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Исследованы интенсивность потребления кислорода и скорость экскреции фосфора у планктон-
ных ракообразных Daphnia longispina O.F. Müller (Cladocera), донных ракообразных Hyalella azteca
(Saussure) (Amphipoda) и рыб Oryzias latipes (Temminck & Schlegel) (Beloniformes), объединенных
трофическими связями в одной экспериментальной экосистеме. Наиболее высокие показатели ин-
тенсивности метаболизма зарегистрированы у мелкоразмерных организмов Daphnia longispina
(7.44 ± 2.49 мг О/(г · ч) и 0.447 ± 0.143 мг Р/(г · ч)). Скорость экскреции фосфора отличалась на по-
рядок между гидробионтами разных экологических групп и убывала в ряду планктонные ракообраз-
ные – донные ракообразные – рыбы. Показано, что вклад гидробионтов в создание первичной про-
дукции в экосистеме зависит от биомассы конкретного вида.
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Об интенсивности метаболизма гидробион-
тов, в первую очередь, можно судить по двум по-
казателям – скорости потребления кислорода и
экскреции биогенных веществ. Метаболические
процессы в любом организме тесно связаны с ды-
ханием, так как окислительные процессы, при
которых поглощается кислород и выделяется уг-
лекислый газ, служат источником энергии. По-
этому потребление кислорода отражает энергети-
ческий обмен в организме. Выделение определен-
ного количества биогенных веществ за единицу
времени свидетельствует об интенсивности обмена
веществ в организме в целом. Уровень стандартного
метаболизма по скорости потребления кислорода
подробно изучен у разных групп пойкилотермных
животных (Винберг, 1983; Алимов, 2000; Glazier,
2015), как и их экскреторная активность в отноше-
нии фосфора (den Oude, Gulati, 1988; Tarvainen et al.,
2002; Голубков, Березина, 2012).

Согласно метаболической теории экологии
интенсивность метаболизма отдельных видов
влияет на потоки вещества и энергии в экосисте-
мах, определяет скорость других биологических
процессов и, в конечном итоге, формирует опре-
деленные экологические эффекты (Glazier, 2015;
Vanni, McIntyre, 2016).

Многочисленные исследования свидетель-
ствуют, что невозможно установить универсаль-
ную величину интенсивности метаболизма у гид-
робионтов. Между таксонами одного таксономи-
ческого ранга и между экологическими группами
обнаруживаются индивидуальные различия в по-
казателях экскреции фосфора (Hansson, Tranvik,
1997; Mehner et al., 1998; Berezina et al., 2017). На
скорость энергетического обмена и экскрецию
метаболитов могут влиять условия жизни: абио-
тические факторы, тип питания, качество пище-
вых ресурсов, трофические связи и т.п. (Голуб-
ков, Березина, 2012; Golubkov, 2014; Vanni, McIn-
tyre, 2016). Поэтому применение в оценках
обменных процессов у животных общих уравне-
ний, имеющих, безусловно, важное общебиоло-
гическое значение, недостаточно, и требуется
изучение этих процессов у отдельных групп в
конкретных природных условиях. Эмпирических
измерений для разных организмов, входящих в
одну экосистему, немного.

Рассмотрен энергетический обмен и экскре-
ция метаболитов у представителей трех экологи-
ческих групп, образующих единую пищевую
цепь: ракообразных (кладоцер и амфипод) и все-
ядных рыб в условиях микрокосмов, имитирую-
щих мелководные экосистемы верхневолжских
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водоемов. В последние годы для водохранилищ
Верхней Волги остро стоит проблема эвтрофиро-
вания. Известно, что внутриводоемные процессы
(физические, химические и биологические) мо-
гут играть сравнимую с внешней нагрузкой (смыв
с водосбора) роль в возрастании количества биоген-
ных веществ, доступных для продуцентов (Vanni,
2002; Минеева и др., 2021). Результаты исследова-
ния относятся к данным, необходимым для реше-
ния вопроса о роли гидробионтов в круговороте ве-
ществ в водоемах.

