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АННОТАЦИЯ

Водные сосудистые растения на разных этапах своего  жизненного  цикла проявляют неодинаковую 
физиологическую и метаболическую активность,  в результате чего  меняются условия обитания для ги-
дробионтов. Гидрохимические параметры среды,  концентрации пигментов фитопланктона,  обилие бакте-
рий и зоопланктона исследованы в экспериментальных экосистемах (микрокосмах),  включающих водные 
растения,  подвергшиеся разной степени разложения. В микрокосмах с роголистником Ceratophyllum 
demersum L.,  потерявшим половину биомассы,  но  продолжающим вегетацию,  значительно  возрастала 
концентрация Ptot и увеличивалось БПК5,  концентрация Mg2+ в воде повышалась,  а Na+ и Ca2+ –  снижа-
лась. В системах с отмирающим стрелолистом Sagittaria sagittifolia L. в наибольшей степени увеличивалась 
концентрация K+,  в меньшей –  Ptot,  Cl–,  БПК5,  снижались концентрации SO4

2– и растворенного  в воде 
О2. В присутствии растений отмечены большие,  чем в контроле,  концентрации пигментов фитопланктона. 
Количественные показатели бактериопланктона не различались. Численность и биомасса зоопланктона 
в целом и доминирующего  вида Daphnia longispina в микрокосмах с растениями превышали эти показа-
тели в контроле. Роголистник,  потерявший половину биомассы,  но  продолжающий вегетацию,  оказывал 
более сильное стимулирующее влияние на обилие зоопланктона,  чем стрелолист,  закончивший вегетацию.

Ключевые слова: зоопланктон,  водные растения,  гидрохимические параметры,  бактериопланктон,  
пигменты фитопланктона.

за счет появления в сообществе факультатив-
но  планктонных и зарослевых видов [Kuczyńs- 
ka-Kippen et al.,  2006]. Одновременно  сни-
жается обилие облигатно  планктонных видов. 
Сложность формируемого  растениями про-
странства обусловливается видоспецифич-
ной морфологией их листьев и побегов и при-
надлежностью к одной из экологических групп 
(погруженные,  плавающие или воздушно-вод- 
ные). На заросших участках водоемов меняется  

Водные растения во  многом формируют 
условия жизни для зоопланктона [Espinosa- 
Rodríguez  et al.,  2020],  определяя структуру 
сообщества и его  функциональное разнообра-
зие [Bolduc et al.,  2016]. Разрастаясь в при-
брежной зоне водоемов и на мелководье,  рас-
тения уменьшают свободные объемы водной 
толщи и увеличивают площади подвод- 
ных субстратов. В зоопланктоне это  обстоя-
тельство  вызывает увеличение разнообразия 
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гидродинамика и степень оседания и взмучи-
вания осадков [Kleeberg et al.,  2010],  что  вли-
яет на обилие планктонных организмов,  раз-
личающихся по  типу питания (фильтраторов 
и собирателей). Растения в процессе вегета-
ции определяют гидрохимические параметры 
среды [Joniak et al.,  2007]. В первую оче-
редь в результате фотосинтеза меняется га-
зовый режим и связанный с ним показатель 
рН [Raspopov et al.,  2002]. Кроме того,  вслед-
ствие жизнедеятельности растений могут зна-
чительно  изменяться концентрации основных 
катионов и анионов [Brammer,  Wetzel,  1984],  
а также биогенных веществ [Granéli,  Solander,  
1988;  Pieczyńska,  1993;  Kočić et al.,  2008]. Вод- 
ные растения обогащают среду органиче-
скими веществами,  выделяя их при жизни 
и после отмирания [Stets,  Cother,  2008]. Все 
гидрохимические,  гидродинамические и про-
странственные изменения,  вызванные расте-
ниями,  сказываются на обилии и соотношении 
кормовых для зоопланктона организмов (бакте-
рий,  жгутиконосцев,  инфузорий и водорослей) 
[Rooney,  Kalff,  2003;  Lürig et al.,  2021].

Степень влияния водных растений на зоо-
планктон зависит от видового  состава фито-
ценозов,  принадлежности растений к опреде-
ленной экологической группе,  от плотности 
зарослей [Kurbatova,  Yershov,  2020]. Как пра-
вило,  исследования зоопланктона среди рас-
тений проводят в период их активной веге-
тации. Однако  известно,  что  метаболическая 
активность растений меняется в течение их 
жизненного  цикла [Granéli,  Solander,  1988;  
Ratushnyak,  2008]. Можно  ожидать,  что  пре-
образования среды,  индуцированные расте-
ниями в период их отмирания,  будут иметь 
отличающийся эффект для показателей раз-
нообразия и обилия зоопланктона.

Цель работы –  ​установить характер  из-
менений гидрохимических параметров среды,  
трофических условий и структуры зооплан-
ктона в экосистемах,  включающих отмираю-
щие водные растения. Для достижения цели 
использовали модельные экосистемы (микро-
космы),  что  позволило  создать и в значи-
тельной мере контролировать необходимые 
для исследования условия. В эксперимен-
те использовали широко  распространенные 
в Верхневолжском регионе водные растения,  
относящиеся к разным экологическим груп-
пам: погруженный,  неукореняющийся рого-

листник Ceratophyllum demersum L. и воз-
душно-водный,  укореняющийся стрелолист 
Sagittaria sagittifolia L.

