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ВЛИЯНИЕ DREISSENA POLYMORPHA НА ЭФФЕКТИВНОСТЬ ПЕРЕДАЧИ 
УГЛЕРОДА, ЖИРНЫХ КИСЛОТ, АЗОТА И ФОСФОРА
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Эффективность передачи физиологически ценных веществ, включающих полиненасыщенные
жирные кислоты (ПНЖК), азот и фосфор, от фитопланктона к зоопланктону важна для функцио-
нирования пресноводных экосистем. Двустворчатый моллюск Dreissena polymorpha может суще-
ственно влиять на функционирование планктонных сообществ. Однако работ по оценке эффектив-
ности передачи физиологически ценных веществ от фитопланктона к зоопланктону под воздей-
ствием дрейссены до сих пор не проводилось. Целью работы было оценить влияние дрейссены на
эффективность переноса углерода, жирных кислот, азота и фосфора от фитопланктона к зоопланк-
тону. В экспериментальных мезокосмах, наполненных водой из мезотрофного озера с содержа-
щимся в ней фито- и зоопланктоном, мы манипулировали фактором присутствия/отсутствия
дрейссены. Установлено, что дрейссена уменьшала эффективность переноса углерода, ПНЖК, азо-
та и фосфора от фитопланктона к зоопланктону, понижая таким образом качество зоопланктона
как ресурса для вышестоящих трофических уровней. Однако в зоопланктоне увеличивалось содер-
жание указанных веществ относительно их содержания в потребляемых ресурсах. Это позволяет от-
части противодействовать негативному влиянию дрейссены на качество зоопланктона как биоло-
гического ресурса.
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Эффективность передачи вещества и энергии
от фитопланктона к зоопланктону во многом
определяет функционирование пресноводных
экосистем. Принято считать, что эффективность
передачи углерода на следующий трофический
уровень составляет 10% (Lindeman, 1942). Однако
эффективность передачи углерода от фитопланк-
тона к зоопланктону сильно варьирует в зависимо-
сти от факторов среды. Например, в эвтрофных
водоемах она ниже, чем в олиготрофных (5–7% и
30% соответственно) (Lacroix, 1999).

Помимо углерода (С), от фитопланктона к
зоопланктону передаются и другие вещества,
имеющие различную физиологическую цен-
ность, к ним относятся азот (N), фосфор (P) и по-
линенасыщенные жирные кислоты (ПНЖК),
включая эйкозапентаеновую кислоту (ЭПК) и
докозагексаеновую кислоту (ДГК). Если углерод
выполняет энергетическую и строительную
функции, то азот и фосфор влияют на синтез ли-
пидов, протеинов и нуклеиновых кислот у вод-
ных беспозвоночных (Wagner et al., 2015). Недо-
статок ЭПК и ДГК приводит к снижению скоро-
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сти соматического роста, репродукционного
потенциала и выживаемости животных, а также к
сокращению их продукции (Loladze et al., 2000;
Frost et al., 2005). Указанные ПНЖК являются не-
заменимыми, так как не синтезируются животны-
ми de novo, а создаются рядом микроводорослей
(Brett, Müller-Navarra, 1997). Недостаток ПНЖК в
пище рыб способствует развитию патологий в ра-
боте внутренних органов, снижению репродук-
тивного потенциала и увеличению смертности
(Sargent et al., 2002; Glencross, 2009). Таким обра-
зом, эффективность передачи ПНЖК, азота и
фосфора от фитопланктона к зоопланктону опре-
деляет состояние вышестоящих трофических
уровней.

Содержание рассматриваемых веществ в фи-
топланктоне и зоопланктоне – это показатель их
ценности как ресурса для последующих звеньев
пищевой сети. Общее их содержание в планктон-
ных сообществах зависит от видовой структуры
сообщества. Например, в цианобактериях содер-
жание ПНЖК крайне низкое, тогда как в диатомо-
вых, криптофитовых и динофитовых водорослях,
наоборот, высокое (Müller-Navarra, 1995; Gulati,
DeMott, 1997). Поскольку зоопланктон потребляет
не весь спектр пищевых частиц, на высшие тро-
фические уровни переходит лишь часть содержа-
щихся в водорослях физиологически ценных ве-
ществ. Например, ракообразные-фильтраторы,
составляющие основу зоопланктона пресновод-
ных водоемов, потребляют частицы размером
меньше 30 мкм (Sommer U., Sommer F., 2006).
Кроме того, видовая структура зоопланктона
влияет и на общее содержание ПНЖК и биоген-
ных веществ в зоопланктоне. Так, ветвистоусые
ракообразные характеризуются более высоким
содержанием ЭПК и фосфора, тогда как веслоно-
гие ракообразные обладают более высоким содер-
жанием ДГК и азота (Elser, Urabe, 1999; Sterner,
Elser, 2002)

Одним из факторов, оказывающих сильное
воздействие на структуру фито- и зоопланктон-
ных сообществ, является присутствие двуствор-
чатого моллюска Dreissena polymorpha (Pallas,
1771). Дрейссена может избирательно влиять на
отдельные таксономические группы фитопланк-
тона за счет фильтрационной активности (Baker
et al., 1998; Karatayev et al., 2002), а также за счет
выделения биогенных веществ (Wilson, 2003; Wo-
jtal-Frankiewicz, Frankiewicz, 2011; Sarnelle et al.,
2012). В результате выделения азота и фосфора в
воду дрейссеной, избирательного выедания ею
мелких планктонных водорослей возрастает био-
масса крупноклеточных видов зеленых водорос-
лей, труднодоступных для потребления зоопланк-
тоном (Davies, Hecky, 2005; Dzialowski, Jessie, 2009;
Wojtal-Frankiewicz, Frankiewicz, 2011; Feneva et al.,
2020). Показано также, что дрейссена избира-
тельно потребляет пищевые частицы, обогащен-

