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Эффективность передачи углерода, полиненасыщенных жирных кислот (ПНЖК), азота и фосфора
от фитопланктона к зоопланктону определяет функционирование всей экосистемы. Однако этот
параметр зависит от условий среды. Рыбы – очень важный фактор, регулирующий планктонные со-
общества, который с большой степенью вероятности может влиять на эффективность передачи ос-
новных питательных веществ от фитопланктона к зоопланктону. Эксперименты проводили в мезо-
космах, наполненных водой из эвтрофного водоема с содержащимся в ней фито- и зоопланктоном.
Мы исследовали влияние рыб на первичную и вторичную продукцию, а также на эффективность
передачи углерода, азота, фосфора, ПНЖК и общего содержания жирных кислот (ЖК) от фито- к
зоопланктону. Контрольный опыт и опыт с рыбами проводили в трех повторностях. Эффектив-
ность передачи веществ от фитопланктона к зоопланктону определяли как отношение вторичной
продукции к первичной, выраженное на единицу объема воды и на единицу биомассы в процентах.
Величина эффективности, выраженная на единицу объема воды, характеризует продуктивность
водного объекта, тогда как величина эффективности, выраженная на единицу биомассы, свиде-
тельствует о потенциально возможной способности гидробионтов передавать биологически цен-
ные вещества от одного трофического уровня другому. Установлено, что взаимодействия фито-
планктон – зоопланктон – рыбы определяются не только отношениями хищник – жертва, но и за-
висят от качества как фитопланктона, так и зоопланктона, определяемого содержанием фосфора,
азота, общего содержания ЖК и отдельно ПНЖК в их биомассе. Мы показали, что в присутствии
рыб эффективность передачи углерода на единицу биомассы от фитопланктона к зоопланктону по-
вышается в два раза, фосфора – в 12.4, азота в – 2.5, эйкозапентаеновой кислоты (ЭПК) в – 12.4,
докозагексаеновой кислоты (ДГК) – в 7.4, а общих ЖК – в 10 раз, по сравнению с контролем. Это
создает устойчивость функционирования экосистемы в условиях пресса рыб. Такой механизм
препятствует избыточной эксплуатации зоопланктона рыбами и позволяет продлить трофиче-
скую цепь.

Ключевые слова: первичная и вторичная продукция, углерод, азот, фосфор, фито- и зоопланктон,
рыбы, эвтрофные условия, эффективность передачи веществ, мезокосмы
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Планктонные сообщества – чрезвычайно важ-
ное звено в трофической сети, поскольку именно
планктонные организмы поставляют углерод и

биологические ценные вещества на вышестоя-
щие трофические уровни. Фитопланктон проду-
цирует органический yглерод, полиненасыщен-

УДК 574.583:574.34



ЗООЛОГИЧЕСКИЙ ЖУРНАЛ  том 100  № 2  2021

ВЛИЯНИЕ РЫБ НА ЭФФЕКТИВНОСТЬ ПЕРЕДАЧИ УГЛЕРОДА 195

ные жирные кислоты (ПНЖК) и другие жирные
кислоты (ЖК), тогда как азот и фосфор усваива-
ется фитопланктоном, т.е. они переводятся из не-
органических соединений в органические. Далее
эти вещества от фитопланктона передаются зоо-
планктону.

Эффективность передачи этих веществ от фи-
топланктона к зоопланктону, которая определя-
ется как отношение продукции зоопланктона к
продукции фитопланктона, зависит от условий
среды (Gladyshev et al., 2011). В основе функцио-
нирования экосистем лежит передача углерода от
одного трофического уровня другому. В среднем
эффективность передачи вещества и энергии с
одного трофического уровня на следующий со-
ставляет 10% (Lindeman, 1942). В природе суще-
ствуют эффективные и неэффективные водные
экосистемы. Например, неэффективные системы
(гипертрофные озера) поддерживают в 25 раз
меньше биомассы зоопланктона, чем эффектив-
ные при одной и той же биомассе фитопланктона
(Brett, Müller-Navarra, 1997).