МАТЕРИАЛ И МЕТОДЫ

Исследование проводили на базе стационара 
полевых и экспериментальных работ Институ-
та биологии внутренних вод РАН (58°02ʹ с. ш.,  
38°14 в. д.) с 08.08.2019 по  12.09.2019. Мо-
делировали условия неглубоких прибреж-
ных зон водоемов Верхней Волги (водохра-
нилищ,  стариц,  затонов),  в которых могут  
развиваться водные растения. Для создания 
микрокосмов использовали пластиковые лот-
ки размером 1 × 1 × 0,5 м,  в которые налива-
ли по  300 л речной воды (р. Сунога),  отфильт- 
рованной через сито  с ячеей 63 мкм. Вместе 
с водой в экспериментальные экосистемы по-
падали микроорганизмы и водоросли. Зоо-
планктон отдельно  отлавливали сачком (раз-
мер  ячеи 71 мкм) в искусственных прудах,  
заполненных водой из той же реки,  концен-
трировали в одной емкости и затем примерно  
в равном количестве распределяли по  микро-
космам. Начальная численность зоопланкто-
на в микрокосмах составила 426 ± 181 экз./л 
(среднее ± стандартное отклонение). Создавали 
микрокосмы “смешанного  типа” (“mixed flask 
culture” [Lefler,  1984]),  когда искусственные 
экосистемы содержат организмы из природ-
ных водоемов и их количество  и состав опре-
деляются случаем,  а не экспериментатором. 
Микрокосмы располагали на  открытом возду-
хе при естественном освещении. Для предот-
вращения резких суточных перепадов темпе-
ратур  их устанавливали в бассейне с водой. 
Два варианта опыта включали высшие вод- 
ные растения –  ​стрелолист Sagittaria sagit-
tifolia L. и роголистник Ceratophyllum de-
mersum L. Стрелолист для опыта набирали 
на мелководье Рыбинского  водохранилища,  
роголистник –  в пруду-копани. Перед поме-
щением в микрокосмы в течение трех дней 
растения содержали в бассейне с водой,  в ко-
тором располагались лотки. В каждый лоток 
соответствующего  варианта помещали по  30 
растений стрелолиста (суммарно  ~1500 г). 
Комбинировали растения разного  возрас-
та: 17 взрослых растений,  имеющих плоды 
на цветоносах,  плавающие и воздушные ли-
стья,  13 молодых растений с подводными ли-
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стьями. Роголистник (вегетирующие побеги 
без цветов и плодов) вносили по  1500  г сы-
рой массы на лоток. Плотности посадки расте-
ний в микрокосмах соответствовали показате-
лям,  наблюдаемым в естественных водоемах 
региона Верхней Волги. С целью спровоциро-
вать процесс отмирания растений стрелолист 
размещали в непитательном грунте (промы-
тые гравий (частицы 5–10 мм) и речной песок 
в соотношении 1 : 1),  а заросли роголистни-
ка формировали с большой плотностью,  что  
ограничивало  питание всей массы растений 
в замкнутом объеме лотка. Микрокосмы без 
растений служили контролем. С учетом опы-
та ранее проведенных экспериментов,  когда 
при отмирании растений наблюдали увеличе-
ние концентрации K+ в воде,  в схему экспе-
римента включили вариант без растений,  где 
искусственно  поддерживали более высокую 
(в 6 раз),  чем в контроле,  концентрацию K+. 
Для этого  в начале опыта в два этапа (с на-
растанием концентрации) внесли K2SO4. Каж-
дый вариант выполняли в трех повторностях.

Один раз в неделю в микрокосмах измеряли 
температуру,  рН,  концентрации О2,  основных 
катионов и анионов,  общего  фосфора (Ptot),  об-
щего  азота (Ntot),  биохимическое потребление 
кислорода за 5 суток (БПК5) и химическое по-
требление кислорода (ХПК). Одновременно  от-
бирали пробы для определения концентраций 
пигментов фитопланктона,  численности и био-
массы бактерий и зоопланктона. Эксперимент 
длился пять недель и завершился после пол-
ного  отмирания листьев стрелолиста.

Концентрации K+,  Na+,  Mg2+,  Ca2+,  Cl– и 
SO4

2– определяли,  используя метод капилляр-
ного  электрофореза с помощью системы “Ка-
пель‑105” (“Люмэкс”,  Россия) [Методика…,  
1999,  2000]. Концентрацию HCO3– находили 
расчетным способом,  исходя из разности между 
суммой мг-экв/л катионов и суммой мг-экв/л  
измеренных анионов. ХПК устанавливали фо-
тометрическим методом с применением анали-
затора жидкости “Флюорат‑02” (Россия) [Ме-
тодика…,  2003]. Концентрацию растворенного  
в воде кислорода измеряли иодометрическим 
методом [Методика…,  1997]. БПК оценивали по  
убыли концентрации О2 в склянках,  выдержан-
ных в термостате при 20 °C в течение пяти су-
ток. Ntot определяли титриметрическим методом 
[Методика…,  2004],  валовый Ptot –  ​в нефиль-
трованной воде,  после минерализации пробы 

до  ортофосфатов и последующим окислением 
персульфатом [Методика…,  1997].

Количество  пигментов фитопланктона 
(хлорофиллов a,  b,  c,  феопигментов и сум-
марного  содержания каротиноидов) измеря-
ли спектрофотометрическим методом в аце-
тоновой вытяжке [Сиренко,  Курейшевич,  
1982],  используя спектрофотометр  Lambda 25 
(PerkinElmer Inc.,  США). Оптическую плот-
ность определяли на длинах волн 430,  450,  
480,  630,  647,  664,  665 и 750 нм. Для установ-
ления содержания феопигментов пробы под-
кисляли соляной кислотой.

Пробы для оценки общей численности бак-
териопланктона фиксировали формалином 
до  конечной концентрации 2 %  и до  начала 
обработки хранили в холодильнике при тем-
пературе 4 °С. Численность и средние объемы 
бактерий определяли методом эпифлуорес-
центной микроскопии с использованием флу-
орохромов DAPI [Porter,  Feig,  1980]. На каж
дом фильтре определяли размеры не менее 
100 клеток бактерий. Объемы бактерий,  в за-
висимости от формы их клеток,  вычисляли 
по  формулам объема цилиндра,  эллипсоида 
или шара. Затем для каждой пробы рассчи-
тывали средний объем бактериальной клетки. 
Сырую биомассу бактерий вычисляли исходя 
из численности бактерий и среднего  объема 
клеток. Удельный вес принимали равным еди-
нице. Содержание углерода в сырой биомассе 
бактерий (C,  фгС/кл) рассчитывали соглас-
но  уравнению С = 120 × V0,72,  где V –  ​объем 
бактериальной клетки,  мкм3 [Norland,  1993]. 
Удельную скорость роста бактерий (µ) опре-
деляли методом делящихся клеток,  исполь-
зуя формулу: ln µ = 0,299 × FDC –  ​4,961,  где 
FDC – ​частота встречаемости делящихся кле-
ток [Newell,  Christian,  1981]. Продукцию бак-
териопланктона определяли как произведение 
удельной скорости роста и биомассы.