Определение интенсивности потребления
кислорода и экскреции фосфора проводили у
водных животных разных размеров, относящихся
к различным экологическим группам. Для иссле-
дования брали виды животных, которые обычно
используют в экспериментальных и экотоксико-
логических работах: планктонных ракообразных
Daphnia longispina O.F. Müller (Cladocera), донных
ракообразных Hyalella azteca (Saussure) (Amphipo-
da) и рыб Oryzias latipes (Temminck & Schlegel)
(Beloniformes). Эти виды были основными биоти-
ческими компонентами экспериментальных вод-
ных экосистем (микрокосмов), моделирующих
условия мелководных местообитаний стоячих во-
доемов бассейна Верхней Волги (Рыбинское вдхр.).
Гидрохимические условия в микрокосмах даны в
табл. 1. До проведения опыта по оценке интенсив-
ности метаболизма животных содержали в микро-
космах в течение одного месяца.

Дыхание животных (скорость и интенсив-
ность потребления кислорода) и экскрецию фос-
фора измеряли в закрытых сосудах (респиромет-
рах), емкостью 60 и 100 мл, по методу Винклера. В

зависимости от размеров в каждом опыте присут-
ствовало до 30 рачков и по одной рыбе. В склян-
ки-респирометры осторожно (без образования
пузырей) наливали предварительно подготовлен-
ную (отфильтрованную через фильтр с размером
ячеи 0.45 мкм) природную воду из р. Сунога
(58.0404° с.ш., 38.2412° в.д.), затем помещали жи-
вотных, и склянки плотно закрывали притерты-
ми пробками. Контролем служили соразмерные
склянки с отфильтрованной водой без животных.
Экспозиция склянок в воде микрокосмов дли-
лась 4 ч. Температура воды во время эксперимен-
та была 20.5°С.

Ракообразных помещали группами (дафний
по 26 ± 5 экз. на склянку объемом 60 мл, амфипод
по 16 ± 6 экз. на склянку объемом 100 мл), рыб –
по одной в склянки 100 мл. Всего проведено 18 из-
мерений с дафниями, 8 – с амфиподами и 22 – с
рыбами. Суммарное количество дафний в экспе-
рименте составило 470 особей, амфипод – 125,
рыб – 22. Две склянки по 60 мл и две по 100 мл
служили контролем. По окончании срока экспо-
зиции в склянках определяли содержание раство-
ренного кислорода с помощью оксиметра HI9142
(HANNA, Германия). Затем воду сифоном с сет-
кой сливали в другие емкости и анализировали в
ней концентрацию растворенного фосфора. Фос-
фор ортофосфатов (P-P ) определяли фотомет-
рическим методом (Методика…, 2007). О скоро-
сти потребления О2 и скорости экскреции фосфо-
ра гидробионтами судили по разнице этих
показателей в склянках с животными и в контроле.

Массу дафний рассчитывали, используя фор-
мулу степенной функции, связывающей этот по-
казатель с длиной тела (Салазкин и др., 1982). Ам-
фипод взвешивали на аналитических весах ВЛ-64
(Россия) с точностью до 0.01 мг, рыб – на анали-
тических весах AND HR-150AZ (Япония) с точ-
ностью до 0.1 мг.

Для определения связи полученных результа-
тов по скорости экскреции фосфора и интенсив-
ности потребления кислорода с массой тела жи-
вотных проведен регрессионный анализ, резуль-
тат получен в виде степенной функции,
применение которой принято в практике био-
энергетических исследований (Винберг, 1976; Го-
лубков, Березина, 2012).

Выбранные для эксперимента группы гидро-
бионтов существенно различались по массе тела.
Средняя масса одной особи Daphnia longispina бы-
ла 0.113 ± 0.032 мг, Hyalella azteca – 2.95 ± 0.40 мг,
Oryzias latipes – 461 ± 38 мг (здесь и далее значения
приведены в форме М ± SE – среднее и стандарт-
ная ошибка).

Интенсивность потребления кислорода в пе-
ресчете на единицу массы уменьшалась в ряду
планктонные ракообразные – бентосные ракооб-
разные – рыбы (рис. 1а). Daphnia longispina по-

−3
4O

Таблица 1. Гидрохимические условия в микрокосмах
в период адаптации гидробионтов

Примечание. М ± SE – среднее и стандартная ошибка.

