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Массовое развитие цианобактерий в водоемах считается одной из глобальных экологических про-
блем. До сих пор роль этих прокариот в трофической сети водоемов не ясна. Нами было выполнено
экспериментальное исследование трофических связей беспозвоночных в период массового разви-
тия цианобактерий Aphanizomenon flos-aquae. Ключевые звенья трофической сети: планктон, мик-
роперифитон, детрит и бентосные беспозвоночные, были собраны для изотопного анализа углерода
(δ15C) и азота (δ15N) после 20-суточного экспонирования мезокосмов, имитирующих условия при-
брежного биотопа Рыбинского водохранилища при отсутствии цианобактерий (вариант I) и их вы-
соком обилии (вариант II). Выявлены статистически значимые различия величин δ15N ракообраз-
ных Cladocera, Copepoda, Asellus aquaticus и Gmelinoides fasciatus и личинок поденок между варианта-
ми: в присутствии цианобактерий эти величины были на 1–4 ‰ ниже, чем при их отсутствии.
Индуцированные цианобактериями сдвиги в величине δ15N консументов свидетельствует об асси-
миляции диазотрофного азота и включении питательных веществ цианобактерий в пищевые цепи.
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Цианобактерии и микроводоросли, будучи ос-
новными первичными продуцентами органиче-
ского вещества в водных экосистемах, являются
базовым звеном в пищевых цепях самых различ-
ных консументов – от простейших до высших
звеньев. Известно, что цианобактерии при лет-
нем дефиците азота в водоеме способны фикси-
ровать атмосферный азот (N2) и таким образом со-
здавать богатый азотом трофический ресурс, повы-
шая продуктивность экосистемы. Цианобактерии
содержат большое количество пигментов, липи-
дов, белков, витаминов и минералов [1]. Вместе с
тем цианобактерии рассматривают как нежела-
тельный компонент водных экосистем из-за воз-
можного токсического действия выделяемых ими
вторичных метаболитов на жизнедеятельность
других организмов [2].

Долгое время считалось, что цианобактерии
представляют низкую пищевую ценность для
зоопланктона и зообентоса и не потребляют их

[3]. Позже было показано [4, 5], что некоторые
виды планктонных рачков и донных моллюсков
потребляют цианобактерии. До сих пор вопрос о
возможном питании беспозвоночных цианобак-
териями остается спорным.

В последние два десятилетия доля цианобакте-
рий возросла во многих водохранилищах и водое-
мах бассейна р. Волги, и в частности в Рыбинском
водохранилище [6], но роль разных видов ци-
анобактерий в трофической сети остается неяс-
ной. Целью настоящей работы стало эксперимен-
тальное исследование трофических связей массо-
вых видов беспозвоночных в прибрежном
сообществе Рыбинского водохранилища и, в
частности, оценка значимости массового вида
цианобактерий Aphanizomenon flos-aquae в каче-
стве пищевого источника для различных консу-
ментов. Поскольку бактерии этого вида фиксиру-
ют атмосферный азот, соотношение изотопов
азота 15N/14N (величина δ15N) у них ближе к атмо-
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сферному значению 0‰, чем величины δ15N у ви-
дов, которые не способны фиксировать N2 [7]. По
данным [8], величины δ15N у A. flos-aquae варьи-
ровали от −1 до −2‰, что во время массового
развития цианобактерий приводило к снижению
содержания 15N в теле питающихся ими беспозво-
ночных.

