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массы 2–3%. Эффективность переноса ДГК со-
ставляла 1–2% на единицу объема и 5–12% на
единицу биомассы, а ЖК – <1% и немного >1%
соответственно. Разницы между эффективно-
стью переноса в контроле и варианте с рыбами не
обнаружено.

ОБСУЖДЕНИЕ РЕЗУЛЬТАТОВ

Фитопланктон продуцирует не только органи-
ческий углерод, но и биологически ценные поли-
ненасыщенные жирные кислоты, к которым от-
носятся ЭПК и ДГК. Производятся эти ценные

Рис. 4. Динамика биомассы ветвистоусых (а) и веслоногих (в) ракообразных и сравнение средних между вариантами
опыта (б, г), (±SE). 
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Рис. 5. Динамика ПП (а), ВП (в), соотношения ВП и ПП (д) и сравнение средних величин этих показателей между ва-
риантами опыта (б, г, е), (±SE). 
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молекулы, главным образом, определенными ви-
дами микроводорослей и далее по трофическим
цепям транспортируются от продуцентов к кон-
сументам, вплоть до человека (Uttaro, 2006;
Lands, 2009). Фитопланктон также является ис-
точником фосфора и азота для вышестоящих зве-
ньев трофической сети, но не продуцирует их, а
переводит неорганические биогенные вещества,
растворенные в воде, в органические формы,
усваиваемые животными. Чем эффективнее про-
исходит перенос вещества от фитопланктона к
зоопланктону, тем выше качество зоопланктона
для вышестоящих трофических уровней.

Эффективность переноса углерода в варианте
с рыбами не превышала 4%, тогда как в контроле
этот параметр достигал 14%. Это связано с тем,
что ветвистоусых ракообразных было больше в
контроле, чем в варианте с рыбами. Различий в
биомассе веслоногих ракообразных между вари-
антами опыта не наблюдалось. Концентрации
ПНЖК, фосфора и азота в единице объема не
различались между контролем и вариантом с ры-
бами, несмотря на менее эффективный перенос
общего органического углерода в присутствии
рыб, чем в контроле. Следовательно, эффектив-
ность переноса этих веществ не связана тесно с
переносом углерода.

Полученные нами данные показывают, что
разные вещества передавались с разной эффек-

тивностью. Эффективность переноса фосфора от
фитопланктона к зоопланктону была выше, чем у
других веществ и варьировала в диапазоне 9–17%,
эффективность передачи азота составляла 4–5%,
ПНЖК – ~2%, общих ЖК – <1%.

Эффективность переноса углерода и биологи-
чески ценных веществ в единице объема воды в
наших экспериментах зависела не только от спо-
собности планктонных ракообразных эффектив-
но преобразовывать потребленные вещества в
биомассу, но и от количества фитопланктона и
ракообразных, содержащихся в единице объема.
Эффективность преобразования потребленного
вещества в биомассу – это отношение продукции
к биомассе (П/Б коэффициент). П/Б коэффици-
ент рассматривается как основа продукционного
потенциала и позволяет сравнивать между собой
сообщества с разной численностью (Винберг,
1968; Ikeda et al., 2002). Эффективность передачи
углерода от фитопланктона к планктонным рако-
образным на единицу биомассы достигала в кон-
троле и варианте с рыбами 27 и 35% соответственно,
и достоверно не различалась между вариантами
опыта. Эффективнее других жирных кислот в опыте
передавалась ДГК (в среднем 4–12%), ЭПК переда-
валась с эффективностью 2–3%, общие ЖК – 1%.
Фосфор и азот переносились с большей эффектив-
ностью – 68–113% и 31–48% соответственно. Та-
ким образом, доли азота и фосфора, включавши-

Рис. 6. Динамика отношения ПП к Бphyto (а), ВП к Бcrust (в), эффективности передачи углерода от фитопланктона к
ракообразным (д) и сравнение средних этих показателей между вариантами опыта (б, г, е), (±SE). Литерами (а, б) обо-
значены достоверные различия при р < 0.05 (U-тест Манна–Уитни).
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еся во вторичную продукцию, относительно их
содержания в первичной продукции, были выше,
чем эффективность передачи углерода, а доли пе-
редачи ЖК, включая ПНЖК, наоборот, ниже.

Результаты работы согласуются с данными дру-
гих исследователей. Например, Худсон и др. (Hud-
son et al., 1999) отметил, что зоопланктон пред-
ставляет собой важный источник биогенных эле-
ментов. Карпович и др. (Karpowicz et al., 2019)
экспериментально подтвердили, что зоопланк-
тон аккумулирует фосфор, содержание которого
может быть выше, чем в фитопланктоне. Ранее
нами экспериментально показано, что в мезо-
трофных условиях содержание фосфора в планк-
тонных ракообразных превышало таковое в
сестоне в среднем в 3–4 раза, однако содержание
ПНЖК и ЖК в ракообразных, наоборот, было
значительно ниже, чем в сестоне (Feniova et al.,
2019). Таким образом, одни вещества могут ак-
кумулироваться в биомассе, другие или расходо-
ваться в процессе метаболизма, или меньше по-
глощаться из-за того, что их содержание ниже в
потребляемой фракции фитопланктона (<30,
30–60 мкм) относительно непотребляемой
(>100 мкм).