Зоопланктон отбирали оригинальным про-
боотборником типа “штемпель-пипетки” на 
0,5  л в шести точках каждого  микрокосма 
(всего  3 л). Пробу концентрировали,  проливая 
воду через сачок из планктонной сети со  ста-
канчиком,  и фиксировали 70%-м этанолом. 
В дальнейшем обрабатывали,  используя об-
щепринятые в гидробиологии методы. Опреде-
ляли видовой состав,  численность и биомассу 
зоопланктона. Рассчитывали индекс видового  
разнообразия Шеннона.
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Принимая во  внимание небольшое количе-
ство  повторностей каждого  варианта экспе-
римента,  для статистической оценки данных 
использовали непараметрические методы. Раз-
личия между вариантами в обилии зооплан-
ктона и бактерий,  концентрации пигментов 
фитопланктона,  а также гидрохимических 
факторов среды анализировали,  применяя 
тест Фридмана (непараметрический аналог 
ANOVA с повторными измерениями). Попар-
ное сравнение проводили с помощью теста 
Вилкоксона с поправкой Бонферрони. Расче-
ты вели в программе PAST v.2.23. Для анали-
за связей биологических переменных (числен-
ности основных групп и доминирующих видов 
зоопланктона,  численности,  биомассы и про-
дукции бактерий,  количества пигментов фи-
топланктона) и гидрохимических параметров 
среды (рН,  БПК,  ХПК,  концентраций рас-
творенного  кислорода,  основных катионов,  
гидрокарбонатов и общего  фосфора) при-
менили метод главных компонент (Principal 
Component Analysis),  используя для этого  
программу Statistica 6.0.

РЕЗУЛЬТАТЫ

Водные растения. В ходе эксперимента 
отмирание стрелолиста (Sagittaria sagittifolia) 
происходило  в большей степени,  чем рого-
листника (Ceratophyllum demersum). Разруше-
ние листьев стрелолиста стало  заметно  спу-
стя 10 суток от начала эксперимента. К концу 
опыта зелеными сохранялись только  зачат-
ки листьев. Масса стрелолиста к концу экс-
перимента снизилась более чем в 10 раз отно-
сительно  первоначальной и составила 141 ±  
± 18 г на лоток. Масса роголистника уменьши-
лась примерно  вдвое и к концу опыта состав-
ляла 713 ± 14 г на микрокосм,  но  оставшиеся 
побеги роголистника продолжали вегетацию.

Гидрохимические параметры. В воде мик
рокосмов со  стрелолистом при отмирании 
растений происходило  постепенное увеличе-
ние концентраций основных катионов. В наи-
большей степени возрастала концентрация 
K+,  которая в конце эксперимента превыша-
ла контрольные значения в 3 раза (тест Фрид- 
мана: χ2 = 42,27;  p < 0,001) (табл.  1). Кроме 
того,  в воде увеличивались концентрации хло-
ридов (χ2 = 26,87;  p < 0,05),  карбонатов (χ2 =  
= 13,92;  p < 0,01) и общего  фосфора (χ2 = 31,57;   

p < 0,01) (см. табл. 1). Отмечено  снижение со-
держания сульфатов (χ2 = 34,47;  p < 0,05). 
Регистрировали более низкие,  чем в контро- 
ле,  концентрации растворенного  в воде кис-
лорода (χ2 = 13,62;  p < 0,01) и значения рН 
(χ2 = 40,72;  p < 0,001) (см. табл. 1). Показатели 
БПК (χ2 = 3,27;  p < 0,05) в течение всего  экс-
перимента (см. табл. 1) превышали контроль-
ные. По  степени изменений,  относительно  
контрольных величин,  статистически значи-
мо  в наибольшей мере менялась концентрация 
K+ (в среднем + 109 %),  затем Ptot (+ 48 %),  
Cl– (+34 %),  БПК5 (+33 %),  SO4

2– (–11 %) и О2 
(–9 %).

В микрокосмах с роголистником,  потеряв-
шим половину биомассы,  но  продолжающим 
вегетировать,  на протяжении всего  экспе-
римента отмечали большую,  чем в контро-
ле,  концентрацию Mg2+ (χ2 = 14,87;  p < 0,05) 
(см. табл. 1). Во  второй половине эксперимента 
снизились концентрации Ca2+ (на 7 %) и Na+ 
(на 11 %). Концентрации K+,  сульфатов и гид- 
рокарбонатов не отличались от контрольных 
показателей. В микрокосмах с роголистником 
содержание Ptot в воде неуклонно  возрастало  
и к концу эксперимента превышало  контроль-
ные величины в 2 раза (χ2 = 31,57;  p < 0,001) 
и отмечаемую в микрокосмах со  стрелолис- 
том концентрацию в 1,5 раза (χ2 = 31,57;  p < 
< 0,01). Показатель рН в момент отбора проб 
(9 утра) значимо  превышал контрольный  
(χ2 = 40,72;  p < 0,001) (см. табл. 1). В первую 
половину опыта регистрировали более низ-
кие (7,5 ± 0,3  мг/л),  чем в контроле (8,7 ± 
± 0,7 мг/л),  концентрации растворенного  в во- 
де кислорода,  во  вторую –  ​более высокие 
(10,4 ± 0,7 и 9,6 ± 0,3 мг/л соответственно). 
Подобной динамикой характеризовалось ХПК. 
БПК было  выше,  чем в контроле (χ2 = 15;  p < 
< 0,001) и в микрокосмах со  стрелолистом  
(χ2 = 3,27;  p < 0,05).

Концентрации Ntot в контроле и в лотках 
с растениями значимо  не различались (см. 
табл. 1).

В варианте с искусственно  поддерживае-
мой более высокой концентрацией K+ (11,1 ± 
± 0,3  мг/л),  помимо  K+ и SO4

2-,  вносимой 
соли,  другие измеряемые гидрохимические па-
раметры не отличались от контрольных вели-
чин (см. табл. 1).