ные ЭПК, в результате чего снижается пищевая
ценность фитопланктона (Makhutova et al., 2013).
Кроме того, дрейссена влияет на таксономиче-
скую структуру зоопланктона. Например, в при-
сутствии дрейссены в составе зоопланктона уве-
личивается доля крупных дафний (Feniova et al.,
2015). Мы предполагаем, что дрейссена может
оказывать сильное влияние на эффективность
передачи физиологически ценных веществ от фи-
топланктона к зоопланктону.

Дрейссена может оказывать позитивное влия-
ние на пресноводные водоемы. Во-первых, она
увеличивает прозрачность воды, отфильтровывая
мелкие пищевые частицы (Zhu et al., 2006). Во-
вторых, дрейссена способна уменьшать биомассу
фитопланктона (Vanni, 2002; Conroy, Culver,
2005), в частности, может снижать количество
цианобактерий, в том числе и токсичных (Smith
et al., 1998; Сахарова и др., 2018). Однако есть дан-
ные, свидетельствующие о негативном влиянии
дрейссены на пресноводные экосистемы. Такое
влияние связано с увеличением концентрации
биогенных элементов в результате их повышен-
ной экскреции моллюсками (Vanderploeg et al.,
2017), вследствие чего увеличивается биомасса
фитопланктона, включая цианобактерии (Ma-
karewicz et al., 1999; Pillsbury et al., 2002). Такие
противоречивые эффекты, вызываемые вселени-
ем дрейссены, исследователи связывают с трофи-
ческим статусом водоема и концентрацией фос-
фора в воде. Например, показано, что в эвтрофных
условиях дрейссена может подавлять развитие
цианобактерий, а в условиях меньшей трофно-
сти, наоборот, стимулировать их развитие (Rai-
kow et al., 2004). В экспериментальных условиях
(Sarnelle et al., 2005) был отмечен рост биомассы
цианобактерий при низких концентрациях фос-
фора в воде и его снижение при повышенной
фосфорной нагрузке в присутствии дрейссены.
Влияние дрейссены на потоки вещества и энер-
гии в пресноводных экосистемах практически не
исследовано. Особый интерес к дрейссене как
фактору, влияющему на планктонные сообще-
ства, связан с тем, что она активно распространя-
ется по водоемам и внесена в реестр важнейших
инвазивных видов мира и России (Самые опас-
ные…, 2018).

Целью работы было оценить влияние дрейссе-
ны на эффективность переноса углерода, общих
жирных кислот (ЖК), ПНЖК (ЭПК и ДГК), азо-
та и фосфора от фитопланктона к зоопланктону в
мезотрофных условиях. Для этого в эксперимен-
тальных мезокосмах, наполненных водой из ме-
зотрофного озера с содержащимся в ней фито- и
зоопланктоном, мы манипулировали фактором
присутствия/отсутствия дрейссены. Мы предпо-
лагали, что дрейссена приведет к увеличению доли
труднодоступных для зоопланктона крупнокле-
точных водорослей и, как следствие этого, к сни-
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жению эффективности передачи физиологиче-
ски ценных веществ.

МАТЕРИАЛЫ И МЕТОДЫ
Опыты проводили в пластиковых аквариумах

объемом 300 л (0.94 × 0.64 × 0.50 м), заполненных
содержащей естественный фитопланктон и зоо-
планктон водой из мезотрофного оз. Майч (Севе-
ро-Восточная Польша, площадь – 163.5 га, макси-
мальная глубина – 16.4 м, средняя глубина – 6 м)
(Gliwicz et al., 1981). Продолжительность экспе-
римента составляла 30 сут. Пробы брали в первый
и 30-й дни опыта. В середине эксперимента про-
бы не отбирали, чтобы не нарушить ход экспери-
мента изъятием больших объемов воды с планк-
тоном. Эксперимент включал два варианта – вода
с естественным фитопланктоном и зоопланкто-
ном (К) и вода с естественным фитопланктоном и
зоопланктоном с добавлением моллюсков (М).
В экспериментальные аквариумы помещали
дрейссену в количестве 250 г/м2, что соответство-
вало примерно 200 экз. на мезокосм (такая плот-
ность моллюсков характерна для озер Польши;
Sinicyna, Zdanowski, 2007). Каждый вариант опы-
та состоял из трех повторностей.