Показано, что, чем выше трофность водоема,
тем ниже эффективность передачи углерода от
фитопланктона к зоопланктону, которая может
варьировать от 30% (олиготрофные озера) до 5–
7% (эвтрофные озера) (Lacroix, 1999). Мы пред-
полагаем, что эффективность передачи углерода
и некоторых биологически ценных веществ так-
же может меняться в зависимости от факторов
среды. Важную роль в процессах метаболизма и
функционирования организмов играют ЖК,
включая ПНЖК (Lauritzen et al., 2001; Kris-Ether-
ton et al., 2002; Wall et al., 2010), фосфор и азот
(Prater et al., 2018). Выявление факторов среды,
которые повышают эффективность передачи уг-
лерода и биологически ценных веществ от одного
трофического уровня к последующему, – одна из
важнейших задач современной водной экологии.
Особое значение имеет передача от фитопланкто-
на к зоопланктону незаменимых ПНЖК, кото-
рые не синтезируются животными. Поэтому для
экосистемы важна не только высокая эффектив-
ность передачи углерода от фитопланктона к зоо-
планктону, но и высокая эффективность передачи
биологически ценных веществ, т.к. от этого зави-
сит качество ресурсов для вышестоящих трофи-
ческих уровней.

Тем не менее, какие факторы и каким образом
влияют на эффективность передачи углерода и
биологически ценных веществ от фитопланктона
к зоопланктону, остается неизвестным. Это свя-
зано с тем, что биохимический и элементный со-
став в фитопланктоне и зоопланктоне очень
сильно различается (Brett, Müller-Navarra, 1997).
Кроме того, основу зоопланктона в пресновод-
ных водоемах составляют ракообразные-филь-
траторы, которые потребляют пищевые частицы

размером меньше 30 мкм (Sommer, Sommer,
2006). Поэтому только часть биомассы фито-
планктона может усваиваться зоопланктоном.
Поскольку размерный состав водорослей в фито-
планктоне может меняться, то и доля потребляе-
мого фитопланктона ракообразными также будет
изменяться. Кроме того, биохимический и эле-
ментный составы разных таксонов водорослей
сильно различаются. Например, относительное
содержание ПНЖК в зеленых водорослях может
составлять до 40% от общего содержания жирных
кислот, тогда как в цианобактериях – только 6%
(Gulati, DeMott, 1997). Диатомовые водоросли и
динофлагелляты богаты длинноцепочечными
ПНЖК (Müller-Navarra, 1995).

Роль разных биологически ценных веществ
для ракообразных неодинакова. Насыщенные и
мононенасыщенные жирные кислоты в основ-
ном используются как источник или резерв энер-
гии в организме, тогда как омега-3 длинноцепо-
чечные ПНЖК влияют на физиологические про-
цессы, являясь предшественниками для синтеза
липидных медиаторов. Недостаток ключевых пи-
тательных элементов (углерода, азота, фосфора)
влияет на синтез основных макромолекул, таких
как липиды, протеины и нуклеиновые кислоты
(Wagner et al., 2015). При лимитировании фосфо-
ром происходит замедление образования рибо-
сомных РНК (Loladze, Elser, 2011). Такие физио-
логические изменения приводят к сокращению
скорости соматического роста, репродукционно-
го потенциала и выживаемости, что в итоге может
приводить к сокращению продукции консумен-
тов (Loladze et al., 2000; Frost et al., 2005). Следует
отметить, что ПНЖК-лимитирование вторично
от P-лимитирования (Sundbom, Vrede, 1997; Weers,
Gulati, 1997). Так, недостаток фосфора вызывает
изменения в биохимическом составе ПНЖК ра-
кообразных, что в свою очередь приводит к за-
медлению их роста (Brett, Müller-Navarra, 1997).
Поэтому эффекты влияния фосфора и ПНЖК ча-
сто взаимосвязаны.