Бактерии. Показатели численности,  био-
массы и продукции бактерий в микрокосмах 
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всех вариантов эксперимента значимо  не раз-
личались (рис. 1). По  численности (>71 %) 
и по  биомассе (>70 %) в бактериопланктоне 
преобладали небольшие одиночные клетки. 
В экспериментальных экосистемах с отмира-
ющим стрелолистом чаще,  чем в других вари-
антах,  регистрировали увеличение численно-
сти нитевидных бактерий,  палочек и колоний. 
В микрокосмах с роголистником в большей 
степени,  чем в других вариантах,  отмечали 
бактерий,  ассоциированных с детритными ча-
стицами. Численность таких бактерий могла 
составлять 17–26 %  общего  количества.

Пигменты фитопланктона. В микрокос-
мах со  стрелолистом суммарные концентра-
ции хлорофиллов фитопланктона в среднем 
превышали контрольные показатели (рис. 2). 
Первые две недели эксперимента,  когда со-
хранялись листья,  отмечали большее,  чем 

в контроле,  содержание хлорофилла с (Хл с),  
характерного  для диатомовых,  динофитовых,  
криптофитовых,  золотистых и желтозеленых 
водорослей,  а также каротиноидов. На протя-
жении всего  периода наблюдений концентра-
ции хлорофилла b (Хл  b),  который обычно  
связывают с зелеными и эвгленовыми водо-
рослями [Минеева,  2004],  были выше в ва-
рианте со  стрелолистом,  чем в контроле (χ2 =  
= 12,68;  p < 0,05,  табл. 2). Доля феопигмен-
тов в течение эксперимента менялась незна-
чительно  (см. табл.  2). Пигментный индекс 
Е480/Е665,  отражающий соотношение желтых 
и зеленых пигментов,  высокий в начале экс-
перимента,  снизился в течение двух недель 
и впоследствии был наименьшим в сравнении 
с другими вариантами (рис. 3).

Фитопланктон микрокосмов с роголистни-
ком характеризовался более высокими,  чем в  

Т а б л и ц а  1
Гидрохимические параметры в микрокосмах

Концентрация,  мг/л
Вариант

Контроль Sagittaria sagittifolia +K+ Ceratophyllum demersum

K+ 1,76a

1,67–1,85
3,42b

1,68–6,32
10,87c

2,77–11,62
1,77a

1,66–2,08

Na+ 4,02a

3,64–4,35
4,18a, b

3,96–5,04
3,74a, c

3,56–4,05
3,72a, c

3,31–3,99

Mg2+ 7,93a

7,33–8,31
8,01a, b

7,79–8,31
7,65a, c

7,32–7,82
8,3d

8,05–8,71

Ca2+ 22,46a

21,17–23,45
23,08a

22,02–23,38
22,74a

21,93–23,25
21,62a

20,01–25,11

Cl-
3,85a

3,61–4,97
5,21b

3,77–7,11
4,12a

3,98–5,07
4,97b

4,02–6,33

SO4
2- 4,94a

4,5–6,06
4,41b

3,97–5,4
11,4c

6,77–12,34
5,4a

4,76–7,47

HCO3
- 108,9a

101,3–116,6
112,5b

109,2–116,1
105,5a, c

97.6–109,4
104,8a

98,2–119,4

Ptot
0,097a

0,03–0,303
0,135b

0,05–0,417
0,063a

0,037–0,273
0,232c

0,05–0,623

Ntot
1,01a

0,95–1,25
1,16a

0,89–1,22
1,27a

1,26–1,45
1,22a

1,01–1,3

О2
9,31a

7,89–9,78
8,47b

7,79–8,63
8,94a

8,31–9,47
8,62a

7,15–10,94

БПК
0,98a

0,63–1,79
1,47b

1,36–1,57
1,05a

0,74–1,48
2,1c

1,26–2,43

ХПК
23,85a

19,0–28,67
23,85a

20,57–27,3
23,68a

19,7–24,43
24,08a

22,97–30,5

рН
8,67a

8,37–8,8
8,2b

7,8–8,43
8,53a

8,27–8,7
9,57c

8,6–9,9

П р и м е ч а н и е.  В числителе –  ​медиана,  в знаменателе –  ​минимум–максимум. Значимые различия между 
вариантами (тест Фридмана,  p < 0,05) отмечены разными буквами.
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контроле,  концентрациями хлорофиллов а 
(Хл а) и Хл с в первую половину эксперимента 
(см. рис. 2). Во  вторую половину эксперимента 
концентрация Хл а значительно  уменьшилась 
и не превышала 0,8 мкг/л. Поэтому,  несмотря 

на низкие концентрации каротиноидов,  пиг-
ментный индекс в микрокосмах с роголист-
ником показывал наибольшие относительно  
других вариантов эксперимента значения (см. 
рис.  3). Концентрация каротиноидов в микро-

Рис. 1. Численность,  биомасса и продукция бактерий (средние значения 
и доверительные интервалы (p  = 0,95)): 1 –  ​контроль,  2 –  ​микрокосмы 
со  стрелолистом,  3 –  ​микрокосмы с роголистником,  4 –  ​микрокосмы 

с добавлением калия
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космах с роголистником была значимо  ниже,  
чем в системах со  стрелолистом (χ2 = 10,73;  
p < 0,05,  см. табл. 2). Доля феопигментов боль-
шую часть эксперимента превышала 50 %.