Параметр
Концентрация, мг/дм3

М ± SE min—max

О2 8.55 ± 0.67 6.24‒10.3
Na 3.2 ± 0.35 2.09‒4.62
K 3.01 ± 0.27 2.19‒3.66
Mg 6.66 ± 0.78 4.2‒8.62
Ca 23.27 ± 3.11 15.17‒31.61
Cl 3.42 ± 0.37 2.36‒4.95
SO4 3.56 ± 0.72 1.1‒5.05
HCO3 106.97 ± 12.9 70.78‒140.35
P-PO4 0.021 ± 0.010 0.01‒0.09
Ptot 0.054 ± 0.013 0.02‒0.11
Ntot 1.09 ± 0.16 0.74‒1.97
pH 9.13 ± 0.12 8.7‒9.5
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требляла 7.44 ± 2.49 мг О/(г · ч), Hyalella azteca –
0.55 ± 0.09 мг О/(г · ч) и Oryzias latipes – 0.25 ±
± 0.02 мг О/(г · ч). Значительный разброс этого
показателя у дафний объясняется большой раз-
мерно-массовой неоднородностью особей в
опытной группе (0.065–0.23 мг), вследствие чего
активность метаболических процессов различа-
лась и на уровне одного вида.

Удельная скорость экскреции фосфора разли-
чалась на порядок между гидробионтами разных
экологических групп (рис. 1б). В среднем Daphnia
longispina выделяла 0.447 ± 0.143 мг Р/(г · ч), Hy-
alella azteca – 0.046 ± 0.013 и Oryzias latipes – 0.005 ±
± 0.0006 мг Р/(г · ч).

Регрессионный анализ показал отрицатель-
ную связь как интенсивности потребления кис-
лорода, так и скорости экскреции фосфора с мас-
сой тела гидробионтов (рис. 1). Величина экскре-
ции фосфора была более тесно связана с массой
(коэффициент детерминации R2 = 0.95), чем по-
требление кислорода (R2 = 0.78).

Высокой скоростью метаболизма обычно харак-
теризуются более мелкие организмы. В проведен-
ном эксперименте – это планктонные ракообраз-
ные Daphnia longispina, для которых получены наи-
большие показатели интенсивности потребления
кислорода и скорости экскреции фосфора. Дафнии
потребляли кислород с большей в 30 раз интенсив-
ностью, чем рыбы и в 14 раз, чем амфиподы. Ин-
тенсивность экскреции фосфора дафниями пре-
восходила аналогичный показатель у рыб в 89 раз.
Значительное превышение величины экскреции
фосфора зоопланктоном над количеством выде-
ляемого фосфора рыбами определено и в натур-
ных исследованиях (Tarvainen et al., 2002). Внутри
каждой группы гидробионтов мелкоразмерные
организмы также выделяют фосфаты интенсив-
нее, чем более крупные. К примеру, в зоопланк-
тоне для коловраток установлена бóльшая удельная
экскреция фосфора, чем для ракообразных (den
Oude, Gulati, 1988), а в популяции рыб мелкие особи
в расчете на единицу массы выделяют фосфора
больше, чем крупные (Tarvainen et al., 2002).

Интенсивность метаболизма, проявляющаяся
через экскрецию существенных биогенных эле-
ментов, у гидробионтов разных экологических
групп имеет значение для функционирования
экосистемы, в которую они входят. Внутри вод-
ных экосистем постоянно происходит рециркуля-
ция биогенных веществ в процессе их миграции по
пищевым цепям. Питательные вещества, погло-
щенные консументами, возвращаются в экосисте-
му двумя основными способами. Неусвоенное ор-
ганическое вещество в виде фекалий и псевдофе-
калий, а также мертвые особи превращаются в
детрит, который минерализуется микроорганиз-
мами, и только затем становится доступным для
первичных продуцентов (Vanni, 2002; Moore et al.,

2004). Это непрямой путь рециркуляции. Другой
путь регенерации питательных веществ – их не-
посредственное выделение гидробионтами (вы-
работка мочи, экскреция). Он ведет к быстрому
росту первичной продукции, так как позволяет
водорослям и цианобактериям сразу использо-
вать биогенные вещества (Vanni, 2002).