Концентрацию хлорофилла (мг/л) определяли
спектрофотометрическим методом с помощью
спектрофотометра FluoroProbe (BBE-Moldaenke,
Германия). Биомассу фитопланктона, выражен-
ную в единицах углерода (мг С/л), рассчитывали
по концентрации хлорофилла с использованием
коэффициента, предложенного Якоби и Зохари
(Yacobi, Zohary, 2010). Фитопланктон отбирали с
помощью однолитрового стакана, тщательно пе-
ремешивая водную толщу. Пробы концентриро-
вали осадочным методом (Кузьмин, 1975) и фик-
сировали раствором Утермеля с добавлением
формалина. Идентификацию, измерение и учет
клеток водорослей осуществляли под световым
микроскопом (NikonOptiphot 2). Биомассу фито-
планктона (мг/л) рассчитывали с помощью счет-
но-объемного метода (Mikheeva, 1989). Водоросли
разделяли на три размерные фракции: <30, 30–80
и >80 мкм. Первичную продукцию фитопланкто-
на (мг С/л × сут) определяли методом полихрома-
тической диурон-индуцированной флуоресценции
(DCMU-fluorescence) с помощью флуориметра
FluoroProbe (Gaevsky et al., 2000). Первичную
продукцию фитопланктона разных размерных
фракций рассчитывали по пропорции, исходя из
вклада водорослей разных размеров в общую био-
массу и значений общей первичной продукции
всего фитопланктона.

Пробы зоопланктона отбирали 2.6-литровым
батометром и фиксировали 4%-ным раствором
формальдегида. Зоопланктон определяли до вида.
Сырой вес зоопланктона (мг/л) оценивали, ис-
пользуя зависимости массы особей планктонных

ракообразных от их средней длины (Błędzki, Ry-
bak, 2016). Пересчет биомассы зоопланктона на
единицу углерода (мг С/л) осуществляли с помо-
щью коэффициента, предложенного А.Ф. Али-
мовым (1989), который равен 1/2.3. Для расчета
вторичной продукции (мг С/л × сут) использова-
ли регрессионные модели Стоквелла и Йоханссо-
на (Stockwell, Johannsson, 1997).

Для анализа содержания общих ЖК, ЭПК,
ДГК, углерода, фосфора и азота в сестоне воду
(5–10 л), взятую из мезокосмов, предварительно
пропускали через газ 110 мкм, а затем фильтрова-
ли через стекловолоконные фильтры GF/F
(Whatman) до их интенсивного окрашивания. Да-
лее фильтры на определение ЖК подсушивали и
помещали в стеклянный контейнер, в который
добавляли 3 мл смеси хлороформа с метанолом
(2 : 1) и затем хранили при температуре –20°С.
Фильтры на углерод, азот и фосфор высушивали
при температуре 75°С в течение суток и хранили в
эксикаторе для дальнейшего анализа.

Для определения содержания общих ЖК,
ЭПК, ДГК, углерода, фосфора и азота в зоо-
планктоне из мезокосмов брали 40–50 л воды, ко-
торую пропускали через газ 110 мкм. Далее зоо-
планктон на сите высушивали с помощью филь-
тровальной бумаги. Пробы зоопланктона на
содержание общих ЖК и ПНЖК взвешивали и
помещали в 3 мл контейнеры с раствором хлоро-
форма с метанолом, которые хранили при темпе-
ратуре –20°С. Пробы на углерод, азот и фосфор
взвешивали и высушивали при температуре 75°С
в течение суток, затем хранили в эксикаторе для
последующего анализа.

Состав жирных кислот фито- и зоопланктона
определяли на газовом хроматографе с масс-спек-
трометрическим детектором (модель 6890/5975С,
Agilent, США) (Gladyshev et al., 2011). Содержание
углерода и азота измеряли с помощью элементно-
го анализатора Flash EA 1112 NC Soil/MAS 200
(ThermoQuest, Милан, Италия) (Gladyshev et al.,
2007). Содержание фосфора оценивали фотоко-
лориметрическим методом (Murphy, Riley, 1962).
Содержание всех веществ выражали в единицах
массы на грамм углерода (мг/г С).

Продукцию физиологически ценных веществ
в литре определяли, умножив содержание каждо-
го вещества в фитопланктоне или зоопланктоне
на первичную или вторичную продукцию углеро-
да соответственно. Основу сестона составляли
водоросли и цианобактерии, поэтому далее мы
говорим об эффективности передачи веществ от
фитопланктона к зоопланктону. Эффективность
передачи углерода, общих ЖК, ПНЖК, азота и
фосфора от фито- к зоопланктону оценивали как
отношение продукции каждого из веществ в зоо-
планктоне к продукции этого же вещества в фи-
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топланктоне и выражали это отношение в про-
центах (Gladyshev et al., 2011).

Статистический анализ данных выполнен в
программе Past 3.20. Проверку данных на нор-
мальность распределения проводили с помощью
теста Шапиро–Уилка. Биомассы фитопланктона
и зоопланктона, а также содержание веществ в
гидробионтах, продукции углерода и физиологи-
чески ценных веществ в фитопланктоне и зоо-
планктоне и эффективности их передачи сравни-
вали с помощью однофакторного дисперсионного
анализа (ANOVA, F тест Фишера). Для сравнения
вышеуказанных параметров между фитопланкто-
ном и зоопланктоном, а также сравнения продук-

ции фитопланктона разных размерных фракций
и эффективности передачи физиологически цен-
ных веществ между вариантами опыта использо-
вали t-тест Стьюдента.

РЕЗУЛЬТАТЫ
Биомасса и продукция фитопланктона были

достоверно выше в первый день эксперимента,
чем на 30-й день, а биомасса и продукция зоо-
планктона были, наоборот, ниже в первый день.
Это объясняется тем, что в мезокосмах отсутство-
вало хищничество со стороны планктоноядных
рыб. Продукция фитопланктона была значимо
выше в варианте с дрейссеной, чем в контроле на
30-й день. Биомасса и продукция зоопланктона
была, наоборот, ниже в варианте с дрейссеной
(рис. 1, табл. 1).