Одним из факторов, которые могут влиять на
перенос вещества и энергии от фитопланктона к
зоопланктону, являются рыбы. Известно, что ры-
бы предпочитают более крупных индивидуумов,
поэтому в их присутствии размерная структура
ракообразных сдвигается в сторону мелких видов
(Gliwicz, 2003). Планктоноядные рыбы потребля-
ют с разной интенсивностью веслоногих и ветви-
стоусых ракообразных, т.к. веслоногие способны
лучше избегать атаки хищника, чем ветвистоусые
ракообразные (Bohl, 1982; Okun, Mehner, 2005).
Поэтому в результате избирательности в пита-
нии, рыбы могут менять таксономическую и раз-
мерную структуру зоопланктона, тем самым кос-
венно влияя на структуру фитопланктона, нахо-
дящуюся под контролем зоопланктона. Рыбы
могут также опосредованно влиять на структуру
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фитопланктонных сообществ, выделяя в воду
продукты жизнедеятельности и таким образом
меняя химический состав веществ, доступных
для фитопланктона (Happey-Wood, Pentecost,
1981; Lin, Schelske, 1981; Brabrand et al., 1984). Од-
нако как рыбы влияют на продукционные про-
цессы фито- и зоопланктона, а также на эффек-
тивность транспортировки основных элементов
(углерода, азота, фосфора) и на общее содержание
ЖК и отдельно ПНЖК, остается неизученным.

Целью нашей работы было оценить, какое
влияние оказывают рыбы на первичную и вто-
ричную продукцию и эффективность передачи
основных элементов, ПНЖК и общих ЖК от фи-
то- к зоопланктону в эвтрофных условиях. Мы
предполагали, что рыбы будут влиять на эти пара-
метры вследствие изменения таксономической
структуры как зоопланктонных, так и фито-
планктонных сообществ. Наибольший интерес
представляло влияние рыб на эффективность пе-
редачи исследуемых элементов и веществ от фи-
то- к зоопланктону. Несмотря на то, что рыбы
увеличивают биомассу водорослей (Semenchenko
et al., 2007), это не означает, что эффективность
передачи веществ от фито- к зоопланктону воз-
растет. Кроме того, разные вещества могут пере-
даваться с разной эффективностью (Gladyshev
et al., 2011). Поэтому одной из задач настоящего
исследования было сравнить эффективности пе-
редачи разных веществ от фитопланктона к зоо-
планктону в присутствии и при отсутствии рыб в
эвтрофных условиях.

МАТЕРИАЛ И МЕТОДИКА

Эксперименты проводили в аквариумах объе-
мом 300 л (0.94 × 0.64 × 0.50 м). Аквариумы запол-
няли водой, содержащей естественный фито- и
зоопланктон из эвтрофного озера Йожец, отно-
сящегося к системе Мазурских озер (северо-во-
сточная Польша, площадь 41.9 га, максимальная
глубина 11.6 м, средняя глубина 5.5 м) (Gliwicz
et al., 1981). Опыты включали два варианта – эв-
трофные условия без рыбы (К), эвтрофные усло-
вия с рыбами (Р). Каждый вариант состоял из
трех повторностей. В вариант с рыбами добавля-
ли по одной особи ерша Gymnocephalus cernuus
(Linnaeus, 1758), размером 7.5–11.0 см. Рыб выра-
щивали в лабораторных условиях, и они были
приучены потреблять планктонных ракообраз-
ных. Рыб содержали в контейнерах объемом 5 л,
подвешенных в аквариумах. В контейнерах име-
лись крупные поперечные отверстия, через кото-
рые свободно проходили планктонные организ-
мы, однако рыбы не могли выйти из контейнеров.
Мезокосмы находились в открытом состоянии,
но в случае дождя их закрывали полиэтиленовой
многослойной пленкой во избежание загрязне-

ния извне. Продолжительность эксперимента со-
ставила 30 сут.