В варианте с дополнительным внесением 
калия наблюдали подъемы концентраций Хл b 
и Хл с в начале и в конце эксперимента (см. 
рис. 2). Максимальные значения относительно-

Рис. 2. Суммарное содержание и концентрации различных типов хлорофиллов в фитопланктоне 
микрокосмов

Т а б л и ц а  2
Концентрации пигментов фитопланктона (мкг/л) и доля феопигментов (%) в микрокосмах

Пигмент
Вариант

Контроль Sagittaria sagittifolia +K+ Ceratophyllum demersum

Хл а
1,51a

0,68–2,56
1,66a

0,74–3,96
1,72a

0,43–2,32
1,46a

0,48–3,79

Хл b
0,74a

0,30–1,53
1,27b

0,81–2,14
1,35a, b

0,58–2,71
0,34a, b

0,16–1,42

Хл c
1,22a

0,47–1,80
2,93b

0,62–4,85
1,39a, b

0,85–3,43
2,93a, b

0,57–4,89

Каротиноиды
5,39a

2,05–6,88
5,99а, b

3,88–11,77
5,12a, b, c

3,94–8,38
3,94a, с

1,73–8,39

Феопигменты
43,6a

27,3–89,8
46,2a

30,4–51,3
57,5a

56,9–78,4
57,4a

32,9–65,8

П р и м е ч а н и е.  В числителе –  ​медиана,  в знаменателе –  ​минимум–максимум. Значимые различия между 
вариантами (тест Фридмана,  p < 0,05) отмечены разными буквами.



194

го  количества феопигментов,  как и в контро-
ле,  отмечали в конце эксперимента.

Зоопланктон. В микрокосмах обнаружено  
35 видов Rotifera,  16 –  ​Cladocera,  11 –  ​Co-
pepoda и 2 –  ​Calanoida. Коловратки,  обиль-
ные во  всех вариантах в начале эксперимен-
та (> 200 экз./л),  впоследствии встречались 

в малом количестве (1–7 экз./л). В основном 
зоопланктонное сообщество  состояло  из ра-
кообразных. Общая численность зоопланктона 
в микрокосмах с растениями была выше,  чем 
без растений (табл. 3). Доминировал ветвисто-
усый рачок Daphnia longispina O. F. Müller. 
В среднем за эксперимент во  всех вариан-

Рис.  3. Пигментный индекс Е480/Е665 (средние значения и довери-
тельные интервалы (p = 0,95)). Обозначения вариантов,  как на рис. 1

Т а б л и ц а  3
Численность (экз./л) зоопланктона в эксперименте

Таксон
Вариант

Контроль Sagittaria sagittifolia +K+ Ceratophyllum demersum

Cladocera
19,1a

5,7–55,7
26,0a

15,3–146,3
17,8a

3,8–92,0
74,7b

66,2–326,3

Daphnia
11,9a

4,7–43,7
25,8b

14,7–52,3
16,3a

3,2–50,2
71,6c

32,5–96,2

Chydoridae
0,4a

0–1,7
0a

0–0,3
0,1a

0–0,2
2,2b

0–31,8

Copepoda
26,3a

11,2–64,3
44,8a

13,3–78,3
26,7a

7,7–53,3
81,4b

38,3–139,7

Cyclopoida взрослые
0,9a

0,2–1,8
1,1a

0,3–2,2
0,5a

0–1,8
4,3b

3,3–8,2

Cyclopoida науплиусы
20,5a

5,8–57,5
35,3a, b

7,2–73,3
19,2c

3,2–37,0
56,7b, d

20,5–86,8

Cyclopoida копеподиты
2,7a

1,2–9,7
2,6a

2,0–8,0
2,8a

0–13
10,9b

8,2–77,0

Calanoida  
взрослые + копеподиты

2,0a

1,3–3,2
2,3a

0,5–4,7
2,0a

1,2–3,7
0,8b

0–1,5

Rotifera
3,3a

0,8–216,8
3,2a

1–242,8
1,5a

0,3–226,2
9,5b

5–320

Общая
67,1a

28,2–283,7
81,5a

62,2–402,5
56,9a

40,8–330,0
179,2b

122,2–687,5

П р и м е ч а н и е.  В числителе –  ​медиана,  в знаменателе –  ​минимум–максимум. Значимые различия между 
вариантами (тест Фридмана,  p < 0,05) отмечены разными буквами.
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Рис. 4. Численность и биомасса зоопланктона в разных вариантах эксперимента

тах доля D. longispina превышала 25 %  об-
щей численности и 60 %  общей биомассы зоо
планктона (рис. 4).

Большинство  изменений в зоопланктоне 
микрокосмов с отмирающими растениями 
стрелолиста не имели достоверных разли-
чий с контролем. Однако  в конце эксперимен-

та наблюдали увеличение общей численности 
и биомассы зоопланктона (см. рис. 4),  что  в ос-
новном обусловливалось ростом количества 
доминирующего  вида D. longispina (χ2 = 22,47,  
p < 0,05). Другие Cladocera не достигали массо-
вого  развития. Индекс видового  разнообразия 
менялся от 0,77 до  2,72 бит/экз. Наименьшие  
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Рис. 5. Результаты анализа с использованием метода главных компонент (PCA): а –  ​рейтинг всех экспе-
риментальных микрокосмов в системе двух главных компонент (Контроль –  ​контрольные микрокосмы,  
Cer –  ​микрокосмы с роголистником;  Sag –  ​микрокосмы со  стрелолистом;  +K –  ​микрокосмы с допол-
нительным внесением калия);  б –  ​рейтинг биотических переменных и параметров среды в системе 
двух главных компонент (Cal –  ​численность Calanoida;  Cycl cop –  ​численность копеподитов Cyclopoida;  
Cycl ad –  ​численность взрослых Cyclopoida;  n –  ​численность науплиусов Cyclopoida;  Cl –  ​численность 
Cladocera;  Daph –  ​численность Daphnia longispina;  N bact –  ​численность бактерий;  B bact –  ​биомасса 
бактерий;  P bact –  ​продукция бактерий;  Каротин –  ​концентрация каротиноидов;  Хл а –  ​концентрация 
хлорофилла а;  Хл b –  ​концентрация хлорофилла b;  Хл c –  ​концентрация хлорофилла c;  K,  Na,  Ca,  
Mg и HCO3 –  ​концентрации ионов K+,  Na+,  Ca2+,  Mg2+ и HCO3

– соответственно;  О2 –  ​концентрация 
кислорода в воде;  Ptot –  ​концентрация общего  фосфора;  БПК –  ​биохимическое потребление кислорода;  

ХПК –  химическое потребление кислорода;  рН –  ​значения рН)
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значения отмечены во  вторую половину экс-
перимента при увеличении доминирования 
D. longispina. В контроле индекс видового  
разнообразия принимал значения от 1,27 до  
2,59 бит/экз.

