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АННОТАЦИЯ

В исследовании по  изучению влияния уровня трофности,  жизнедеятельности планктонных беспозво-
ночных и рыб на структуру фитопланктона показано,  что  в начале эксперимента видовой и размерный 
состав водорослей определялся соотношением N : P. Независимо  от контроля “сверху”,  это  определило  
преобладание в мезотрофных условиях диатомовых,  динофитовых и золотистых водорослей,  в то  время 
как в эвтрофных – ​цианобактерий. В дальнейшем во  всех вариантах опыта различия в соотношении N : P 
нивелировались и в составе водорослей преобладали крупные нитчатые обрастатели. Показано,  что  рыбы 
ослабляли пресс зоопланктона на фитопланктон и способствовали увеличению биомассы доступных для 
зоопланктона диатомовых водорослей,  что  наиболее ярко  проявилось в эвтрофных условиях.
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Видовая и  размерная структура фито-
планктона контролируется “снизу” биоген-
ными веществами и “сверху” консументами,  
как правило,  планктонными ракообразны-
ми-фильтраторами. Для составления прогно-
зов изменения экологического  состояния эко-
систем важно  знать,  действие каких факторов 
и  в  какое время определяет формирование 
структуры первичных продуцентов. При этом 
необходимо  учитывать тот факт,  что  смена 
экологических условий может менять и роль 
основных драйверов в изменении структуры 
сообществ водорослей. Например,  повышение 
трофического  статуса может ослабить кон-
троль “снизу”,  так как исчезает лимитиро-
вание по  биогенным веществам,  но,  с другой 
стороны,  может усилиться контроль “сверху”.

Концентрация биогенных веществ опре-
деляет структуру и развитие фитопланктона. 
Однако  есть свидетельства,  что  на водорос-
ли влияет не  столько  абсолютное содержа-
ние биогенных веществ,  сколько  соотноше-
ние N : P [Левич,  Булгаков,  1995]. Например,  
показано,  что  рост обилия цианобактерий 
в оз. Св. Георгия (США) определяется низким 
уровнем соотношения нитратного  азота к об-
щему фосфору (< 5). И,  наоборот,  когда это  
соотношение оказывалось >5,  никогда не на-
блюдалось массового  развития цианобактерий 
[McQueen,  Lean,  1987].

Контроль “сверху” для сообществ фито-
планктона осуществляется жизнедеятельно-
стью рыб,  от которой зависит обилие филь-
траторов [Фенева и др.,  2007;  Semenchenko 
et al.,  2007]. Предполагается,  что  под вли-
янием хищничества рыб происходит пе-
рестройка видовой структуры сообществ 
зоопланктона в сторону увеличения его  раз-
нообразия [Fott et al.,  1980;  Korinek et al.,  
1987;  Declerck,  De Meester,  2003;  Фенева 
и др.,  2007;  Semenchenko et al.,  2007] и,  как 
следствие этого,  будет меняться и структура 
фитопланктона. Однако  рыбы могут оказывать 
воздействие на водоросли не только  “сверху”,  
но  и “снизу”. Так,  установлено,  что  наличие 
водорослей в кишечнике серебряного  карася 
Carassius auratus L. может определять дина-
мику отдельных видов,  например,  стимули-
ровать рост Microcystis aeruginosa (Kützing) 
Kützing и ингибировать рост Anabaena flos-
aquae Brébisson ex  Bornet & Flauhault 
[Kolmakov,  Gladyshev,  2003]. Показано  так-

же,  что  рыбы семейства карповых стимули-
руют развитие цианобактерий в  результате 
хелирования железа [Brabrand et al.,  1984].

Цель работы –  установить,  как меняется 
видовая и размерная структура фитопланкто-
на в зависимости от уровня трофности и пи-
щевой активности рыб. В проведенной экспе-
риментальной работе наблюдали за динамикой 
видовой и  размерной структуры фитоплан-
ктона при двух уровнях трофности (мезотро-
фные и  эвтрофные условия) в  присутствии 
и отсутствии рыб. Предполагалось,  что  меха-
низмы изменения структуры фитопланктон-
ных сообществ могут отличатся в мезотроф-
ных и эвтрофных условиях.