В конце эксперимента продукция водорослей
размером <30 мкм была достоверно ниже в вариан-
те с дрейссеной, чем в контроле (t = 4.3, p = 0.01).
Продукция водорослей в диапазоне размеров
клетки 30–80 мкм была сходной в обоих вариантах
опыта, а продукция водорослей размером >80 мкм
была достоверно выше в варианте с дрейссеной,
чем в контроле (t = 10.1, p  0.01) (рис. 2).

Диатомовые, криптофитовые и динофитовые
водоросли доминировали по биомассе в обоих ва-
риантах опыта (табл. 2). На 30-й день в варианте с
дрейссеной преобладали крупноклеточные нитча-
тые зеленые водоросли Mougeotia sp. и Oedogonium sp.,
тогда как в контроле доминировали мелкие виды
из родов Scenedesmus и Schroederia. Состав доми-
нирующих видов зоопланктона не различался
между контролем и вариантом с дрейссеной
(табл. 2).

Содержание ЭПК и ДГК в фитопланктоне в
первый день было значимо выше, чем в конце
эксперимента. Содержание ЭПК и ДГК в зоо-
планктоне не менялось во времени. Содержание
общих ЖК как в фитопланктоне, так и в зоо-
планктоне не изменилось в течение эксперимен-
та. Содержание азота в зоопланктоне не менялось

!

Рис. 1. Биомасса (а) и продукция (б) фитопланктона
(светлые столбцы) и зоопланктона (темные столбцы).
Достоверные различия (р ≤ 0.05) в параметрах между
первым днем эксперимента, контролем (К) и вариан-
том (М) с дрейссеной на 30-й день для фитопланкто-
на обозначены разными прописными буквами, а для
зоопланктона – разными строчными буквами; * обо-
значает статистически значимые различия (р ≤ 0.05)
между фитопланктоном и зоопланктоном. Статисти-
ческие параметры представлены в табл. 1.
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Рис. 2. Продукция разных фракций фитопланктона: а – <30 мкм, б – 30–80 мкм, в – >80 мкм в контроле (К) и варианте
с дрейссеной (М) на 30-й день эксперимента.
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Таблица 1. Сравнение продукционных параметров по углероду и физиологически ценным веществам в фито-
планктоне и зоопланктоне

Показатель 1-й день 30-й день К 30-й день М F, p

Биомасса, мг С/л
Фитопланктон 0.48 ± 0.14А, * 0.08 ± 0.02Б 0.23 ± 0.02Б, * F = 16.9, p  0.01
Зоопланктон 0.01 ± 0.01А, * 0.10 ± 0.01Б 0.05 ± 0.01В, * F = 107.9, p  0.01
t, p t = 5.7, p  0.01 t = 1.6, p = 0.19 t = 12.3, p  0.01

Продукция, мг С/л × сут
Фитопланктон 0.29 ± 0.05А, * 0.02 ± 0.01Б 0.11 ± 0.02В, * F = 68.2, p  0.01
Зоопланктон 0.003 ± 0.00А, * 0.02 ± 0.00Б 0.01 ± 0.00В, * F = 43.4, p  0.01
t, p t = 10.7, p  0.01 t = 2.1, p = 0.10 t = 11.1, p  0.01

ЭПК : С, мг/г
Фитопланктон 5.28 ± 0.52А, * 3.14 ± 0.86Б, * 2.25 ± 0.48Б, * F = 17.7, p  0.01
Зоопланктон 15.41 ± 2.77* 10.92 ± 3.23* 10.18 ± 3.32* F = 2.5, p = 0.17
t, p t = 6.2, p  0.01 t = 4.0, p = 0.02 t = 4.1, p = 0.01

ДГК : С, мг/г
Фитопланктон 2.78 ± 0.32А, * 0.64 ± 0.27Б 0.99 ± 0.13Б, * F = 62.4, p  0.01
Зоопланктон 9.44 ± 3.52* 5.33 ± 3.91 9.53 ± 4.38* F = 1.1, p = 0.39

t, p t = 3.3, p = 0.03 t = 2.1, p = 0.10 t = 3.4, p = 0.03
ЖК : С, мг/г

Фитопланктон 120.94 ± 21.09* 141.86 ± 21.69 92.47 ± 19.43 F = 4.3, p = 0.07
Зоопланктон 201.95 ± 44.55* 122.27 ± 36.37 115.79 ± 42.29 F = 4.1, p = 0.07

t, p t = 2.8, p = 0.05 t = 0.8, p = 0.47 t = 0.9, p = 0.43
N : С, мг/г

Фитопланктон 172.86 ± 6.89А 149.62 ± 1.72Б, * 159.99 ±10.92АБ, * F = 7.2, p = 0.03

Зоопланктон 204.16 ± 41.67 217.13 ± 5.33* 221.82 ± 0.85* F = 0.4, p = 0.67
t, p t = 1.3, p = 0.27 t = 20.9, p  0.01 t = 9.8, p  0.01

Р : С, мг/г
Фитопланктон 9.12 ± 0.97 7.47 ± 3.51* 11.46 ± 0.44* F = 2.7, p = 0.15