В микрокосмах с частично  отмершим,  но  
продолжающим вегетацию роголистником оби-
лие всех групп зоопланктона превышало  кон-
трольные значения (тест Фридмана для Roti-
fera: χ2 = 16,38,  p < 0,01,  для Cladocera: χ2 = 
= 24,92,  p < 0,001 и для Copepoda: χ2 = 20,62,  
p < 0,001) (см. табл. 3). Численность доминиру-
ющего  вида D. longispina превосходила кон-
троль в среднем в 5 раз (χ2 = 22,47,  p < 0,001). 
Дафнии достигали более крупных размеров  
(χ2 = 10,67,  p < 0,05). Во  вторую половину экс-
перимента значимо  увеличивалась числен-
ность рачков сем. Chydoridae (χ2 = 6,72,  p < 
< 0,05). Взрослые и ювенильные Cyclopoida 
были обильнее в микрокосмах с роголистни-
ком. Однако  Calanoida развивались в меньшей 
степени,  чем в микрокосмах других вариан-
тов (см. табл. 3). В сравнении с зоопланктоном 
микрокосмов с отмирающим стрелолистом от-
мечены более высокие показатели численно-
сти и биомассы Cladocera (χ2 = 10,89,  p < 0,01)  
и взрослых Cyclopoida (χ2 = 14,22,  p < 0,001). 
Индекс видового  разнообразия составлял 
1,37–2,51 бит/экз.

Намеренное повышение концентрации K+ 
не отразилось на показателях зоопланктона. 
Общая численность,  биомасса,  обилие доми-
нирующего  вида оставались схожими с кон-
трольными показателями (см. рис. 4). Индекс 
видового  разнообразия менялся от 0,88 до  
2,50 бит/экз.

Метод главных компонент. На долю двух 
основных компонентов (Фактор  1 и Фактор  2) 
приходилось 63 %  дисперсии данных (рис. 5). 
С Фактором 1,  обусловливающим 41 %  дис-
персии данных,  в значительной степени по-
ложительно  коррелировали концентрация 
общего  фосфора,  ХПК,  БПК и рН,  а также 
численность Cladocera,  доминирующего  в зоо-
планктоне вида D. longispina и Cyclopoida всех 
возрастных стадий (табл. 4,  рис. 5,  б). Отри-
цательная связь обнаружена между Фактором 
1 и концентрациями одновалентных катионов,  
пигментов Хл b и каротиноидов и численно-
стью Calanoida. С Фактором 2 оказалось свя-
зано  22 %  дисперсии данных. Положительная 
связь Фактора 2 выявлена с концентраци-

ей растворенного  кислорода,  отрицатель-
ная – с концентрациями Na+,  Mg2+,  Ca2+,  гид- 
рокарбонатов,  Хл a,  Хл с и каротиноидов,  
а также с биомассой и продукцией бактерий 
(см. табл. 4).

ОБСУЖДЕНИЕ

В экспериментальных экосистемах с вод
ными растениями,  подвергшимися разной сте-
пени разложения,  формировались условия,  
различающиеся по  гидрохимическим пара-
метрам. Ранее было  показано,  что  на первом 
этапе разложения растений (примерно  в те-
чение первых четырех дней) за счет физи-
ческого  вымывания происходит быстрое по-
ступление биогенных и минеральных веществ 
из тканей растений в воду,  затем следует бо-
лее медленная фаза высвобождения биогенных 
веществ с участием грибов и бактерий. Раз-
ные виды водных растений в различной сте-
пени подвергаются колонизации первичными  
деструкторами,  что  определяется их физи-
ческой и химической структурой [Zhao et al.,  

Т а б л и ц а  4
Факторные координаты переменных, основанные 

на корреляциях (метод главных компонент)

Переменная Фактор  1 Фактор  2 Фактор  3

K –0,54 0,29 –0,28
Na –0,52 –0,73 0,32
Mg 0,40 –0,65 0,54
Ca –0,36 –0,64 0,33
HCO3 –0,29 –0,78 0,45
Ptot 0,87 –0,29 0,03
O2 0,18 0,58 –0,19
БПК 0,85 –0,39 –0,06
ХПК 0,72 –0,13 0,28
рН 0,89 0,09 –0,04
Cl 0,85 –0,20 –0,17
Daph 0,91 –0,23 –0,13
Cal –0,79 –0,06 –0,15
Cycl ad 0,95 –0,10 –0,09
Cycl cop 0,69 –0,02 –0,09
n 0,79 –0,19 –0,14
Хл а –0,07 –0,50 0,60
Хл b –0,76 –0,11 –0,27
Хл c 0,23 –0,75 –0,37
Каротин –0,79 –0,50 –0,11
N bact –0,40 –0,45 –0,62
B bact –0,01 –0,70 –0,62
P bact –0,18 –0,76 –0,58

П р и м е ч а н и е.  Обозначения переменных,  
как на рис.  5. Жирным шрифтом отмечены значения,  
когда переменная ≥ 50 %  определяется соответствующим 
фактором.
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2021]. В микрокосмах со  стрелолистом,  отми-
рание верхней надгрунтовой части которого  
произошло  полностью,  из всех показателей 
в наибольшей степени менялась концентрация 
K+,  которая к концу эксперимента втрое пре-
вышала контрольные значения. В микрокосмах 
с роголистником,  половина биомассы которого  
подверглась разложению,  но  продолжила ве-
гетацию,  самые заметные изменения отмече-
ны для концентрации Ptot,  которая неуклонно  
возрастала и превысила к концу наблюдений 
контрольный показатель в 2 раза (см. табл. 1).