Экскреция фосфора гидробионтами не попол-
няет общий запас питательных веществ в водной
экосистеме, но значительно повышает их доступ-
ность для продуцентов и уровень первичной про-
дукции за счет ускорения оборота биогенных ве-
ществ. Потребности фитопланктона на 30–50% мо-
гут быть обеспечены в результате выделений
зоопланктона (den Oude, Gulati, 1988; Nowlin et al.,
2007). Биогенные вещества из осадков мобилизу-
ются и переводятся в доступную для фитопланк-
тона форму благодаря донным ракообразным и
рыбам (Glaholt, Vanni, 2005; Okun et al., 2005).
В свою очередь, количество экскретируемого ры-
бами фосфора определяется составом их пищи
(Tarvainen et al., 2002).

Рис. 1. Зависимость интенсивности метаболизма от
массы тела гидробионтов: а – интенсивность потреб-
ления кислорода (oxygen consumption intensity (OCI)),
б – скорость экскреции фосфора (phosphorus excre-
tion rate (PER)). Шкалы абсцисс и ординат логариф-
мированы.
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Вклад гидробионтов различных экологиче-
ских групп в процесс первичного продуцирова-
ния в конкретной экосистеме зависит от их об-
щей биомассы. Хотя скорость экскреции фосфо-
ра, рассчитанная на единицу массы, для рыб
меньше, часто именно рыбы, благодаря высокой
биомассе, вызывают увеличение концентраций
биогенных веществ в воде (Tarvainen et al., 2005).
Несмотря на то, что интенсивность экскреции
фосфора у гидробионтов с меньшими размерами
выше, подпитка фосфором фитопланктона будет
заметной только при их значительной биомассе.
Так, в нашем эксперименте количество фосфора,
экскретируемое одной рыбой, выделяли пример-
но 46 дафний или 17 амфипод. Соответственно,
если обилие ракообразных будет превышать это
соотношение, то планктонные и донные живот-
ные внесут более существенный вклад в рост био-
массы первичных продуцентов.

Выводы. У гидробионтов, входящих в одну
экосистему, интенсивность потребления кисло-
рода и скорость экскреции фосфора находятся в
обратной зависимости от их индивидуальной
массы. Экологические эффекты, определяемые
интенсивностью метаболизма, становятся замет-
ными при значительной общей биомассе орга-
низмов определенной экологической группы.
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Metabolic Rate in Hydrobionts of Different Ecological Groups in the Experiment
S. A. Kurbatova1, *, N. A. Berezina2, A. S. Mavrin1, and N. G. Otyukova1

1Papanin Institute for Biology of Inland Waters, Russian Academy of Sciences, Borok, Nekouzskii raion, Yaroslavl oblast, Russia
2Zoological Institute, Russian Academy of Sciences, St. Petersburg, Russia

*e-mail: kurb@ibiw.ru

The intensity of oxygen consumption and the rate of phosphorus excretion were studied in planktonic crus-
taceans Daphnia longispina O.F. Müller (Cladocera), benthic crustaceans Hyalella azteca (Saussure) (Amphi-
poda) and fish Oryzias latipes (Temminck & Schlegel) (Beloniformes), united in one trophic nets in the ex-
perimental ecosystem. The highest rates of metabolic intensity were established for small-sized organisms
Daphnia longispina (7.44 ± 2.49 mg O/(g h) and 0.447 ± 0.143 mg P/(g h)). The rate of phosphorus excretion
differed by an order of magnitude between hydrobionts of different ecological groups and decreased in the
row of planktonic crustaceans – benthic crustaceans – fish. It is shown that the contribution of hydrobionts
to the creation of primary production depends on the biomass of a particular species.