Основываясь на этих данных, мы сочли воз-
можным использовать особенности изотопного
состава диазотрофных цианобактерий для оцен-
ки их участия в трофических сетях. Соотношение
изотопов углерода и азота в тканях гидробионтов
является интегральной характеристикой состава
их пищи и отражает итог потребления ими тех
или иных трофических ресурсов. Мы предполага-
ли, что при массовом развитии A. flos-aquae вели-
чина δ15N в тканях беспозвоночных-консументов
из Рыбинского водохранилища должна снижать-
ся. Для проверки этой гипотезы методом анализа
изотопного состава углерода и азота в тканях бы-
ли исследованы трофические связи планктонных
и бентосных беспозвоночных и их пищевых ре-
сурсов (фитопланктона, перифитона и детрита) в
искусственно созданных экосистемах (мезокос-
мах) двух типов – с присутствием и отсутствием
A. flos-aquae.

МАТЕРИАЛ И МЕТОДЫ

Описание эксперимента. Исследование проводи-
ли на базе стационара экспериментальных работ
ИБВВ РАН (п. Борок). Мезокосмы создавали в пла-

стиковых рыбоводных лотках (100 × 100 × 40 см),
установленных в бетонный бассейн с водой. Лот-
ки заполняли фильтрованной через сито с ячеей
63 мкм природной водой и в них имитировали
летние условия мелководной зоны Рыбинского
водохранилища (р. Волга): вариант I – без ци-
анобактерий, вариант II – с добавлением массы
цианобактерий. Каждый из двух вариантов мезо-
космов был создан в трех идентичных повторах.
Лотки изолировали сеткой от попадания живот-
ных из воздуха и бассейна. Характеристики мезо-
космов приведены в табл. 1.

Природный фитопланктон попадал в вариант I
вместе с добавленной речной водой. В мезокосмы
варианта II были дополнительно внесены ци-
анобактерии, которые на момент проведения
эксперимента вызывали “цветение” воды в Ры-
бинском водохранилище (58°02′ с.ш., 38°14′ в.д.).
Планктонной сетью с размером ячеи 63 мкм 200 л
воды концентрировали до объема 1 л и вносили в
мезокосмы варианта II. Фитопланктон в мезо-
космах варианта I состоял главным образом из зе-
леных водорослей Tetrasporidium sp., Closterium
moniliferum и Oocystis solitaria, на долю которых
приходилось до 93% общей биомассы, а в вариан-
те II 90% биомассы фитопланктона составляли
цианобактерии A. flos-aquae.

В обоих вариантах в микроперифитоне по био-
массе доминировали зеленые водоросли Protoder-
ma viride и Coleochaete scutala, реже встречались
виды родов Stigeoclonium и Spirogyra. В микропе-
рифитоне мезокосмов варианта II отмечены ци-
анобактерии Aphanizomenon sp.

Рачковый планктон собирали в искусствен-
ных прудах и равномерно распределяли по опыт-
ным лоткам, формируя зоопланктонное сообще-
ство начальной численностью 150 экз/л (Cladoc-
era : Copepoda ~ 1 : 1). По массе доминировал
крупный рачок-фильтратор Daphnia longispina.

Бентосных беспозвоночных из водохранили-
ща вносили в каждый лоток в равном количестве,
соответствующем природной плотности. Среди
них были двустворчатые Unio pictorum (длина рако-
вины 70–89 мм, 13 экз/м2) и брюхоногие Lymnaea
stagnalis (17–21 мм, 10 экз/м2) моллюски, поденки
Cloen dipterum (длина тела 5–6 мм, 20 экз/м2), изо-
поды Asellus aquaticus (5–7 мм, 40 экз/м2) и амфи-
поды Gmelinoides fasciatus (7–12 мм, 50 экз/м2). В
лотки добавляли чистые камни в качестве суб-
страта для микроперифитона.

Мезокосмы экспонировали 20 дней – с
19.07.2018 г. по 08.08.2018 г.

Отбор проб. По окончании эксперимента все
звенья трофической сети: сестон (фитопланктон
и взвешенные органические частицы), микропе-
рифитон, детрит (осажденный сестон), зоо-
планктон и бентосные беспозвоночные – были

Таблица 1. Физико-химические характеристики и
биомассы водных организмов в двух вариантах экспе-
римента

Примечание. Приведены средние и их стандартные ошибки
при числе измерений n = 3; *– значимые различия между ва-
риантами по критерию Манна-Уитни при p < 0.05.