Быстрое вымывание катионов из тканей 
растений в воду характерно  для разлагаю-
щихся растений [Sommaruga et al.,  1993]. Од-
новалентные катионы (K+ и Na+) появляют-
ся в воде быстрее двухвалентных ионов (Ca2+ 
и Mg2+) [Кудрявцев,  Кудрявцева,  1982]. Опи-
сывают,  что  высокие концентрации K+ в сре-
де могут негативно  сказываться на зоопланк
тоне [Mount et al.,  2016]. K+,  Mg2+ и Ca2+ 
обнаруживают как специфическую токсич-
ность к чувствительным видам зоопланктона,  
так и имеют неспецифическое действие через 
изменение осмолярности. Определено,  что  
степень проявления токсического  действия K+ 

зависит не только  от величины концентрации 
катиона,  но  и от соотношения концентраций 
K+/Na+ в среде [Erickson et al.,  2017]. В экс-
перименте это  соотношение в воде контроль-
ных микрокосмов и с роголистником на протя-
жении всего  периода наблюдений составляло  
0,5,  а со  стрелолистом увеличивалось и к кон-
цу эксперимента достигло  1,3. Еще большее (в 3 
раза) преобладание концентрации ионов K+ 
над концентрацией Na+ отмечено  в микрокос-
мах с добавлением K+. Однако  в проведенном 
исследовании ни в микрокосмах со  стрелоли-
стом,  ни в лотках со  специально  поддержи-
ваемой высокой концентрацией K+ не отмече-
но  негативного  влияния на показатели обилия 
и разнообразия зоопланктона в целом и доми-
нирующего  вида Daphnia longispina. Показано,  
что  виды зоопланктона,  обитающие в водое-
мах с изменчивым гидрологическим и гидрохи-
мическим режимом,  высокотолерантны к ми-
неральному загрязнению [Kalinkina,  Kulikova,  
2009]. Некоторые виды Cladocera успешно  ак-
климируются к повышенным концентрациям 
K+,  становятся устойчивыми и впоследствии 
проявляют высокую плодовитость [Калинкина,  
Пименова,  2002].

К концу опыта в присутствии разлагающе-
гося стрелолиста наблюдали большую,  отно-
сительно  контроля,  численность D. longispina 
и более крупные размеры рачков. Маловеро-
ятно,  что  этот эффект прямо  или косвенно  
был связан с наиболее изменившимся в си-
стемах гидрохимическим параметром –  ​кон-
центрацией K+. В варианте с искусственно  
увеличенной концентрацией K+ без растений 
роста количества D. longispina не происходи-
ло  и размеры рачков были меньше в сравне-
нии с микрокосмами со  стрелолистом (тест 
Фридмана: χ2 = 10,67;  p < 0,05). По-видимому,  
стимулирующее влияние отмирающих расте-
ний на D. longispina связано  с формировани-
ем лучшей кормовой базы. В первую половину 
эксперимента концентрации всех пигментов 
фитопланктона в микрокосмах со  стрелоли-
стом превышали контрольные показатели (см. 
рис. 2). Относительно  небольшая доля феопиг-
ментов свидетельствовала об активном физи-
ологическом состоянии клеток фитопланктона 
[Бульон,  1978;  Минеева,  2004]. Во  вторую по-
ловину эксперимента концентрации хлорофил-
лов снизились,  что  могло  быть следствием вы- 
едания зоопланктонными фильтраторами. Бо-
лее высокие в сравнении с контролем значения 
БПК5 и пониженные концентрации растворен-
ного  в воде кислорода указывают на интен-
сивные деструкционные процессы,  а следова-
тельно,  высокую активность микроорганизмов. 
Ранее другими исследователями было  показа-
но  увеличение численности и продукции бак-
терий и водорослей в результате декомпозиции 
отмирающих тканей растений и выделения ор-
ганического  вещества [Belova,  1993]. В прове-
денном эксперименте не зафиксировано  значи-
мого  изменения количества бактериопланктона. 
По-видимому,  рост численности бактерий 
уравновешивался их потреблением.

В микрокосмах с роголистником концен-
трация общего  фосфора увеличивалась в зна-
чительно  большей,  чем в других вариантах 
опыта,  степени. Такой результат согласует-
ся с данными исследования 12 небольших во-
доемов,  где также в воде среди роголистника 
отмечали высокие концентрации Ptot [Joniak 
et al.,  2007]. Различные соединения фосфо-
ра попадают в воду при декомпозиции рас-
тительных тканей. Этот процесс протекал 
как с роголистником,  так и со  стрелоли-
стом,  но  концентрация Ptot в системах с ро-
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голистником возрастала больше,  чем в систе-
мах со  стрелолистом. Так как часть растений 
роголистника продолжала вегетацию,  вто-
рым источником фосфора могло  быть при-
жизненное выделение растениями вторичных 
фосфорсодержащих метаболитов. Напри-
мер,  установлено,  что  роголистник выделяет 
в среду аденозинмонофосфат [Francko,  Wet-
zel,  1981]. Таким образом,  в микрокосмах с ро-
голистником повышалась степень трофности 
среды,  и,  вероятно,  следствием этого  про-
цесса должно  было  стать обильное развитие 
кормовых организмов –  ​водорослей,  простей-
ших и бактерий. Сам роголистник,  как и все 
растения,  нуждается в минеральном фосфоре. 
Водные растения конкурируют с водорослями 
за биогенные вещества. Это  одна из причин,  
почему иногда отмечают слабое развитие фи-
топланктона среди растений [Rooney,  Kalff,  
2003]. Однако  на примере роголистника пока-
зано  [Lombardo,  Cooke,  2003],  что  поглоще-
ние растениями фосфора имеет предел. При 
достижении определенных концентраций фос-
фора в среде поглощение его  высшими рас-
тениями прекращается. В таком случае “из-
быточный” фосфор  начинает потребляться 
водорослями и микроорганизмами. Иногда 
не снижение обилия фитопланктона,  а,  на- 
оборот,  высокие концентрации пигментов фи-
топланктона регистрируют в зарослях высших 
водных растений [Joniak et al.,  2007]. Как ак-
тивно  вегетирующие,  так и отмирающие вод- 
ные растения существенно  влияют на цикл 
фосфора в водоемах [Granéli,  Solander,  1988]. 
Подсчитано,  что  1 г продукции водных рас-
тений содержит такое количество  фосфо-
ра,  которое обеспечивает более 6  г продук-
ции фитопланктона [Granéli,  Solander,  1988]. 
Сосудистые растения,  формируя среду с по-
вышенным содержанием различных соеди-
нений фосфора,  субсидируют бактериоплан-
ктон не только  литоральной зоны водоемов,  
но  даже пелагиали [Rooney,  Kalff,  2003],  по-
вышая продукцию бактериопланктона и функ-
циональную активность микроорганизмов.