Концентрацию хлорофилла а определяли с
помощью спектрофотометра FluoroProbe (BBE-
Moldaenke, Германия), который определяет кон-
центрацию хлорофилла всего сообщества, а так-
же хлорофилла зеленых, криптофитовых, диато-
мовых водорослей и цианобактерий. Отбор проб
для измерения хлорофилла а проводили на 1-е,
10-е, 20-е и 30-е сут. Биомассу фитопланктона
(мгC л–1) рассчитывали, используя концентра-
цию хлорофилла (мкг/л), с помощью коэффици-
ента, предложенного Якоби и Зохари (Yacobi, Zo-
hary, 2010), и выражали ее в единицах углерода.

Пробы фитопланктона собирали на 1-е, 10-е,
20-е и 30-е сут с помощью стакана объемом 0.5 л,
воду в мезокосмах тщательно перемешивали.
Пробы водорослей концентрировали осадочным
методом (Кузьмин, 1975) и фиксировали раство-
ром Утермеля с добавлением формалина. Чис-
ленность водорослей подсчитывали под свето-
вым микроскопом (NikonOptiphot 2). Оценку
биомассы фитопланктона (мг/л) проводили об-
щепринятым счетно-объемным методом (Vinberg,
Lavrenteva, 1982; Mikheeva, 1989). Микроскопиче-
ский метод определения обилия водорослей поз-
волил установить более детальную таксономиче-
скую структуру водорослей. Поэтому этот мате-
риал дополнял анализ структуры фитопланктона
по хлорофиллу. Размеры клеток измеряли под
микроскопом с помощью окуляр-микрометра.
Размерная структура фитопланктона была пред-
ставлена пятью диапазонами: <10, 10–30, 30–50,
50–100 и >100 мкм.

Пробы зоопланктона собирали каждые 10 дней
с помощью 2.6-литрового батометра после тща-
тельного перемешивания воды и фиксировали
4%-ным раствором формальдегида. Среди ветви-
стоусых ракообразных доминировали Chydorus
sphaericus (O.F. Müller 1776), Bosmina longirostris
(O.F. Müller 1776), Ceriodaphnia pulchella Sars 1862,
и Diaphanosoma brachyurum (Liévin 1848). Среди
веслоногих наиболее многочисленными были
Eudiaptomus graciloides (Lilljeborg 1888), Mesocyclops
leuckarti (Claus 1857), Thermocyclops oithonoides
(Sars G.O. 1863). Зоопланктон идентифицирова-
ли до вида. Для оценки сырого веса зоопланктона
использовали зависимости массы особей планк-
тонных ракообразных от их средней длины
(Błędzki, Rybak, 2016).

Пробы на содержание ЖК, в том числе ПНЖК
(включавших эйкозапентаеновую (ЭПК, 20:5n-3)
и докозагексаеновую (ДГК, 22:6n-3) кислоты),
углерода, фосфора и азота в сестоне брали в нача-
ле и конце эксперимента в трех повторностях.
ЭПК и ДГК являются незаменимыми жирными
кислотами, которые не синтезируются или недо-
статочно синтезируются животными. Эти веще-
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ства главным образом используются для регуля-
ции физиологических процессов (Lauritzen et al.,
2001; Kris-Etherton et al., 2002; Wall et al., 2010).
Поэтому от эффективности их передачи по тро-
фической цепи зависит функционирование всей
экосистемы. Воду (5–10 л) из мезокосмов предва-
рительно пропускали через газ 110 мкм для удале-
ния крупных организмов зоопланктона и других
частиц, а затем фильтровали через стекловоло-
конные фильтры GF/F (Whatman) до интенсив-
ного окрашивания фильтра. После подсушива-
ния фильтры на определение ЖК помещали в
стеклянный контейнер и добавляли 3 мл смеси
хлороформа с метанолом (2 : 1) и затем хранили
при температуре –20°С. Фильтры на углерод, азот
и фосфор полностью высушивали при 75°С в те-
чение суток и далее хранили в эксикаторе для
дальнейшего анализа.