Зоопланктон 12.26 ± 2.82А 25.46 ± 2.81Б, * 26.05 ± 0.61Б, * F = 33.8, p  0.01
t, p t = 1.8, p = 0.14 t = 6.9, p  0.01 t = 33.8, p  0.01

Продукция ЭПК, ЭПК : С (мг/г) × (мг С/л × сут)

Фитопланктон 1.54 ± 0.05А, * 0.08 ± 0.03Б 0.26 ± 0.09В, * F = 358, p  0.01

Зоопланктон 0.04 ± 0.01А, * 0.18 ± 0.07Б 0.11 ± 0.02АБ, * F = 8.2, p = 0.02

t, p t = 29.7, p  0.01 t = 2.4, p = 0.07 t = 2.9, p = 0.04

Продукция ДГК, ДГК : С (мг/г) × (мг С/л × сут)

Фитопланктон 0.81 ± 0.05А, * 0.01 ± 0.00Б 0.11 ± 0.00Б F = 215, p  0.01

Зоопланктон 0.03 ± 0.01* 0.09 ± 0.07 0.10 ± 0.03 F = 2.1, p = 0.21

t, p t = 15.1, p  0.01 t = 1.8, p = 0.15 t = 0.7, p = 0.50
Продукция ЖК, ЖК : С (мг/г) × (мг С/л × сут)

Фитопланктон 34.99 ± 0.83А, * 3.54 ± 1.40Б 10.03 ± 0.73В, * F = 547, p  0.01

Зоопланктон 0.57 ± 0.12А, * 2.01 ± 0.76Б 1.19 ± 0.23АБ, * F = 6.9, p = 0.03

t, p t = 41.2, p  0.01 t = 1.7, p = 0.17 t = 20.1, p  0.01

!

!

! !

!

!

! !

!

!

!

! !

!

! !

!

!

!

!

!

! !



ЖУРНАЛ ОБЩЕЙ БИОЛОГИИ  том 82  № 3  2021

ВЛИЯНИЕ DREISSENA POLYMORPHA 193

Примечание. Достоверные различия в параметрах между первым днем эксперимента, контролем (К) и вариантом (М) с дрейс-
сеной на 30-й день обозначены разными буквами (А, Б, В). * обозначает статистически значимые различия в параметрах меж-
ду фитопланктоном и зоопланктоном.

Продукция азота, N : C (мг/г) × (мг С/л × сут)
Фитопланктон 51.13 ± 5.82А, * 3.64 ± 0.94Б 18.06 ± 3.72Б, * F = 45.8, p  0.01
Зоопланктон 0.57 ± 0.12А, * 3.52 ± 0.37Б 2.44 ± 0.43В, * F = 53.4, p  0.01
t, p t = 8.7, p  0.01 t = 0.2, p = 0.85 t = 7.2, p  0.01

Продукция фосфора, P : C (мг/г) × (мг С/л × сут)
Фитопланктон 2.66 ± 0.07А, * 0.19 ± 0.11Б, * 1.29 ± 0.23В, * F = 172.7, p  0.01
Зоопланктон 0.03 ± 0.01А, * 0.41 ± 0.08Б, * 0.29 ± 0.06Б, * F = 33.8, p  0.01
t, p t = 38.0, p  0.01 t = 2.8, p = 0.05 t = 7.3, p  0.01

Показатель 1-й день 30-й день К 30-й день М F, p

!

!

! !

!

!

! !

Таблица 1.  Окончание

Таблица 2. Список доминирующих видов (>10% от общей биомассы) фитопланктона и планктонных ракообраз-
ных в первый день эксперимента, в контроле (К) и варианте (М) с дрейссеной на 30-й день, где “+” – присут-
ствие вида, “–” – отсутствие вида

Таксон 1-й день 30-й день К 30-й день М

Фитопланктон
Диатомовые

Achnanthes sp. – + –
Cyclotella kuetzingiana Thwaites + – –
Cyclotella sp. + + +
Fragilaria capucina Desmazières – + +
F. construens (Ehrenberg) Grunow – _ +
Navicula radiosa Kützing – + –
Rhizosolenia longiseta O.Zacharias + – –
Stephanodiscus hantzschii Grunow + + –

Криптофитовые
Rhodomonas acuta (Butcher) Erata & Chihara + + +

Динофитовые
Ceratium hirundinella (O.F.Müller) Dujardin – + –
Peridinium sp. – – +

Зеленые
Mougeotia sp. – – +
Oedogonium sp. – – +
Scenedesmus bijugatus Kützing – + –
Schroederia setigera (Schröder) Lemmermann – + –

Планктонные ракообразные
Ветвистоусые

Bosmina spp. + – –
Ceriodaphnia pulchella Sars, 1862 + + +
Daphnia magna Straus, 1826 – + +
D. pulicaria Forbes, 1893 + + +
Scapholeberis mucronata O. F. Müller, 1776 – + +

Веслоногие
Mesocyclops leuckarti Claus, 1857 – + +
Thermocyclops oithonoides Sars G.O., 1863 + – –
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со временем. В фитопланктоне содержание азота
понизилось к концу эксперимента только в кон-
троле относительно первого дня. Содержание
фосфора в зоопланктоне повысилось к 30-му
дню, в то время как в фитопланктоне этот пара-
метр не изменился (рис. 3, табл. 1). Содержание
ПНЖК, общих ЖК, азота и фосфора в фито-
планктоне и зоопланктоне не различалось между
контролем и вариантом с дрейссеной (рис. 3,
табл. 1).