Показатель
Вариант

I II

рН 8.51 ± 0.20 8.59 ± 0.11
О2, мг/л 7.34 ± 0.47 7.57 ± 0.36

Na+, мг/л 5.0 ± 0.3 5.2 ± 0.1

K+, мг/л 2.3 ± 0.1 2.3 ± 0.1

Ntot, мг/л 1.03 ± 0.14 1.01 ± 0.1

N-NO3, мкг/л 7.6 ± 2.6 6.8 ± 1.9

Ptot, мкг/л 54.4 ± 2.6 58.8 ± 3.2

P-P , мкг/л 30.3 ± 1.4 33.8 ± 1.6

Фитопланктон, мг/л 0.22 ± 0.06 1.38 ± 0.31*
Зоопланктон, мг/л 4.06 ± 0.87 6.75 ± 1.8*

Перифитон, мг/дм2 18.30 ± 5.90 17.50 ± 4.40

3
4O
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собраны для анализа стабильных изотопов азота
и углерода. Для оценки размерных характеристик
и интенсивности роста дафний в обоих вариантах
их отлавливали на 0, 5, 10, 15 и 20-е сутки.

Сестон отбирали из каждого лотка батометром
в поверхностном слое воды в утренние часы. Дет-
рит собирали на дне в седиментационные ловуш-
ки, перифитон – с поверхности камней, смывая
его чистой дистиллированной водой. Планктон-
ных рачков отлавливали планктонной сетью с
размером ячеи 63 мкм и в лаборатории их разде-
ляли на фракции крупных (в основном дафнии
D. longispina) и мелких (в основном копеподы Cy-
clops sp.) организмов. Сестон, перифитон, детрит и
зоопланктон осаждали на фильтры Whatman GF.

Макробеспозвоночных отлавливали сачком и
тщательно промывали дистиллированной водой
от эпибионтов и грязи. В течение 4 ч их содержа-
ли в чистой воде, чтобы обеспечить эвакуацию
кишечника перед анализом. Ткани мускула ноги
использовали для анализа изотопного состава у
моллюсков и тело целиком – у остальных беспо-
звоночных. В случае мелких организмов (ракооб-
разные, поденки) в каждой пробе для анализа бы-
ли совмещены несколько особей одного вида бес-
позвоночных.

Изотопный анализ углерода и азота. Все образ-
цы (по 4‒12 проб для каждого источника) были
высушены в термостате при температуре 55°С до
постоянной массы. Используя весы Mettler Tole-
do MX5 (точность ±1 мкг), были сделаны навес-
ки тканей по 200‒400 мкг для животных и 1000–
1200 мкг для растений и детрита. Навески поме-
щали в оловянные капсулы.

Определение изотопного состава проводили в
Центре коллективного пользования ИПЭЭ РАН
(г. Москва) на комплексе, состоящем из изотоп-
ного масс-спектрометра Thermo Delta V Plus
(Thermo Scientific, USA) и элементарного анали-
затора (Thermo Flash EA 1112).

Изотопный состав азота и углерода выражали
в тысячных долях отклонения от международ-
ного стандарта (δX, ‰): δXобразец = [(Rобразец –
‒ Rстандарт)/Rстандарт] ×1000, где Х – углерод (C) или
азот (N), R – атомное отношение тяжелого и лег-
кого изотопа C или N в анализируемом образце и
стандарте. Для азота стандартом служит N2 атмо-
сферного воздуха, для углерода – “венский” эк-
вивалент белемнита PeeDee формации (VPDB).

Величины δ13C и δ15N представлены в виде
арифметических средних со стандартными ошиб-
ками. Сравнение средних величин между варианта-
ми эксперимента проводили с помощью непара-
метрического U-критерия Манна-Уитни с исполь-
зованием статистического пакета “Statistica 8.0”.