МАТЕРИАЛ И МЕТОДЫ

Эксперименты проводили в аквариумах объ-
емом 300 л (0,94 × 0,64 × 0,50 м)  в мезотроф-
ных и эвтрофных условиях. Для создания двух 
уровней трофности аквариумы заполняли водой 
с содержащимся в ней фито- и зоопланктоном 
из двух озер,  относящихся к системе Мазур-
ских озер  (Северо-Восточная Польша) – ​ме-
зотрофного  оз. Майч (площадь 163,5 гa,  мак-
симальная глубина 16,4 м,  средняя – ​6,0 м) и 
эвтрофного  оз. Миколайское (площадь 498 гa,  
максимальная глубина 26 м,  средняя – ​11 м) 
[Gliwicz  et al.,  1981]. Опыты включали четы-
ре варианта: 1) мезотрофные условия без рыбы 
(М);  2)  мезотрофные условия с  рыбой (МР);  
3) эвтрофные условия без рыбы (Э);  4) эвтро-
фные условия с рыбой (ЭР). В варианте с ры-
бами в каждый мезокосм добавляли по  одной 
особи молоди ерша Gymnocephalus cernuus L. 
размером 7,5–11 см. Рыб содержали в контей-
нерах объемом 5 л,  подвешенных в аквариумах. 
В контейнерах имелись крупные поперечные от-
верстия,  через которые планктонные организ-
мы свободно  проходили,  однако  рыбы не могли 
из них выйти. Мезокосмы находились в откры-
том состоянии,  но  в случае дождя их закры-
вали полиэтиленовой многослойной пленкой 
во  избежание загрязнения извне. Все варианты 
опыта проводили в трех повторностях. Продол-
жительность эксперимента составила 50 дней.

Концентрацию хлорофилла определяли 
флуориметром PHYTOPAM (Walz,  Германия) 
в  1-,  10-,  20-,  30-,  40‑ и  50-й день опыта. 
Прибор  оценивает суммарную концентрацию 
как хлорофиллов,  так и основного  фотосин-
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тетического  пигмента трех групп фитопланк
тона: зеленых,  диатомовых водорослей и ци-
анобактерий [Phytoplankton Analyzer…,  2003]. 
Содержание биогенных элементов (P - PO4,  
N - NH4,  N - NO2,  N - NO3) в воде измеря-
ли в 1-,  30- и 50-й день по  стандартной ме-
тодике [Standard Methods,  2005]. Концентра-
цию общего  азота определяли как сумму его  
соединений.

Пробы фитопланктона собирали в  1-,   
10-,  30- и 50-й день опыта с помощью ста-
кана объемом 0,5 л после тщательного  пере-
мешивания водной толщи. Для концентрации 
проб фитопланктона применяли осадочный 
метод [Кузьмин,  1975]. Пробы фиксировали 
раствором Утермеля с последующим добавле-
нием формалина. Подсчет численности водо-
рослей проводили под световым микроскопом 
(Nikon Optiphot 2). Мелких представителей 
подсчитывали в камере Фукса –  Розенталя 
объемом 3,2 мм3,  крупных –  ​на малом увели-
чении в бороздках камеры Богорова,  а наи-
более крупных (Oedogonium sp.,  Mougeotia 
sp. и др.) –  ​в самой камере. Оценку биомассы 
водорослей проводили общепринятым счет-
но-объемным методом или методом истинных 
объемов,  приравнивая клетку к соответству-
ющей геометрической фигуре [Корнева,  2015]. 
Размеры клеток измеряли под микроско-
пом с помощью окуляр-микрометра. Удель-
ный вес их принимали за единицу. Размер-
ная структура фитопланктона представлена 
пятью диапазонами: <10,  10–29,  30–49,  50–
99 и >100 мкм.

Пробы зоопланктона собирали батометром 
2,6 л после тщательного  перемешивания воды 

в 1-,  10-,  20-,  30-,  40‑ и 50-й день опыта. Для 
подсчета биомассы ракообразных в  каждой 
пробе было  измерено  ~100 экз. каждого  вида. 
При переводе численности в биомассу исполь-
зовали зависимость между размером и массой 
тела [Балушкина,  Винберг,  1979].