Продукция ЭПК, ДГК, общих ЖК, азота и
фосфора в фитопланктоне достоверно понизи-
лась к 30-му дню в обоих вариантах опыта, а в зоо-
планктоне продукция ЭПК и общих ЖК в кон-
троле, азота и фосфора в обоих вариантах опыта,
наоборот, повысилась к концу эксперимента (рис. 4,
табл. 1). Продукция ЭПК, общих ЖК и фосфора
в фитопланктоне была достоверно выше в вари-
анте с дрейссеной, чем в контроле. Продукция
этих веществ в зоопланктоне не различалась меж-
ду вариантами опыта за исключением азота, про-
дукция которого в зоопланктоне в варианте с

дрейссеной была значимо ниже, чем в контроле
(рис. 4, табл. 1).

Мы провели также сравнение исследуемых па-
раметров между фитопланктоном и зоопланкто-
ном. В варианте с дрейссеной биомасса и продук-
ция фитопланктона была достоверно выше, чем
биомасса и продукция зоопланктона соответ-
ственно (рис. 1, табл. 1). Содержание ЭПК, азота
и фосфора в обоих вариантах опыта и содержание
ДГК в варианте с дрейссеной были значимо выше
в зоопланктоне, чем в фитопланктоне (рис. 3,
табл. 1). Продукция ЭПК, общих ЖК, азота и
фосфора была достоверно выше в фитопланкто-
не, чем в зоопланктоне, в варианте с дрейссеной.
В контроле продукция фосфора в зоопланктоне бы-
ла значимо выше, чем в фитопланктоне (рис. 4,
табл. 1). В остальных случаях достоверных разли-
чий в значениях продукции между фитопланкто-
ном и зоопланктоном не обнаружено.

ЭПК передавалась от фитопланктона к зоо-
планктону в среднем в 3 и в 5 раз эффективнее,
чем углерод, в контроле и в варианте с дрейссеной

Рис. 3. Содержание физиологически ценных веществ в фитопланктоне (светлые столбцы) и зоопланктоне (темные
столбцы), где а – содержание ЭПК, б – ДГК, в – ЖК, г – азота, д – фосфора. Достоверные различия (р ≤ 0.05) в пара-
метрах между первым днем эксперимента, контролем (К) и вариантом (М) с дрейссеной на 30-й день в фитопланктоне
обозначены разными прописными буквами, а в зоопланктоне – разными строчными буквами; * обозначает статисти-
чески значимые различия (р ≤ 0.05) в содержании физиологически ценных веществ между фитопланктоном и зоо-
планктоном. Статистические параметры представлены в табл. 1.
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соответственно (в контроле F = 36.0, p  0.01; в ва-
рианте с дрейссеной F = 13.5, p  0.01) (рис. 5а, б).
ДГК передавалась в 6 и в 9 раз эффективнее, чем
углерод, в контроле и в варианте с дрейссеной со-
ответственно. В контроле фосфор передавался в 3
раза эффективнее, чем углерод. В варианте с
дрейссеной эффективность передачи фосфора не
отличалась от эффективности передачи углерода
(рис. 5а, б). Общие ЖК и азот в обоих вариантах
передавались с такой же эффективностью, как и
углерод. Как результат влияния дрейссены на
продукцию физиологически ценных веществ в
фитопланктоне и зоопланктоне, дрейссена сни-
жала эффективность передачи углерода в 6 раз
(t = 6.6, p  0.01), ЭПК – в 3 раза (t = 7.3, p  0.01),
ДГК – в 4 раза (t = 6.6, p  0.01), общих ЖК – в 3 ра-
за (t = 3.6, p = 0.02), азота – в 6 раз (t = 6.3, p  0.01)
и фосфора – в 7 раз (t = 5.7, p 0.01) по сравнению
с контролем (рис. 5в).
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ОБСУЖДЕНИЕ РЕЗУЛЬТАТОВ

В наших исследованиях дрейссена способ-
ствовала росту первичной продукции фито-
планктона. Такое повышение происходило за
счет увеличения продукции крупноклеточных во-
дорослей (>80 мкм) в варианте с дрейссеной. Ре-
зультаты подтверждаются данными множества
других экспериментальных работ (Wojtal-Frank-
iewicz, Frankiewicz, 2011; Dzialowski, 2013, и др.) и
полевых наблюдений (Davies, Hecky, 2005; Zhu et al.,
2006; Vanderploeg et al., 2017; McEachran et al.,
2019). Например, в оз. Гурон стали преобладать зе-
леные крупноклеточные водоросли Spirogyra sp.,
Stigeoclonium sp., Cladophora sp. и Mougeotia sp.
вскоре после появления в нем дрейссены (Pills-
bury et al., 2002). Результаты наших предыдущих
экспериментальных работ показали, что дрейссена
способствовала доминированию перифитонных
и бентосных форм водорослей из родов Mougeotia,
Zygnema и Oedogonium (Feneva et al., 2020). Они бо-

Рис. 4. Продукция физиологически ценных веществ ((мг/г) × (мг С/л × сут)) в фитопланктоне (светлые столбцы) и
зоопланктоне (темные столбцы), где а – продукция ЭПК, б – ДГК, в – ЖК, г – азота, д – фосфора. Достоверные раз-
личия (р ≤ 0.05) в продукции между первым днем эксперимента, контролем (К) и вариантом (М) с дрейссеной на 30-й
день в фитопланктоне обозначены разными прописными буквами, а в зоопланктоне – разными строчными буквами;
* обозначает статистически значимые различия (р ≤ 0.05) в продукции между фитопланктоном и зоопланктоном. Ста-
тистические параметры представлены в табл. 1.
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лее конкурентоспособны, чем пелагический фи-
топланктон (Schindler, 1975; Carrick, Lowe, 1989),
благодаря своей способности образовывать плот-
ные заросли с большими поглощающими поверх-
ностями (Simons, 1994; Gerrath, 2003; John, 2003).