РЕЗУЛЬТАТЫ

Величины δ13С планктона и бентоса в мезокос-
мах вариантов I и II варьировали в пределах от
−30.9 до −23.8 и от −31.4 до −23.7‰ соответ-
ственно. В обоих вариантах наибольшие величи-
ны δ1ЗС получены для брюхоногих моллюсков
L. stagnalis (рис. 1), а наименьшие – для двуствор-
чатых моллюсков U. pictorum. Последние были наи-
более близки к величинам δ13С детрита: −30.4 (I) и
−30.9 ‰ (II). Величины δ1ЗС у этих моллюсков бы-
ли статистически значимо ниже, чем у ракообраз-
ных и личинок поденок (р < 0.001). Различия в ве-
личинах δ1ЗС между брюхоногими моллюсками и
другими консументами (кроме бентосных рачков
G. fasciatus) были статистически значимыми (р <
< 0.05).

Между вариантами I и II были выявлены ста-
тистически значимые различия в величинах δ13С
сестона, состоящего из планктона (I – зеленые
водоросли или II – цианобактерии) и органиче-
ского вещества в виде частиц (см. рис. 1, табл. 2).
Различия в средних значениях δ13С консументов
между вариантами статистически не подтвержда-
лись, но в присутствии цианобактерий у всех они
были немного ниже, чем в варианте I.

Величины δ15N в варианте I варьировали в пре-
делах от 2.1 до 9.6‰. Средняя величина δ15N
сестона составила 2.81 ± 0.03‰. Величины δ15N у
моллюсков U. pictorum (9.43 ± 0.11‰) были стати-
стически значимо выше, чем у всех остальных
консументов (p < 0.001). Различия в величинах
δ15N не выявлены между рачками A. aquaticus
(7.79 ± 0.49‰) и Cyclopoida (6.94 ± 0.21‰),
D. longispina (5.16 ± 0.21‰) и G. fasciatus (5.82 ±
± 0.15‰), а также между личинками поденок Clo-
en dipterum (4.17 ± 0.27‰) и брюхоногих моллюс-
ков L. stagnalis (3.62 ± 0.30‰).

В варианте II величины δ15N были распределе-
ны существенно иным образом. Величина δ15N фи-
топланктона, представленного преимущественно
цианобактериями, составила −2.08 ± 0.15‰. Изо-
топный состав азота детрита, а также тканей мол-
люсков U. pictorum и L. stagnalis незначительно из-
менился по сравнению с вариантом I (р > 0.05). У
всех остальных консументов, а также у микропе-
рифитона величины δ15N снизились, одновре-
менно уменьшились и различия величины δ15N
консументов (см. рис. 1, табл. 2).

Рост кладоцер D. longispina в мезокосмах вари-
анта II шел активнее, чем в варианте I. Так, в ва-
рианте II средний размер этих рачков был 1.35 мм
на 10-е сутки эксперимента, а в варианте I даже на
15-е сутки размер дафний не превышал 1.32 мм. В
среднем в варианте II биомасса зоопланктона (5 из-
мерений за весь период) была выше, чем в вари-
анте I (см. табл. 1, p < 0.05).



ЭКОЛОГИЯ  № 3  2021

ЦИАНОБАКТЕРИИ КАК ИСТОЧНИК ПИТАНИЯ БЕСПОЗВОНОЧНЫХ 237

ОБСУЖДЕНИЕ РЕЗУЛЬТАТОВ

Изотопный анализ первичных звеньев трофи-
ческой сети показал, что азотфиксирующие ци-
анобактерии значительно снизили значения δ13С
и δ15N сестона: от −25.08 и 2.81‰ в варианте I до
−31.35 и −2.08‰ в варианте II. Некоторое сниже-
ние δ13С и δ15N выявлено в варианте II и для пери-
фитона (δ13С от −25.2 до −27.6‰; δ15N от 3.6 до
2.9‰), который, помимо зеленых водорослей,
состоял из цианобактерий.