Пробы зоопланктона для анализа содержания
в нем ПНЖК, общего содержания ЖК, углерода,
азота и фосфора отбирали в начале и конце экс-
перимента. Для этого 40–50 л воды пропускали
через газ 100 мкм (для удаления водорослей и дру-
гих посторонних частиц). Зоопланктон на сите
высушивали с помощью фильтровальной бумаги.
Пробы зоопланктона на содержание ЖК взвеши-
вали, помещали в 3 мл раствора хлороформа с ме-
танолом и хранили при температуре –20°С. Про-
бы на углерод, азот и фосфор взвешивали и высу-
шивали при температуре 75°С в течение ночи.
Далее пробы хранили в эксикаторе для последую-
щего анализа.

Анализ жирных кислот подробно описан в ра-
боте (Gladyshev et al., 2011). Липиды экстрагиро-
вали хлороформом и метанолом в соотношении
2 : 1, далее ЖК суммарных липидов метилирова-
ли на водяной бане при температуре 85°С. Анализ
метиловых эфиров жирных кислот всех проб
сестона и зоопланктона выполняли на газовом
хроматографе с масс-спектрометрическим детек-
тором (модель 6890/5975С, Agilent, США). Пики
метиловых эфиров жирных кислот были иденти-
фицированы по полученным масс-спектрам, на
основании сравнения их с таковыми из базы дан-
ных NIST-2005 (США) и имеющихся стандартов
(Sigma-Aldrich, США). Количественное содержа-
ние индивидуальных ЖК на единицу объема про-
бы (сестон) или единицу биомассы (зоопланк-
тон) рассчитывали по величине пика внутреннего
стандарта, нонадекановой кислоты, известную
аликвоту раствора которой добавляли в пробы пе-
ред экстракцией липидов. Во всех пробах в целом
было идентифицировано 38 различных ЖК,
включая насыщенные, мононенасыщенные и по-
линенасыщенные кислоты с количеством атомов
углерода в молекуле от 12 до 24.

Содержание углерода, азота и фосфора изме-
ряли на элементном анализаторе Flash EA 1112

NC Soil/MAS 200 (ThermoQuest, Milan, Italy)
(Gladyshev et al., 2007), содержание фосфора оце-
нивали фотоколориметрическим методом (Mur-
phy, Riley, 1962).

Первичную продукцию (ПП) рассчитывали по
содержанию хлорофилла а и потенциальной фо-
тосинтетической активности планктонных мик-
роводорослей, оцененных методом полихромати-
ческой диурон-индуцированной флуоресценции
(DCMU-f luorescence). Продукцию зоопланкто-
на (ВП) рассчитывали с использованием регрес-
сионных моделей Стоквелла и Йоханссона
(Stockwell, Johannsson, 1997). Пересчет биомассы
зоопланктона на единицу углерода осуществляли
с помощью коэффициента, предложенного Али-
мовым (Alimov, 1989), который при температуре
выше 10°C равен 1/2.3.

Эффективность переноса углерода от проду-
центов к консументам (%) оценивали как отно-
шение вторичной продукции к первичной. Для
определения продукции на единицу биомассы (Б)
рассчитывали отношения ПП/Б и ВП/Б. Эффек-
тивность передачи углерода от фито- к зоопланк-
тону на единицу объема и на единицу биомассы
оценивали как отношения ВП : ПП и ВП/Б : ПП/Б
(%) соответственно.