В то время как первичная продукция крупно-
клеточных водорослей в вариантах с дрейссеной
повышалась относительно контроля, первичная
продукция водорослей размером менее 30 мкм,
наоборот, снижалась. Это объясняется тем, что
дрейссена, хотя и потребляет клетки в широком
размерном диапазоне (0.7–80 мкм), максимально
эффективно усваивает частицы диаметром 5–
35 мкм (Sprung, Rose, 1988; White, Sarnelle, 2014).
Известно, что зоопланктон потребляет также пре-
имущественно частицы размером меньше 30 мкм
(Sommer U., Sommer F., 2006). Таким образом,
дрейссена способствовала снижению концентра-
ции водорослей, доступных для планктонных ра-
кообразных. Как следствие такой конкуренции,
мы наблюдали уменьшение биомассы и продук-
ции зоопланктона.

Дрейссена способна также непосредственно
влиять на зоопланктон через его потребление.
Снижение биомассы и продукции зоопланктона
в вариантах с дрейссеной можно объяснить по-
треблением ею мелких видов зоопланктона.
В экспериментальной работе Торпа и Каспера
(Thorp, Casper, 2003) наблюдалось снижение чис-
ленности коловраток за счет их потребления
дрейссеной. Сокращение биомассы мелких видов
зоопланктона в результате вселения дрейссены
наблюдалось и в природе. Например, после ее
вселения в р. Гудзон снизилась биомасса микро-
зоопланктона (Pace et al., 1998). Уменьшение чис-
ленности мелких видов планктонных животных
после появления дрейссены было отмечено и в
р. Огайо (Jack, Thorp, 2000). В литорали восточ-
ной части Финского залива в придонном слое во-
ды отмечалась отрицательная корреляция био-
массы коловраток с биомассой дрейссены (Те-
леш, Орлова, 2004), что, по мнению авторов,
было связано как с конкурентным вытеснением
коловраток дрейссеной, так и с их потреблением
моллюсками.

Наши исследования показали, что содержание
ПНЖК, азота и фосфора в зоопланктоне было
выше, чем в фитопланктоне. Это согласуется с
данными предыдущих исследований, которые от-
мечали, что зоопланктон может аккумулировать
важные для физиологической деятельности ве-
щества (Hudson et al., 1999). Экспериментальные
работы Карповича и соавторов (Karpowicz et al.,
2019) также показали, что зоопланктон может на-
капливать фосфор, вследствие чего его содержа-
ние в зоопланктоне было выше, чем в фитопланк-
тоне. В исследованиях Феневой с соавторами (Fe-
niova et al., 2019) в мезотрофных и эвтрофных

условиях содержание азота и фосфора в зоо-
планктоне превышало содержание этих веществ в
фитопланктоне. Повышенное содержание ПНЖК
в зоопланктоне по сравнению с фитопланктоном
было показано в водохранилище Бугач Гладыше-
вым и соавт. (Gladyshev et al., 2011). Важно отме-
тить, что ракообразные могут накапливать физио-
логически ценные вещества, если их недостаточно
(Sterner, 1993, 1997; Sterner et al., 1998; Sterner, Elser,
2002). Это свидетельствует о способности планк-
тонных ракообразных выполнять роль резервуара
для накопления биогенных элементов и ПНЖК.

Рис. 5. Эффективность передачи физиологически
ценных веществ от фитопланктона к зоопланктону:
а – контроль, б – вариант с дрейссеной, в – сравнение
эффективностей между контролем (светлые столбцы)
и вариантом с дрейссеной (темные столбцы). Различия
в эффективности между контролем и вариантом с
дрейссеной статистически значимы (р ≤ 0.05).
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Существует несколько механизмов накопле-
ния ЖК и ПНЖК зоопланктоном. Ракообразные
могут синтезировать ПНЖК, трансформируя ЖК
из одной формы в другую посредством удлинения
молекул (Brett, Müller-Navarra, 1997). Например,
Cyclopoida могут синтезировать ДГК (Desvilettes
et al., 1997), в то время как Diaptomidae способны
преобразовывать ЭПК в ДГК (Ravet et al., 2010).
Таким образом, более высокое содержание
ПНЖК в зоопланктоне по сравнению с фито-
планктоном в наших экспериментах может быть
связано с трансформацией некоторых форм ЖК в
ПНЖК зоопланктоном.