Исследуемыми параметрами являлись био-
генные вещества,  концентрация хлорофилла 
разных групп водорослей,  биомасса ветвисто-
усых и  веслоногих ракообразных. Достовер-
ность их различий между вариантами опыта 
устанавливали с  помощью метода однофак-
торного  дисперсионного  анализа (p  < 0,05,  
one-way ANOVA). Корреляционный анализ 
концентрации хлорофилла с  биомассой зоо-
планктона,  а также с концентрацией биоген-
ных элементов проводили с помощью непа-
раметрического  рангового  коэффициента 
Спирмена. Статистический анализ экспери-
ментальных данных выполняли с  помощью 
интегрированного  пакета Biosystem office [Пе-
тросян,  2014] и R 3.3 (R Core Team 2017).

РЕЗУЛЬТАТЫ

Содержание фосфатов и  общего  азота 
между вариантами опыта достоверно  не раз-
личалось (табл. 1),  однако  концентрация ам-
монийного  азота оказалась значимо  выше 
в эвтрофных условиях (F = 37,2;  p << 0,005,  
рис. 1). Концентрация общего  азота к концу 
эксперимента в вариантах М и МР снизилась,  
а в Э и ЭР на протяжении всего  опыта не из-
менялась (р > 0,05) (рис. 2). Во  всех вариан-
тах опыта отсутствовали значимые изменения 
содержания общего  фосфора (р > 0,05). В ме-

Т а б л и ц а  1
Сравнение (one-way ANOVA) исследуемых показателей (M  ±  SD) между разными вариантами опыта

Показатель M Э МР ЭР F P

PO4 - P,  мг/л 0,02 ± 0,01 0,02 ± 0,00 0,02 ± 0,02 0,03 ± 0,03 1,1 0,357

Nобщ,  мг/л 0,14 ± 0,23 0,09 ± 0,02 0,12 ± 0,20 0,12 ± 0,04 0,2 0,925

Хлорофилл,  мкг/л:

общий 21,07 ± 5,78A 51,17 ± 16,30Б 20,96 ± 5,59A 50,01 ± 16,49Б 23,3 <<0,005

диатомовых водорослей 18,16 ± 4,94А 27,07 ± 9,27Б 17,60 ± 4,32А 29,18 ± 10,60Б 7,1 <<0,005

циановых водорослей 1,70 ± 1,44А 21,32 ± 13,37Б 2,00 ± 1,26А 15,35 ± 12,32Б 13,9 <<0,005

зеленых водорослей 1,31 ± 1,14А 2,77 ± 2,85АБ 1,42 ± 1,03А 5,47 ± 6,47Б 3,4 0,025

Copepoda,  мг/л 0,16 ± 0,08А 0,53 ± 0,23Б 0,25 ± 0,13А 0,42 ± 0,24Б 10,5 <<0,005

Cladocera,  мг/л 1,37 ± 1,33А 0,48 ± 0,57БВ 1,09 ± 1,04АВ 0,29 ± 0,30Б 3,7 0,019

П р и м е ч а н и е .  Статистически достоверные различия (p < 0,05) между вариантами обозначены разными 
буквами (А,  Б,  В) и выделены жирным шрифтом.
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зотрофных условиях максимальное соотноше-
ние N : P отмечено  в  начале эксперимента,  
и оно  достоверно  снизилось к его  окончанию 
(табл. 2). В варианте ЭР наибольшее значение 

N : P отмечено  на  30-й день эксперимента,  
а в варианте Э достоверных изменений в те-
чение всего  времени проведения опыта не на-
блюдалось. Статистически значимая разница 
соотношения N : P между вариантами опыта 
в мезотрофных условиях с соответствующи-
ми вариантами в эвтрофных отмечена толь-
ко  в начале эксперимента (F = 7,8;  p = 0,01).

Концентрации общего  хлорофилла,  хло-
рофилла цианобактерий и диатомовых водо-
рослей в эвтрофных условиях были значимо  
выше,  чем в мезотрофных (см. табл. 1). При-
сутствие рыб не влияло  на концентрацию об-
щего  хлорофилла,  однако  содержание основ-
ного  фотосинтетического  пигмента зеленых 
водорослей в варианте ЭР оказалось достовер-
но  выше,  чем в вариантах М и МР,  но  не от-
личалось от величин в варианте Э (см. табл. 1).