Скорости аккумуляции (А на единицу объема
и A' на единицу биомассы) биогенных элементов
(Э), т.е. азота (N) и фосфора (P), в сестоне опре-
деляли c использованием одних и тех же уравне-
ний. Поэтому азот или фосфор указан в уравне-
ниях как Э. Мы называем прирост азота и фосфо-
ра на единицу углерода в биомассе сестона или
зоопланктона аккумуляцией, поскольку водные
организмы не производят эти элементы, а усваи-
вают.

Скорость аккумуляции азота и фосфора в
сестоне в литре:

Скорость аккумуляции азота и фосфора в зоо-
планктоне в литре:

Эффективность передачи азота и фосфора от
сестона к зоопланктону в литре:

Скорость аккумуляции азота и фосфора в
сестоне на единицу биомассы:

Скорость аккумуляции азота и фосфора в зоо-
планктоне на единицу биомассы:

= ×: ,  мг мг ,  мгC л сут.сестAЭ Э С ПП

= ×: ,  мг мг ,  мгC л сут. зооAЭ Э С ВП

= ×,  % 100%.зоо сест зоо сестАЭ АЭ АЭ АЭ

=
= ×

'
: , мг мг , мгC л сут :( ), мгC .л
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А Э
Э С ПП Б
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'
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Эффективность передачи азота и фосфора от
сестона к зоопланктону на единицу биомассы:

Основу сестона составляют водоросли и ци-
анобактерии. Содержание органических частиц
незначительно. Поэтому мы будем далее говорить
об эффективности передачи веществ от фито-
планктона к зоопланктону. Продукция ЖК, в том
числе ПНЖК (ЭПК, ДГК) в фитопланктоне и
зоопланктоне в литре, эффективность передачи
ПНЖК (ЭПК, ДГК) и ЖК от фитопланктона к
зоопланктону в литре, продукция ПНЖК (ЭПК,
ДГК) и ЖК в фитопланктоне и зоопланктоне на
единицу биомассы, эффективность передачи
ПНЖК (ЭПК, ДГК) и ЖК на единицу биомассы
определяли по тем же уравнениям, которые ис-
пользовали для азота и фосфора, только вместо
содержания элементов были поставлены содер-
жание ПНЖК или общих ЖК. Все формулы вы-
числения представлены в таблицах для каждого
элемента, каждой из ПНЖК и ЖК.

Для сравнения концентрации хлорофилла,
размерных групп фитопланктона, биомассы зоо-
планктона, продукции фито- и зоопланктона,
П/Б коэффициентов и их соотношений исполь-
зовали t-тест Стьюдента, а при отсутствии нор-
мального распределения данных (тест Шапиро-
Уилка) – непараметрический U-тест Манна–
Уитни. Скорости аккумуляции азота и фосфора
фито- и зоопланктоном, эффективность переда-
чи азота, фосфора, ПНЖК и ЖК сравнивали с
помощью однофакторного дисперсионного ана-
лиза (one-way ANOVA, Тьюки тест). Данные были
прологарифмированы для получения нормально-
го распределения. Первый день эксперимента
был исключен из сравнительных анализов, т.к.
фактор присутствие/отсутствие рыб еще не мог
вызвать изменения в планктоне. Статистический
анализ экспериментальных данных был выпол-
нен в программе Past 3.20.

РЕЗУЛЬТАТЫ
Концентрация хлорофилла диатомовых водо-

рослей, цианобактерий и общего хлорофилла до-
стоверно повышалась в варианте с рыбами по
сравнению с контролем (U = 10, р = 0.01; t = 9.73,
р = 0.01; U = 10, р = 0.01 соответственно) (рис. 1).
Исходно в воде из озера доминировали динофи-
товые Ceratium hirundinella (O.F. Müller) Dujardin и
золотистые водоросли Dinobryon bavaricum Imhof и
D. divergens O.E. Imhof (рис. 2). На 10-е сутки опы-
тов в контроле преобладали золотистые и дино-
фитовые водоросли (Chrysidalis peritaphrena
J. Schiller, D. sociale (Ehrenberg) Ehrenberg,
C. hirundinella), а в варианте с рыбами помимо зо-
лотистых водорослей высокой биомассы достиг-
ла диатомовая водоросль Rhizosolenia longiseta