Другим механизмом повышенного содержа-
ния ПНЖК, азота и фосфора в зоопланктоне от-
носительно их содержания в пищевых ресурсах
является избирательное потребление пищевых
ресурсов ракообразными. Они могут по-разному
накапливать или ассимилировать пищевые части-
цы. Показано, что значения δ13C у ветвистоусых
ракообразных коррелировали со значениями δ13C
отдельных таксономических групп фитопланкто-
на, но не коррелировали с общим содержанием
δ13C в фитопланктоне (Taipale et al., 2016). Селек-
тивное питание дафний, предпочитающих более
ценные водоросли цианобактериям, экспери-
ментально продемонстрировано М.И. Гладыше-
вым с соавт. (Гладышев и др., 2000). Селектив-
ность потребления, скорее всего, связана с различ-
ной усвояемостью разных таксонов водорослей, а
не с активным выбором пищевых частиц зоо-
планктоном (Feniova et al., 2018).

Как результат накопления физиологически
ценных веществ зоопланктоном (ПНЖК и фос-
фора), эффективность их передачи от фито-
планктона к зоопланктону была выше, чем для
углерода и общих ЖК. Наш результат согласуется
с данными Гладышева и соавторов (Gladyshev
et al., 2011), которые впервые показали, что
ПНЖК передаются более эффективно, чем угле-
род. Наши результаты показали, что и фосфор,
как ценный элемент для физиологических про-
цессов, также передается эффективнее, чем угле-
род. Общие ЖК передавались с такой же эффек-
тивностью, что и углерод. Это объясняется тем,
что они, в отличие от длинноцепочечных ПНЖК,
обычно используются как энергетический ресурс
и поэтому не накапливаются в зоопланктоне
(Brett, Müller-Navarra, 1997; Desvilettes et al., 1997;
Kainz et al., 2004).

Эффективная передача ЭПК и ДГК от фито-
планктона к зоопланктону делает зоопланктон
более качественным пищевым ресурсом для
планктоноядных рыб. В нашем эксперименте
ДГК передавалась эффективнее, чем ЭПК. Обо-
гащение зоопланктона ДГК очень полезно для
мальков рыб, поскольку рыбам требуется боль-

шое количество ДГК для соматического роста
(Vizcaino-Ochoa et al., 2010).

Дрейссена негативно влияла на эффектив-
ность передачи физиологически ценных веществ
от фитопланктона к зоопланктону в результате
повышения первичной продукции за счет недо-
ступных для зоопланктона крупных водорослей и
снижения вторичной продукции. В результате
дрейссена способствовала снижению биомассы
зоопланктона. Она уменьшала эффективность
переноса углерода, ЖК, ПНЖК, азота и фосфора
от фитопланктона к зоопланктону, таким обра-
зом понижая качество зоопланктона как ресурса
для более высоких трофических уровней. По-
скольку все эти вещества передавались от фито-
планктона к зоопланктону с разной эффективно-
стью, то дрейссена по-разному влияла на эффек-
тивность переноса физиологически ценных
веществ. Так, дрейссена снижала эффективность
передачи углерода в 6 раз, ЭПК – в 3 раза, ДГК –
в 4 раза, общих ЖК – в 3 раза, азота – в 6 раз и
фосфора – в 7 раз по сравнению с контролем.

Таким образом, дрейссена представляет се-
рьезную угрозу пресноводным водоемам. В ре-
зультате ее вселения происходит не просто смена
таксономического состава фито- и зоопланктона,
но и сокращение потока физиологически ценных
веществ на высшие трофические уровни. Это
приводит к снижению качества биологических
ресурсов. Мы считаем, что механизм накопления
физиологически ценных веществ зоопланктоном
позволяет отчасти противодействовать негатив-
ному влиянию дрейссены на качество зоопланк-
тона как ресурса для последующих трофических
уровней.

Проведение экспериментов и сбор биологиче-
ского материала выполнены при поддержке На-
ционального центра науки Польши (UMO-506
2016/21/B/NZ8/00434). Статистическая обработка
и анализ данных проводились в рамках государ-
ственного задания № АААА-А18-118012690096-1.
Интерпретация полученных результатов, обзор ли-
тературы и подготовка материалов для публикации
выполнены за счет гранта Российского научного
фонда (проект № 21-14-00123).
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The efficiency of the transfer of physiologically valuable substances including polyunsaturated fatty acids
(PUFA), nitrogen, and phosphorus from phytoplankton to zooplankton is extremely important for the func-
tioning of the whole food web. The bivalve mollusk Dreissena polymorpha has a great impact on planktonic
communities. However, its effects on the efficiency of transfer of physiologically valuable substances from
phytoplankton to zooplankton have not been assessed so far. The goal of our study was to assess the effect of
zebra mussels on the transfer efficiency of carbon, fatty acids including PUFA, nitrogen, and phosphorus
from phytoplankton to zooplankton under mesotrophic conditions. In the experimental mesocosms filled
with water from a mesotrophic lake containing phyto- and zooplankton, we manipulated the presence/ab-
sence of zebra mussels. The experiments showed that zebra mussels decreased the efficiency of the transfer of
carbon, PUFA, nitrogen, and phosphorus from phytoplankton to zooplankton, thus reducing the quality of
zooplankton as a food resource for higher trophic levels. However, zooplankton revealed the ability to in-
crease the content of physiologically valuable substances in their tissues relative to their contents in the diet.
We believe that the mechanism of accumulation of physiologically valuable substances by zooplankton en-
ables to at least partially resist the negative influence of zebra mussels on the quality of zooplankton as a food
resource.
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