В  мезотрофных условиях независимо  
от  присутствия рыб основу биомассы (24–
98 %) на  протяжении всего  опыта состав-
ляли диатомовые водоросли (табл.  3),  пред-
ставленные Fragilaria capucina Desmazières,  
F. crotonensis Kitton,  F. virescens Ralfs,  
Rhizosolenia longiseta O. Zacharias. Золоти-
стые и  динофитовые водоросли первые 10 
дней также были многочисленны и составля-

Рис.  1. Концентрация ионов аммония в  разных 
вариантах опыта. М –  ​мезотрофные условия;  
Э –  ​эвтрофные условия;  МР и ЭР –  ​мезотрофные 

и эвтрофные условия в присутствии рыб

Рис. 2. Динамика концентрации общего  фосфора (а) и азота (б). Обозн. см. на рис. 1

Т а б л и ц а  2
Соотношение N : P в разные дни в различных вариантах опыта

Вариант опыта
День

F p
1-й 30-й 50-й

М 20 ± 8А 5 ± 2Б 1 ± 1Б 13,0 0,01

МР 20 ± 8А 3 ± 1Б 3 ± 4Б 10,7 0,01

Э 4 ± 1 8 ± 6 6 ± 1 0,8 0,51

ЭР 4 ± 1А 8 ± 1Б 4 ± 3А 4,4 0,05

П р и м е ч а н и е .  Статистически достоверные (p < 0,05) различия между вариантами обозначены разными 
буквами (А,  Б) и выделены жирным шрифтом.
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ли > 20 %  от общей биомассы. Среди дино-
фитовых водорослей в начале опытов массо-
вого  развития достигали представители родов 
Gymnodinium и Peridinium (26–49 %). Зеле-
ные водоросли (15–46 %) появились в  конце 
эксперимента,  их основу составляли обраста-
тели Rhizoclonium hieroglyphicum (C. Agardh) 

Kützing,  Mougeotia sp. и Oedogonium sp. Циа-
нобактерии в мезокосмах с мезотрофными ус-
ловиями были немногочисленны (1–7 %  от об-
щей биомассы фитопланктона).

В эвтрофных условиях независимо  от при-
сутствия рыб доминировали цианобактерии. 
Первые 10 дней их биомасса составляла от 64 

Т а б л и ц а  3
Доля таксономических групп и доминирующие по биомассе виды фитопланктона  