' ' ,  % ' ' 100%.= ×зоо cест зоо cестА Э А Э А Э А Э

O. Zacharias. На 20-е и 30-е сут в контроле стали
преобладать зеленые и динофлагелляты (Mougeotia
sp., C. hirundinella). В вариантах с рыбами на 20-е
сутки стали доминировать зеленые водоросли
Mougeotia sp., диатомовые водоросли Fragilaria
crotonensis Kitton и цианобактерии Aphanizomenon
elenkinii Kisselev, на 30-е сутки доминирование
перешло к цианобактериям Oscillatoria spp. и Lim-
nothrix redekei (Goor) Meffert и зеленым Mougeotia
sp. Таким образом, таксономическая структура
фитопланктона в контроле и в варианте с рыбами
к концу эксперимента сильно различалась, в ос-
новном за счет увеличения в варианте с рыбами
доли цианобактерий по сравнению с контролем.

В обоих вариантах опыта в начале и конце экс-
перимента преобладали водоросли размерной
группы 50–100 мкм (рис. 3). В начале эксперимента
размерная структура фитопланктона в контроле и
в варианте с рыбами не различалась (р > 0.05). Ры-
бы не влияли на биомассу фитопланктона раз-
мерных групп < 10 мкм, 10–30, 30–50, 50–100 мкм,
однако в присутствии рыб повышалась биомасса
размерной фракции > 100 мкм по сравнению с
контролем (U = 9, р = 0.01).

Статистически значимых различий в средней
биомассе ветвистоусых и веслоногих ракообраз-
ных между вариантами опыта не найдено (р > 0.05)
(рис. 4).

Рыбы не влияли на величину первичной про-
дукции водорослей (р > 0.05) (рис. 5). Продукция
ракообразных также не различалась между кон-
тролем и вариантом с рыбами (р > 0.05). Значи-
мых различий в отношении вторичной продук-
ции к первичной продукции между вариантом с
рыбами и контролем также не обнаружено (р > 0.05).
В среднем эффективность передачи углерода от
продуцентов к консументам в единице объема со-
ставляла 5%.

В варианте с рыбами достоверно снижалось
отношение первичной продукции к биомассе во-
дорослей (ПП/Б) (t = 2.50, р = 0.02) (рис. 6). Отно-
шение продукции зоопланктона к его биомассе
(ВП/Б) значимо повышалось в варианте с рыба-
ми (t = 3.27, р = 0.005). Эффективность передачи
углерода от фитопланктона к зоопланктону, вы-
раженная как отношение ВП/Б : ПП/Б, была бо-
лее чем в два раза выше в мезокосмах с рыбами
(40%), по сравнению с контролем (15%) (t = 3.69,
р = 0.002).

Скорости аккумуляции фосфора в сестоне на
единицу биомассы в конце эксперимента были
ниже в мезокосмах с рыбами по сравнению с кон-
тролем в среднем в 10 раз (табл. 1). Скорости ак-
кумуляции азота и фосфора в единице объема не
различались между вариантами опытов. Скоро-
сти аккумуляции азота и фосфора в зоопланктоне
не различались между вариантом с рыбами и кон-
тролем. Эффективность передачи азота и фосфо-
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ра от фитопланктона к зоопланктону, выражен-
ная как отношение скорости аккумуляции этих
элементов на единицу биомассы, достоверно по-
вышалась под влиянием рыб. Эффективность пе-
редачи азота от фитопланктона к ракообразным в
вариантах с рыбами возрастала в среднем в 2.5 ра-
за, а фосфора – в 12.4 раза по сравнению с кон-
тролем. Эффективность передачи азота и фосфо-
ра от фитопланктона к зоопланктону, выражен-
ная на единицу объема, не различалась между
вариантом с рыбами и контролем. Таким образом,
рыбы влияли только на эффективность передачи
азота и фосфора на единицу биомассы. Это сви-
детельствует о повышении качества зоопланкто-
на в мезокосмах с рыбами, выраженное как ско-
рость аккумуляции азота или фосфора на едини-
цу биомассы. Однако скорость аккумуляции
азота и фосфора в биомассе зоопланктона на еди-
ницу объема не изменялась под влиянием рыб.