В проведенном эксперименте не зафикси-
ровали рост показателей обилия бактерий и 
концентраций пигментов фитопланктона,  но  
одновременно  регистрировали большие чис-
ленности всех основных групп зоопланктона 
в микрокосмах с роголистником. Численность 
доминирующего  вида D. longispina превыша-

ла контрольные показатели в среднем в 5 раз,  
а его  биомасса –  в 4 раза. Вероятно,  в усло-
виях замкнутого  объема микрокосма большая 
часть образованной биомассы микроорганиз-
мов и водорослей сразу потреблялась зоо- 
планктоном. Интенсивное выедание зоопланк- 
тоном могло  быть одной из причин,  по  кото-
рой фитопланктон в микрокосмах с роголист-
ником обнаруживал признаки сообщества,  на-
ходящегося в угнетенном состоянии. Об этом 
свидетельствовали высокий пигментный ин-
декс и значительная доля феопигментов 
на протяжении всего  эксперимента. Положи-
тельная связь между биомассой зоопланктона 
и концентрацией феопигментов показана в ра-
ботах [Glooshenko et al.,  1972;  Бульон,  1978].

Проведение анализа данных с использо-
ванием метода главных компонент показало,  
что  при проекции всех микрокосмов на фак-
тор-план экспериментальные экосистемы с ро-
голистником имели положительную корреля-
цию с Фактором 1 (см. рис. 5,  а). Кроме того,  
многие изменения гидрохимических парамет- 
ров среды и показателей зоопланктона,  ко-
торые отмечали в микрокосмах с роголистни-
ком,  также показали связь с Фактором 1. Это  
дает основание полагать,  что  именно  наличие 
роголистника в экспериментальных экосисте-
мах,  его  физиологическая и метаболическая 
активность на 41 %  определяли дисперсию 
показателей среды и зоопланктона.

ЗАКЛЮЧЕНИЕ

Водные растения в зависимости от видо-
вой принадлежности и степени их разложе-
ния формировали различные гидрохимические 
условия среды. В микрокосмах с отмершим 
стрелолистом в наибольшей мере менялась 
концентрация K+ (в среднем за эксперимент 
+109 %  относительно  контроля). Второй по  
степени изменения показателя была кон-
центрация общего  фосфора (+ 48 %). В мик- 
рокосмах с роголистником максимальные из-
менения отмечены для концентрации Ptot 
(+123 %  относительно  контроля) и величины 
БПК5 (+76 %). Как в системах с растениями,  
у которых полностью отмерла надгрунтовая 
часть (со  стрелолистом),  так и с растениями,  
утратившими половину массы живых побегов,  
но  продолжающих вегетацию (с роголистни-
ком),  в той или иной мере отмечено  увеличение  
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численности и биомассы зоопланктона. Наи-
более позитивным для роста обилия зооплан-
ктона оказалось повышение концентрации об-
щего  фосфора в среде,  что  через увеличение 
трофности связано  с развитием кормовых ор-
ганизмов. В проведенном эксперименте в ми-
крокосмах с роголистником,  потерявшим по-
ловину биомассы,  но  продолжающим расти,  
концентрация Ptot увеличилась в большей сте-
пени относительно  контроля,  чем в микрокос-
мах с отмершим стрелолистом. Одновременно  
численность и биомасса зоопланктона достига-
ли наибольших величин.

Негативного  для зоопланктона влияния вы-
соких концентраций K+,  образующихся в сре-
де в ходе отмирания растений,  обнаружено  
не было. Большинство  изменений в зоопланк- 
тоне в системах со  стрелолистом и в микрокос-
мах с искусственно  повышенной в воде концен-
трацией K+ не имело  статистически значимых 
различий с контрольными показателями.

Таким образом,  водные растения не только  
во  время активной вегетации,  но  и в период 
разложения способствуют повышению оби-
лия зоопланктона,  образуя фитогенный де-
трит и выделяя в среду биогенные вещества,  
что  потенциально  создает благоприятные ус-
ловия для развития кормовых для зоопланк- 
тона организмов.

Работа выполнена в рамках государственно-

го  задания № 121051100109-1,  № 121051100104-6,  

№ 121051100102-2.
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Aquatic plants during decomposition as  
an environment-forming factor for zooplankton:  

an experiment in microcosms
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Aquatic vascular plants at different stages of  their life cycle exhibit different physiological and metabol-
ic activity,  resulting in changing habitat conditions for hydrobionts. The hydrochemical parameters of  the 
environment,  the concentrations of  phytoplankton pigments,  the abundance of  bacteria and zooplankton 
were studied in experimental ecosystems (microcosms),  including actively vegetating and completing the 
vegetation of  aquatic plants. In microcosms with actively vegetating hornwort Ceratophyllum demersum L. 
the concentration of  Ptot,  Mg2+ and BOD 5 increased,  and Na+ and Ca2+ decreased. In systems with a dying 
arrowhead Sagittaria sagittifolia L. the concentration of  K+ increased to the greatest extent,  Ptot,  Cl–,  and 
BOD5 to a lesser extent,  and the concentrations of  SO4

2– and O2 dissolved in water decreased. In the presence 
of  plants,  higher concentrations of  phytoplankton pigments were observed in comparison with the control. 
The quantitative indicators of  bacterioplankton did not differ. The number and biomass of  zooplankton in 
general and the dominant species Daphnia longispina in microcosms with plants exceeded these indicators 
in the control. The hornwort,  which lost half  of  the biomass,  but continued vegetation,  had a stronger 
stimulating effect on the abundance of  zooplankton than the arrowhead,  which finished vegetation.

Key words: zooplankton,  aquatic plants,  hydrochemical parameters,  bacterioplankton,  phytoplankton 
pigments.