(% от общей биомассы ±SD) в разных вариантах опыта

Таксон

День

1-й 10-й 30-й 50-й

Мезотрофные условия

М М МР М МР М МР

Диатомовые

Fragilaria capucina 0 6 ± 10 9 ± 9 0 0 17 ± 17 24 ± 35

F. crotonensis 29 ± 34 12 ± 4 23 ± 21 59 ± 38 74 ± 47 16 ± 26 4 ± 8

F. virescens 0 0 0 0 0 10 ± 18 2 ± 3

Rhizosolenia longiseta 0 1 ± 1 4 ± 4 20 ± 22 9 ± 13 0 0

Другие диатомовые 16 ± 12 5 ± 1 17 ± 8 6 ± 3 15 ± 3 35 ± 5 23 ± 20

Диатомовые в целом 45 ± 43 24 ± 15 53 ± 34 93 ± 46 98 ± 38 83 ± 52 53 ± 48

Зеленые

Oedogonium sp. 0 17 ± 29 20 ± 35 0 0 0 7 ± 11

Rhizoclonium hieroglyphicum 0 0 6 ± 6 0 0 13 ± 12 20 ± 21

Mougeotia sp. 0 0 0 0 0 0 18 ± 25

Другие зеленые 6 ± 4 2 ± 1 3 ± 5 1 ± 1 2 ± 2 2 ± 1 1 ± 1

Зеленые в целом 6 ± 4 19 ± 29 29 ± 35 1 ± 1 2 ± 2 15 ± 13 46 ± 46

Динофитовые

Peridinium sp. 26 ± 1 25 ± 25 14 ± 12 5 ± 10 0 2 ± 3 0

Gymnodinium sp. 0 24 ± 42 0 0 0 0 0

Другие динофитовые 0 0 0 0 0 0 0

Динофитовые в целом 26 ± 1 49 ± 24 14 ± 13 5 ± 10 0 2 ± 3 0

Криптофитовые 1 ± 0 1 ± 1 2 ± 1 0 2 ± 1 2 ± 3 0

Цианобактерии 7 ± 4 1 ± 1 2 ± 2 5 ± 10 0 0 0

Эвгленовые 0 2 ± 4 0 0 0 0 1 ± 1

Золотистые 15 ± 11 4 ± 5 0 0 0 0 0

Эвтрофные условия

Э Э ЭР Э ЭР Э ЭР

Диатомовые 3 ± 2 3 ± 5 1 ± 2 15 ± 6 45 ± 16 5 ± 4 10 ± 9

Зеленые

Muojeotia sp. 0 0 9 ± 16 32 ± 28 33 ± 11 79 ± 34 68 ± 9

Oedogonium sp. 0 0 0 0 7 ± 12 10 ± 17 3 ± 2

Другие зеленые 23 ± 1 15 ± 9 8 ± 7 32 ± 4 9 ± 5 3 ± 0 12 ± 3

Зеленые в целом 23 ± 1 15 ± 9 17 ± 8 64 ± 32 49 ± 26 92 ± 20 83 ± 24

Динофитовые 7 ± 3 5 ± 6 5 ± 5 3 ± 1 0 1 ± 1 3 ± 4

Криптофитовые 0 0 1 ± 2 0 0 1 ± 1 1 ± 1

Цианобактерии

Limnothrix (redeckii + planctonica) 51 ± 6 65 ± 1 63 ± 14 15 ± 11 2 ± 1 0 1 ± 0

Planktothrix agardhii 11 ± 5 9 ± 8 6 ± 4 3 ± 5 3 ± 2 1 ± 1 0

Другие цианобактерии 2 ± 1 1 ± 1 8 ± 2 0 1 ± 1 0 2 ± 1

Цианобактерии в целом 64 ± 2 75 ± 8 77 ± 17 18 ± 3 6 ± 3 1 ± 1 3 ± 1

Эвгленовые 0 0 0 0 0 0 0

Золотистые 3 ± 2 2 ± 1 2 ± 2 0 0 0 0
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до  77 %  от общей биомассы фитопланктона 
(см. табл. 3). Цианобактерии в основном были 
представлены Limnothrix planctonica (Wolo-
szynska) Meffert,  L. redekei (Goor) Meffert,  
Planktothrix agardhii (Gomont) Anagnostidis 
& Komárek. На 30-й и 50-й день эксперимента 
наибольший вклад в биомассу фитопланктона 
вносили зеленые водоросли –  ​от 49 до  92 %  
за счет крупноклеточных форм представите-
лей родов Mougeotia и Oedogonium. Доля ди-
атомовых водорослей в варианте Э достига-
ла незначительных величин (1–15 %),  однако  
в варианте ЭР на 30-и 50-й день их доля уве-
личивалась до  10–45 %. Золотистые и дино-
фитовые водоросли составляли <10 %  от сум-
марной биомассы фитопланктона.

В начале эксперимента в мезотрофных усло-
виях наибольшая доля водорослей относилась 
к размерной группе 30–50 мкм (табл. 4). При-
сутствие рыб способствовало  укрупнению фи-
топланктона к 10‑му дню опыта (50–100 мкм),  
в то  время как в варианте без рыб доминиро-
вали мелкие водоросли в диапазоне 10–30 мкм. 
На 30-й и 50-й день в обоих вариантах с ме-
зотрофными условиями преобладали водоросли,  
относящиеся к размерной фракции 50–100 мкм.

В  эвтрофных условиях первые 10 дней 
в  обоих вариантах превалировали водорос-
ли размером >100 мкм. В варианте Э водорос-
ли размером >100 мкм доминировали до  кон-
ца эксперимента,  в то  время как в варианте 
ЭР во  второй половине эксперимента на пер-
вый план вышли водоросли размером от 50 
до  100 мкм.