Соотношение изотопов первичных источни-
ков углерода варьировало в пределах, характер-
ных для водорослей планктона и перифитона [9].

В обоих вариантах продуценты могли использо-
вать не только углерод, растворенный в воде, но и
атмосферный СО2 (δ13С = −8 ‰), потребляя его в
разном количестве, соответствующем их специфи-
ческим уровням фотосинтеза и роста [10]. Различия
в видовом составе, скорости роста продуцентов и
уровне потребления ими СО2 обусловили разницу в
величинах δ13С сестона между вариантами.

Статистически значимые различия в величи-
нах δ15N между одними и теми же компонентами
пищевой сети в вариантах I и II были обнаружены
для сестона, микроперифитона, личинок поде-
нок, планктонных (Cladocera, Copepoda) и бен-
тосных ракообразных: они были на 1–4‰ ниже в

Рис. 1. Значения δ1ЗС и δ15N в мезокосмах вариантов I (а) и II (б).
Обозначения: Sest – сестон, Detr – детрит, Peri – микроперифитон, Clad – крупный зоопланктон (в основном дафнии
Daphnia longispina), Cope – мелкий зоопланктон (веслоногие рачки), Ephe – личинки поденок Cloen dipterum, Gast –
моллюски-гастроподы Lymnaea stagnalis, Amph – амфиподы Gmelinoides fasciatus, Isop – изоподы Asellus aquaticus, Biva –
двустворчатые моллюски Unio pictorum.
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Таблица 2. Cредниe величины δ1ЗС и δ15N источников и консументов и результаты анализа различий между вариан-
тами I и II по критерию Манна-Уитни (средние со значимыми различиями выделены полужирным шрифтом)

Группа
δ1ЗС δ15N

I II p I II p

Сестон −25.1 ± 0.1 −31.4 ± 0.1 <0.001 2.8 ± 0.0 –2.1 ± 0.1 <0.001
Перифитон −25.2 ± 1.1 −27.6 ± 0.6 >0.05 3.6 ± 0.2 2.9 ± 0.2 0.04
Детрит −30.4 ± 0.2 −30.9 ± 0.4 >0.05 2.0 ± 0.1 2.7 ± 0.4 >0.05
Copepoda −24.9 ± 0.2 −24.9 ± 0.3 >0.05 6.9 ± 0.2 4.6 ± 0.3 <0.001
Cladocera −24.9 ± 0.3 −25.5 ± 0.5 >0.05 5.2 ± 0.2 4.0 ± 0.1 0.02
Amphipoda −24.3 ± 0.3 −24.3 ± 0.2 >0.05 5.8 ± 0.1 4.7 ± 0.2 <0.001
Isopoda −24.7 ± 0.3 −25.3 ± 0.3 >0.05 7.8 ± 0.5 4.2 ± 0.4 0.001
Ephemeroptera −24.9 ± 0.2 −25.4 ± 0.1 >0.05 4.2 ± 0.3 3.2 ± 0.2 0.02
Gastropoda −23.8 ± 0.2 −23.7 ± 0.1 >0.05 3.5 ± 0.3 3.4 ± 0.2 >0.05
Bivalvia −30.9 ± 0.3 −31.4 ± 0.1 >0.05 9.4 ± 0.1 9.3 ± 0.1 >0.05
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мезокосмах варианта II, чем варианта I. Домини-
рующие в планктоне дафнии и веслоногие рако-
образные, в основном растительноядные, по-
требляли зеленые водоросли фитопланктона в ва-
рианте I. О включения азота цианобактерий в цепи
этих планктонных консументов в варианте II сви-
детельствуют значительно сниженные величины

δ15N (см. табл. 2).