Общие короткоцепочечные насыщенные ЖК
передавались с меньшей эффективностью, чем
ПНЖК. Такой же результат получен М.И. Глады-
шевым и др. (Gladyshev et al., 2011). Это вызвано
тем, что для поддержания высокого содержания
n-3 ПНЖК дафнии преимущественно использу-
ют другие ЖК как энергетический ресурс и ак-
тивно их катализируют (Brett et al., 2006). Мы
ожидали эффективность переноса незаменимых
ПНЖК в нашем эксперименте, превышающую
таковую у углерода, однако эффективность пере-
носа ПНЖК от фитопланктона к ракообразным
была ниже. Это связано с тем, что в эксперименте
преобладали крупные диатомовые и зеленые во-
доросли, которые по размерам превышали спектр
потребляемых частиц. Кроме того, синтезировать
ЭПК и ДГК в значительных количествах способ-
ны только некоторые группы микроводорослей,
например, диатомовые, криптофитовые и дино-
фитовые (Cohen et al., 1995; Harwood, 1996; Heinz,
1993; Tocher et al., 1988). Несмотря на то, что экс-
перимент длился только 30 сут, сообщество фито-
планктона в мезокосмах постепенно трансфор-
мировалось в перифитонное, в результате в его
составе большую долю составляли зеленые водо-
росли-обрастатели, которые, безусловно, ухуд-
шали его качество как пищевого ресурса.

Итак, эффективность передачи ПНЖК может
меняться в зависимости от состава фитопланкто-
на и быть как выше (Gladyshev et al., 2011), так и
ниже эффективности передачи углерода (как в
наших экспериментах). От этого зависит качество
зоопланктона как ресурса для вышестоящих тро-

фических уровней. ЖК, включая ПНЖК, переда-
вались менее эффективно, чем углерод. Напротив,
аккумуляция биогенных элементов, особенно
фосфора была более эффективной по сравнению с
углеродом. Это свидетельствует о способности
планктонных ракообразных выполнять роль ре-
зервуара для накопления биогенных элементов,
выступая в трофической цепи важным источни-
ком биогенных элементов для вышестоящих тро-
фических уровней. Рыбы значительно снижали
эффективность переноса углерода от фитопланк-
тона к ракообразным в единице объема, но не
влияли на перенос веществ на единицу биомассы,
т.е. качество планктонных ракообразных в мезо-
трофных условиях в присутствии рыб не менялось.
Поскольку эффективность передачи биологиче-
ски ценных веществ от фитопланктона к зоо-
планктону определяет функционирование всей
трофической цепи, то следует искать способы ее
повышения.

Выводы. Рыбы снижали перенос углерода от
фитопланктона к ракообразным в единице объе-
ма воды, эффективность переноса других биоло-
гически ценных веществ не уменьшалась по срав-
нению с контролем. Эффективнее углерода пере-
давался фосфор, что связано с его способностью
накапливаться в тканях ракообразных. ЖК,
включая ПНЖК, передавались менее эффектив-
но, чем углерод, поскольку пищевые ресурсы на
>50% были представлены несъедобными колони-
альными формами. Эффективнее других ЖК пере-
давалась ДГК, далее следовала ЭПК и с наимень-
шей эффективностью общие ЖК. Это, вероятно,
связано с тем, что общие короткоцепочечные насы-
щенные ЖК используются, главным образом, как
поставщик энергии.
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The transfer efficiency of essential substances (carbon, phosphorus, nitrogen, fatty acids (FA), including
polyunsaturated fatty acids (PUFAs) from phytoplankton to zooplankton in mesotrophic mesocosms, where
we manipulated fish presence, was assessed. The experiments were conducted in 300 L mesocosms. We have
found that transfer efficiencies from producers to consumers are different in different substances. FA, includ-
ing PUFAs, were transferred less efficiently than carbon. In contrast, the efficiency of nutrients’ transfer, es-
pecially phosphorus, was higher than that of carbon. This evidences that zooplankton can accumulate nutri-
ents, which increases its quality as a resource for higher trophic levels. Fish significantly reduced the efficien-
cy of carbon transfer from phytoplankton to zooplankton per unit of water volume but did not affect the
transfer of substances per unit of biomass. Thus, the quality of zooplankton as a food resource for higher tro-
phic levels did not decrease in the presence of fish, despite the decline of the efficiency of essential substances’
transfer per unit of volume under their influence. Since the efficiency of essential substances transfer from
phytoplankton to zooplankton determines the functioning of the entire trophic chain, we should seek the
ways to increase it.

Keywords: primary and secondary production, carbon, nitrogen, phosphorus, phyto- and zooplankton, fish,
mesotrophic conditions, efficiency of substances transfer, mesocosms
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