Средняя биомасса Copepoda в эвтрофных 
мезокосмах оказалась статистически зна-
чимо  выше,  чем в мезотрофных,  а биомас-
са Cladocera,  напротив,  достоверно  ниже (см. 
табл. 1). Наиболее ярко  это  проявлялось в те-
чение 30 дней. Далее в вариантах Э и ЭР био-
масса Copepoda снизилась и  не  отличалась 
от таковой в М и МР,  а в М и МР содержание 
Cladocera уменьшилось и достоверно  не отли-
чалось от Э и ЭР (рис. 3).

В  варианте МР зарегистрирована пря-
мая связь между концентрацией хлорофил-
ла и N :  P,  а в эвтрофных условиях между 
концентрацией хлорофилла и общим азотом,  
а также соотношением N : P выявлена отри-
цательная корреляция (табл. 5). Независимо  
от трофического  статуса и контроля со  сторо-
ны рыб обнаружена достоверная отрицатель-

Т а б л и ц а  4
Доля размерных групп водорослей (% от общей биомассы) в разных вариантах опыта

День Размер,  мкм М МР Э ЭР

1-й >100 1 – 48–88 –

50 –  99 17–25 – 2–5 –

30 –  49 56–70 – 6–39 –

10 –  29 3–7 – 6–11 –

<10 6–15 – 0 –

10-й >100 0–1 0 78–80 69–79

50 –  99 30–39 38–91 0–2 1–5

30 –  49 0–13 34–59 0–10 4–6

10 –  29 53–65 2–6 8–18 14–21

<10 0–2 0 1–0 0–9

30-й >100 2–12 0 44–77 7–27

50 –  99 66–89 85–94 1–3 43–80

30 –  49 4–30 2–10 3–39 6–26

10 –  29 1–4 2–5 13–45 4–14

<10 0–1 0–1 0–3 0–1

50-й >100 1–4 28–53 50–99 4–84

50 –  99 55–94 41–92 0 11–87

30 –  49 3–34 2–9 0–46 3–9

10 –  29 1–26 1–6 1–7 3–9

<10 0 0 0 0
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ная связь между концентрацией хлорофилла 
и биомассой Cladocera (см. табл. 5).

ОБСУЖДЕНИЕ

Более высокие концентрации фитопланк
тона в  эвтрофных условиях по   сравнению 
с мезотрофными,  наблюдающимися в опыте,  
вполне закономерны [Trifonova,  1998;  Naselli-
Flores,  Barone,  2000;  Ляшенко,  2003],  как 
и преобладание цианобактерий,  которое в них 
отмечено  в  первой половине эксперимента 
[Downing et al.,  2001;  Chen et al.,  2003;  Бабана-
зарова и др.,  2011]. Цианобактерии Limnothrix 
redekei,  Planktothrix agardhii,  Pseudanabaena 
limnetica характерны для высокопродуктив-
ных систем [Reynolds et al.,  2002;  Nixdorf  et 
al.,  2003;  Wiśniewska et al.,  2007;  Бабаназарова 
и др.,  2011]. По  эколого-функциональной клас-
сификации К. Рэйнольдса [Reynolds et al.,  2002] 
эти виды относятся к планктотрихетовому (ос-
цилляториевому) комплексу.

Развитие золотистых водорослей харак-
терно  для вод более низкого  трофического  
статуса [Rosén,  1981;  Negro et al.,  2000],  что  
подтверждается результатами настоящего  
эксперимента: они составляли >20 %  от об-
щей биомассы фитопланктона в  мезотроф
ных условиях,  но   были немногочисленны 

в  эвтрофных. В  мезотрофных мезокосмах 
также доминировали диатомеи Rhizosolenia 
longiseta и динофлагелляты,  которые разви-
ваются преимущественно  в мезо- [Reynolds 
et al.,  2002] и  олигомезотрофных озерах 
[Ilmavirta,  1975;  Rosén,  1981]. Тем не менее 
водорослевые комплексы,  характерные для 
условий низкой трофности,  в  эксперименте 
сменились со  временем на зеленые крупно-
нитчатые Mougeotia sp. и Oedogonium sp.