В варианте без влияния цианобактерий вели-

чины δ15N консументов статистически значимо
снижалась от изопод A. aquaticus и Cyclopoida к
D. longispina и G. fasciatus и далее к личинкам поде-
нок C. dipterum и брюхоногим моллюскам L. stag-
nalis. Вероятно, узкоспециализированных расти-
тельноядных поденок C. dipterum и брюхоногих
моллюсков L. stagnalis, у которых выявлены ми-

нимальные величины δ15N, можно считать пер-
вичными (или базовыми) консументами, а их

значения δ15N характеризуют границу перехода с
первого на второй трофический уровень.

Различия в средних значениях δ15N между детри-
тоядными рачками G. fasciatus и детритом составля-
ли 3.8 ‰. Сходные величины трофического фрак-

ционирования Δ15N получены и для бентосных рач-
ков А. aquaticus и микроперифитона (4.2‰), а также
рачков зоопланктона и сестона/фитопланктона
(2.4–4.1‰). Разница в изотопном составе углерода
и азота между консументами и их потенциальны-
ми источниками пищи вполне ожидаема, по-
скольку при переходе на каждый последующий

трофический уровень δ1ЗС и δ15N увеличиваются.
В работе [11] было принято, что эта величина ко-

леблется от 0.1 до 1‰ для Δ13С и от 3 до 4‰ для

Δ15N. В целом полученные нами величины тро-
фического фактора согласуются с общеприняты-
ми значениями [11]. Однако для водных беспо-
звоночных, которые относятся к детритоядным и
всеядным консументам, т.е. используют в рацио-
не множество пищевых источников, величина

трофического фракционирования Δ13С или Δ15N
может существенно варьировать [12] и быть как
выше, так и ниже общепринятых значений [11].

Например, в озере Байкал величина Δ15N брюхо-
ногих моллюсков по отношению к их пищевым
объектам (планктонным водорослям) была ниже
одного трофического уровня (3–4‰), варьируя
от 1.1 до 2.3‰, что подтверждает смешанный харак-
тер питания этих моллюсков и ассимиляцию ими
среди прочих и азотфиксирующих бактерий [5].

Полученные нами относительно высокие ве-

личины δ15N (9.3‒9.4‰) U. pictorum в целом со-

гласуются с величинами δ15N двустворчатых мол-
люсков – 8.6‒10.2‰ [13], и в частности для
U. pictorum (около 8‰) в эстуарии р. Невы [14].
Известно, что виды рода Unio питаются разноха-
рактерно, предпочитая детрит (мелкие растения и
органические частицы сестона) и водоросли из

перифитона [15]. При этом величины Δ15N между
U. pictorum и их потенциальными источниками
(сестоном и детритом) намного превышали из-
вестные величины [11], что может быть связано с
их относительно крупными размерами и низким
уровнем обмена по сравнению с остальными изу-
ченными консументами.

Хотя часть продукции сестона в мезокосмах
варианта II поступала в детрит благодаря филь-
трации крупными моллюсками U. pictorum, за
время эксперимента (20 дней) моллюски не успе-
вали поменять изотопный состав так, чтобы он со-
ответствовал “пище”, представленной в мезокос-

мах. Поэтому различия в величинах δ15N двуствор-
чатых и брюхоногих моллюсков между вариантами
эксперимента были малы и статистически не под-
тверждались. В работе [16] индуцированные ци-

анобактериями сдвиги в величинах δ13C и δ15N
были четко отслежены в зоопланктоне (Leptodo-
ra), а моллюски, как и в нашем случае, показали
слабые реакции.