Keywords: phosphorus excretion, oxygen consumption, Daphnia, Hyalella, Oryzias



<<
  /ASCII85EncodePages false
  /AllowTransparency false
  /AutoPositionEPSFiles true
  /AutoRotatePages /All
  /Binding /Left
  /CalGrayProfile (Dot Gain 20%)
  /CalRGBProfile (Adobe RGB \0501998\051)
  /CalCMYKProfile (Photoshop 5 Default CMYK)
  /sRGBProfile (sRGB IEC61966-2.1)
  /CannotEmbedFontPolicy /Warning
  /CompatibilityLevel 1.3
  /CompressObjects /Tags
  /CompressPages true
  /ConvertImagesToIndexed true
  /PassThroughJPEGImages true
  /CreateJobTicket false
  /DefaultRenderingIntent /Default
  /DetectBlends true
  /DetectCurves 0.0000
  /ColorConversionStrategy /LeaveColorUnchanged
  /DoThumbnails false
  /EmbedAllFonts true
  /EmbedOpenType false
  /ParseICCProfilesInComments true
  /EmbedJobOptions true
  /DSCReportingLevel 0
  /EmitDSCWarnings false
  /EndPage -1
  /ImageMemory 1048576
  /LockDistillerParams false
  /MaxSubsetPct 100
  /Optimize false
  /OPM 1
  /ParseDSCComments true
  /ParseDSCCommentsForDocInfo true
  /PreserveCopyPage true
  /PreserveDICMYKValues true
  /PreserveEPSInfo true
  /PreserveFlatness false
  /PreserveHalftoneInfo false
  /PreserveOPIComments false
  /PreserveOverprintSettings true
  /StartPage 1
  /SubsetFonts true
  /TransferFunctionInfo /Apply
  /UCRandBGInfo /Preserve
  /UsePrologue false
  /ColorSettingsFile ()
  /AlwaysEmbed [ true
  ]
  /NeverEmbed [ true
  ]
  /AntiAliasColorImages false
  /CropColorImages false
  /ColorImageMinResolution 300
  /ColorImageMinResolutionPolicy /OK
  /DownsampleColorImages true
  /ColorImageDownsampleType /Bicubic
  /ColorImageResolution 300
  /ColorImageDepth -1
  /ColorImageMinDownsampleDepth 1
  /ColorImageDownsampleThreshold 1.50000
  /EncodeColorImages true
  /ColorImageFilter /FlateEncode
  /AutoFilterColorImages false
  /ColorImageAutoFilterStrategy /JPEG
  /ColorACSImageDict <<
    /QFactor 0.15
    /HSamples [1 1 1 1] /VSamples [1 1 1 1]
  >>
  /ColorImageDict <<
    /QFactor 0.15
    /HSamples [1 1 1 1] /VSamples [1 1 1 1]
  >>
  /JPEG2000ColorACSImageDict <<
    /TileWidth 256
    /TileHeight 256
    /Quality 30
  >>
  /JPEG2000ColorImageDict <<
    /TileWidth 256
    /TileHeight 256
    /Quality 30
  >>
  /AntiAliasGrayImages false
  /CropGrayImages false
  /GrayImageMinResolution 300
  /GrayImageMinResolutionPolicy /OK
  /DownsampleGrayImages true
  /GrayImageDownsampleType /Bicubic
  /GrayImageResolution 300
  /GrayImageDepth -1
  /GrayImageMinDownsampleDepth 2
  /GrayImageDownsampleThreshold 1.50000
  /EncodeGrayImages true
  /GrayImageFilter /FlateEncode
  /AutoFilterGrayImages false
  /GrayImageAutoFilterStrategy /JPEG
  /GrayACSImageDict <<
    /QFactor 0.15
    /HSamples [1 1 1 1] /VSamples [1 1 1 1]
  >>
  /GrayImageDict <<
    /QFactor 0.15
    /HSamples [1 1 1 1] /VSamples [1 1 1 1]
  >>
  /JPEG2000GrayACSImageDict <<
    /TileWidth 256
    /TileHeight 256
    /Quality 30
  >>
  /JPEG2000GrayImageDict <<
    /TileWidth 256
    /TileHeight 256
    /Quality 30
  >>
  /AntiAliasMonoImages false
  /CropMonoImages false
  /MonoImageMinResolution 1200
  /MonoImageMinResolutionPolicy /OK
  /DownsampleMonoImages true
  /MonoImageDownsampleType /Bicubic
  /MonoImageResolution 1200
  /MonoImageDepth -1
  /MonoImageDownsampleThreshold 1.50000
  /EncodeMonoImages true
  /MonoImageFilter /CCITTFaxEncode
  /MonoImageDict <<
    /K -1
  >>
  /AllowPSXObjects false
  /CheckCompliance [
    /None
  ]
  /PDFX1aCheck false
  /PDFX3Check false
  /PDFXCompliantPDFOnly false
  /PDFXNoTrimBoxError true
  /PDFXTrimBoxToMediaBoxOffset [
    0.00000
    0.00000
    0.00000
    0.00000
  ]
  /PDFXSetBleedBoxToMediaBox true
  /PDFXBleedBoxToTrimBoxOffset [
    0.00000
    0.00000
    0.00000
    0.00000
  ]
  /PDFXOutputIntentProfile ()
  /PDFXOutputConditionIdentifier ()
  /PDFXOutputCondition ()
  /PDFXRegistryName ()
  /PDFXTrapped /False