Поскольку переход к крупнонитчатым во-
дорослям наблюдался и в эвтрофных услови-
ях,  где они сменили цианобактерии,  то  мож-
но  предположить,  что  нитчатые водоросли 
более эффективно  потребляют биогенные ве-
щества,  чем планктонные. Очевидно,  такой 
переход в природных водоемах более характе-
рен для мелководных участков в литоральной 
зоне,  где доступны субстраты и нет дефицита 
биогенных веществ [Сахарова,  Корнева,  2018]. 
По  всей видимости,  эта группа растений по-
лучает конкурентные преимущества благода-
ря большой площади поверхности в использо-
вании биогенных элементов.

Независимо  от состава доминирующих ви-
дов,  в  мезотрофных условиях преобладали 
виды меньших размеров,  чем в  эвтрофных. 
Это  согласуется с утверждением о  том,  что  
размеры водорослей увеличиваются с ростом 

Рис. 3. Динамика биомассы Copepoda (а) и Cladocera (б). Обозн. см. на рис. 1

Т а б л и ц а  5
Коэффициент корреляции Спирмена концентрации хлорофилла с биомассой ветвистоусых и веслоногих  

ракообразных, а также с концентрацией биогенных элементов в разных вариантах опыта 

Вариант опыта Сopepoda Сladocera РО4 - Р Nобщ N : P

М –0,39 –0,74* 0,57 0,42 0,47

Э 0,38 –0,63* 0,53 –0,77 –0,78

МР –0,25 –0,71* 0,27 0,54 0,68
ЭР 0,15 –0,55* 0,15 –0,53 –0,58

П р и м е ч а н и е.  Жирным шрифтом выделены достоверные коэффициенты корреляции (р < 0,05).
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трофического  уровня [Watson,  Kalff,  1981]. 
Показано,  что  увеличение размеров водорос-
лей в эвтрофных озерах связано  с конкурент-
ными преимуществами нитчатых зеленых во-
дорослей в  потреблении биогенных веществ 
[Cattaneo,  1987;  Carrick,  Lowe,  1989].

Отсутствие значимых различий в содержа-
нии нитратов,  нитритов и фосфатов в опыт-
ных мезокосмах может определяться ак-
тивным использованием фитопланктоном 
биогенных элементов. Отмечено  достоверное 
превышение ионов аммония в эвтрофных ус-
ловиях относительно  мезотрофных. Высокие 
концентрации аммонийного  азота свойствен-
ны водоемам,  испытывающим на себе высо-
кую органическую нагрузку [Даценко,  2007]. 
Однако  для развития водорослей часто  бо-
лее важно  соотношение N : P,  чем их аб-
солютные концентрации [Левич,  Булгаков,  
1995]. По  всей видимости,  значительные раз-
личия в доминирующих таксонах между ме-
зотрофными и эвтрофными условиями в нача-
ле эксперимента могли определяться разницей 
в  соотношении N : P в воде,  которое стати-
стически различалось между мезотрофны-
ми и эвтрофными условиями. Известно,  что  
цианобактерии доминируют при низком со-
отношении N : P [Havens et al.,  2003]. В этих 
условиях они получают конкурентное преи-
мущество  перед другими видами. Действи-
тельно,  в  начале эксперимента в  эвтроф-
ных условиях N : P было  значимо  ниже,  чем 
в мезотрофных. Низкие значения данного  от-
ношения сохранялись в эвтрофных условиях 
весь период эксперимента,  однако  наблюда-
емый переход доминирования от цианобакте-
рий к зеленым нитчатым водорослям из ро-
дов Mougeotia и  Oedogonium объясняется 
конкурентными преимуществами последних 
[Schindler,  1975;  Carrick,  Lowe,  1989]. Раз-
виваясь в эвтрофных водоемах,  представите-
ли данного  рода способны образовывать плот-
ные скопления [Simons,  1994;  Gerrath,  2003;  
John,  2003]. Понижение N : P в мезотрофных 
условиях также привело  к  доминированию 
крупных нитчатых зеленых водорослей.