Изотопный состав углерода и азота исследо-
ванных консументов отражает не только разницу
в их питании. Он формируется и под влиянием
других факторов, включая временную задержку
оборота изотопов между пищей и потребителем
[11]. Согласно линейной модели [17], время до-
стижения “изотопного равновесия” с пищей для
конкретного вида можно прогнозировать с уче-
том размеров организма, используя уравнение:
Ln (период полувыведения элемента, сут) = 0.23
Ln (масса тела, г) + 3.25. Исходя из данной моде-
ли и размера тела изученных бентосных ракооб-
разных и личинок поденок, период полувыведе-
ния элементов из их тканей можно оценить в 10–
12 сут. Этот период был коротким и для планк-
тонных рачков в отличие от таких крупных и дол-
гоживущих консументов, как двустворчатые и
брюхоногие моллюски. Последние характеризо-
вались длительным периодом оборота элементов
(время полувыведения порядка 30–50 сут). Види-
мо, поэтому в нашем коротком эксперименте не
выявлены связи между изотопным составом ис-
точников пищи и моллюсками, которые сохрани-
ли исходный изотопный состав.

В целом влияние цианобактерий на значения

δ15N у консументов может быть результатом пря-
мого потребления ими цианобактерий. В ряде ис-
следований [4, 18] показано, что некоторые
планктонные рачки активно питаются цианобак-
териями. Более активный рост дафний в мезокос-
мах варианта II, чем варианта I, указывает на на-
личие благоприятных трофических условий в
присутствии цианобактерий. В ряде исследова-
ний (например, в оз. Эрио, [19]) были обнаруже-
ны значимые положительные связи между кон-
центрацией цианобактерий и биомассой расти-
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тельноядных таксонов зоопланктона (в том числе
Daphnia spp.).

Поступление азота цианобактерий в трофиче-
скую сеть происходит не только через их прямое
потребление, но и через утилизацию другими
продуцентами доступного азота, выходящего из
отмирающих бактериальных клеток, или вторич-
ного потребления фиксированного азота через
микробные пищевые сети [20]. Важную роль при
этом играют гетеротрофные микроорганизмы и
так называемая “микробная петля”, что показано
в ряде работ по динамике пищевых цепей в раз-
личных водоемах [21, 22].

Возможное непрямое потребление углерода
цианобактерий беспозвоночными подтверждает-

ся лишь небольшой разницей величин δ13С у кон-
сументов между вариантами эксперимента, не-
смотря на статистически значимую разницу вели-

чин δ13С сестона между вариантами (см. табл. 2).
Вопрос о переносе углерода цианобактерий в пи-
щевой цепи требует дальнейших исследований.
Можно предположить , что ассимилированный ци-
анобактериями углерод в большой степени теряется
в быстрых циклах микробной петли, не доходя до
беспозвоночных. Кроме того, у моллюсков и амфи-
под основная доля углерода (но не азота) накапли-
вается в экзоскелетах (хитине, арагоните, кальци-
те), оборот этого элемента в которых еще медлен-
нее, чем в мягких тканях.

Проведенный анализ выявил тесные трофиче-
ские связи между беспозвоночными Рыбинского
водохранилища и цианобактериями A. flos-aquae.
Индуцированные A. flos-aquae сдвиги в величи-

нах δ15N консументов свидетельствует об ассими-
ляции ими диазотрофного азота и включении пи-
тательных веществ цианобактерий в пищевые це-
пи. Особенно четко это показано на примере
короткоцикловых беспозвоночных (ракообраз-
ных и личинок насекомых) с относительно быст-
рым оборотом элементов в тканях.

Несмотря на то, что ранее указывалось на ряд
отрицательных последствий массового развития
цианобактерий для некоторых беспозвоночных
Рыбинского водохранилища [6, 23], наше иссле-
дование характеризует их как ценный пищевой
ресурс, который может эффективно использо-
ваться разными консументами. В дальнейшем
было бы актуально проследить перемещение пи-
тательных веществ от цианобактерий внутри тро-
фической сети водохранилища к ее более высо-
ким звеньям (рыбам) и, в частности, оценить роль
питательных веществ цианобактерий в формирова-
нии рыбопродуктивности этой экосистемы.
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