  /CreateJDFFile false
  /Description <<

  >>
  /Namespace [
    (Adobe)
    (Common)
    (1.0)
  ]
  /OtherNamespaces [
    <<
      /AsReaderSpreads false
      /CropImagesToFrames true
      /ErrorControl /WarnAndContinue
      /FlattenerIgnoreSpreadOverrides false
      /IncludeGuidesGrids false
      /IncludeNonPrinting false
      /IncludeSlug false
      /Namespace [
        (Adobe)
        (InDesign)
        (4.0)
      ]
      /OmitPlacedBitmaps false
      /OmitPlacedEPS false
      /OmitPlacedPDF false
      /SimulateOverprint /Legacy
    >>
    <<
      /AddBleedMarks false
      /AddColorBars false
      /AddCropMarks false
      /AddPageInfo false
      /AddRegMarks false
      /BleedOffset [
        14.173230
        14.173230
        14.173230
        14.173230
      ]
      /ConvertColors /NoConversion
      /DestinationProfileName ()
      /DestinationProfileSelector /NA
      /Downsample16BitImages true
      /FlattenerPreset <<
        /ClipComplexRegions true
        /ConvertStrokesToOutlines false
        /ConvertTextToOutlines false
        /GradientResolution 300
        /LineArtTextResolution 1200
        /PresetName ([High Resolution])
        /PresetSelector /HighResolution
        /RasterVectorBalance 1
      >>
      /FormElements false
      /GenerateStructure false
      /IncludeBookmarks false
      /IncludeHyperlinks false
      /IncludeInteractive false
      /IncludeLayers false
      /IncludeProfiles false
      /MarksOffset 14.173230
      /MarksWeight 0.250000
      /MultimediaHandling /UseObjectSettings
      /Namespace [
        (Adobe)
        (CreativeSuite)
        (2.0)
      ]
      /PDFXOutputIntentProfileSelector /NA
      /PageMarksFile /RomanDefault
      /PreserveEditing true
      /UntaggedCMYKHandling /LeaveUntagged
      /UntaggedRGBHandling /LeaveUntagged
      /UseDocumentBleed false
    >>
    <<
      /AllowImageBreaks true
      /AllowTableBreaks true
      /ExpandPage false
      /HonorBaseURL true
      /HonorRolloverEffect false
      /IgnoreHTMLPageBreaks false
      /IncludeHeaderFooter false
      /MarginOffset [
        0
        0
        0
        0
      ]
      /MetadataAuthor ()
      /MetadataKeywords ()
      /MetadataSubject ()
      /MetadataTitle ()
      /MetricPageSize [
        0
        0
      ]
      /MetricUnit /inch
      /MobileCompatible 0
      /Namespace [
        (Adobe)
        (GoLive)
        (8.0)
      ]
      /OpenZoomToHTMLFontSize false
      /PageOrientation /Portrait
      /RemoveBackground false
      /ShrinkContent true
      /TreatColorsAs /MainMonitorColors
      /UseEmbeddedProfiles false
      /UseHTMLTitleAsMetadata true
    >>
  ]
>> setdistillerparams
<<
  /HWResolution [2400 2400]
  /PageSize [595.000 842.000]
>> setpagedevice