Отрицательная корреляция между со-
держанием хлорофилла и  значением N : P 
в  эвтрофных мезокосмах показала,  что  со-
общество  водорослей контролировалось рако-
образными не только  “сверху” ,  но  и “снизу”,  
что  приводило  к доминированию видов,  при-

способленных к низким значениям N : P. Уве-
личение биомассы крупноклеточных нитчатых 
обрастателей,  из-за своих размеров малодо-
ступных для беспозвоночных планктона,  при-
водит к снижению количества зоопланктона 
[Burns,  1968;  Lampert et al.,  1986]. Поэтому 
биомасса Cladocera к концу эксперимента сни-
зилась во  всех вариантах. О том,  что  фито-
планктон определял биомассу ветвистоусых 
ракообразных,  свидетельствует отрицатель-
ная корреляция между их биомассой и кон-
центрацией хлорофилла. Очевидно,  с  этим 
также связано  изначальное преобладание 
веслоногих ракообразных в эвтрофных усло-
виях,  где обилие “кормового” фитопланктона 
было  ниже.

Рыбы способны выделять в  воду биоген-
ные вещества [Feniova et al.,  2016],  однако  
в  настоящем опыте их достоверного  увели-
чения не произошло. Соотношение N : P в ва-
риантах МР и ЭР не отличалось от таково-
го  в М и Э. Присутствие рыб не  оказывало  
значимого  влияния на  концентрацию и  ко-
личественное развитие фито- и зоопланктона. 
Возможно,  что  активное потребление биоген-
ных элементов фитопланктоном нивелирова-
ло  различия между вариантами эксперимен-
та. В ряде исследований показано,  что  рыбы 
ослабляют пресс ракообразных [Gliwicz,  2002;  
Semenchenko et al.,  2007;  Feniova et al.,  2015]. 
Так,  в  эвтрофных условиях в  присутствии 
рыб на 30‑й и 50‑й день опытов среди доми-
нантов отмечались диатомовые водоросли,  со-
ставляющие фракцию 50–100 мкм,  в то  время 
как в эвтрофных вариантах без рыб продол-
жали лидировать нитчатые зеленые водорос-
ли размером >100 мкм. Следовательно,  рыбы 
ослабляли пресс зоопланктона и способствова-
ли увеличению биомассы доступных для зоо-
планктона диатомовых водорослей.

Таким образом,  главным драйвером фор-
мирования видовой и  размерной структуры 
фитопланктона,  по  всей видимости,  является 
соотношение N : P,  которое определяло  раз-
личия в  структуре водорослевых сообществ 
в начале эксперимента. При исчезновении раз-
личий в N : P между вариантами опыта про-
изошло  формирование сходной структуры 
фитопланктона,  представленного  крупными 
нитчатыми водорослями-обрастателями. Отсю-
да можно  заключить,  что  в мелководье или 
в литоральной зоне планктонные мелкие водо-
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росли заменят крупные более конкурентоспо-
собные зеленые водоросли.

Проведение экспериментов и  сбор  био-
логического  материала выполнены при под-
держке Национального  центра науки Польши 
(UMO‑506 2016/21/B/NZ8/00434). Обработка зоо-
планктона осуществлялась за счет гранта Россий-
ского  научного  фонда (проект № 16-14-10323). Ста-
тистическая обработка,  интерпретация полученных 
результатов,  обзор  литературы и подготовка мате-
риалов для публикации выполнены за счет гранта 
РФФИ 18-54-00002 Бел_а.
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In the experiment to study impact of  trophic conditions,  the activity of  zooplankton and fish on phyto-
plankton structure was shown,  at the beginning of  the experiment the species and size structure of  algae 
was determined by the N: P ratio. Independently of  “top-down” control,  this determined the dominance of  
diatoms,  dinoflagellates and chrysophytes algae in mesotrophic conditions,  while in eutrophic –  ​cyanobacteria. 
Further in all variants of  the experiment the differences in the ratio N: P were leveled,  the phytoplankton 
was dominated by large filamentous green algae. Fish weakened the press of  zooplankton for phytoplankton 
and contributed to the increase in biomass available for zooplankton diatoms,  this is most clearly manifested 
in eutrophic conditions.

Key words: phytoplankton,  zooplankton,  fish,  mesotrophic and eutrophic waters,  N : P ratio.