Продукция ЭПК в сестоне на единицу объема
и на единицу биомассы в вариантах с рыбами бы-
ли достоверно ниже, чем в контроле (табл. 2).
Продукция ЭПК в зоопланктоне в единице объе-
ма в конце эксперимента в варианте с рыбами не
отличалась от контроля. Однако продукция ЭПК
на единицу биомассы в зоопланктоне была при-
мерно в 1.6 раза выше в варианте с рыбами, чем в
контроле. Следовательно, рыбы способствовали
повышению качества зоопланктона, выраженно-
го в продукции ЭПК в зоопланктоне. Как резуль-
тат этого, эффективность передачи ЭПК от фито-
планктона к зоопланктону в варианте с рыбами
возрастала по сравнению с контролем в среднем в
4.6 и 12.4 раза на единицу объема и на единицу
биомассы соответственно.

В варианте с рыбами продукция ДГК в сестоне
не отличалась от контроля. Однако продукция
ДГК в зоопланктоне на единицу биомассы была
выше в варианте с рыбами, чем без рыб. Эффек-

Рис. 1. Динамика хлорофилла зеленых (а), диатомовых (в) и криптофитовых (д) водорослей, цианобактерий (ж) и об-
щего хлорофилла (и), мкг/л, (±SE), а также сравнение средних между вариантами опыта (б, г, е, з, к), где К – контроль,
РБ – вариант с рыбами. Разными буквами (А, Б) обозначены достоверные различия при р < 0.05 (t-тест Стьюдента,
при ненормальном распределении U-тест Манна–Уитни).
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Рис. 2. Соотношение таксономических групп фитопланктона (мг/л), где К – контроль, РБ – вариант с рыбами.
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тивность передачи ДГК от фитопланктона к зоо-

планктону на единицу биомассы в варианте с ры-

бами была выше, чем в контроле в 7.4 раза. В ва-

рианте с рыбами продукция общих ЖК на

единицу биомассы в сестоне была ниже, а в зоо-

планктоне, наоборот, выше по сравнению с кон-

Рис. 3. Соотношение размерных групп фитопланктона (мг/л), где К – контроль, РБ – вариант с рыбами.
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тролем. Эффективность передачи ЖК от фито-
планктона к зоопланктону возросла под влияни-
ем рыб в 10 раз.

ОБСУЖДЕНИЕ

Рыбы оказывали неодинаковое воздействие на
разные таксономические группы водорослей.
Биомасса цианобактерий и диатомовых водорос-
лей в присутствии рыб была выше, чем в контро-

ле. Концентрация общего хлорофилла в варианте

с рыбами также была выше. В присутствии рыб

повышалась доля крупных водорослей размером

>100 мкм. Поэтому ожидалось, что первичная

продукция (на единицу объема) в мезокосмах с

рыбами будет выше, чем в контроле. Однако в на-

шем исследовании первичная продукция не раз-

личалась между вариантами опытов. Это объяс-

нялось тем, что водоросли в варианте с рыбами

были представлены более медленно растущими

Рис. 4. Динамика биомассы ветвистоусых (а) и веслоногих (в) ракообразных и сравнение средних между вариантами
опыта (б, г) (±SE), где К – контроль, РБ – вариант с рыбами.
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Рис. 5. Динамика первичной продукции (ПП) (а), вторичной продукции зоопланктона (ВП) (в), и эффективности пе-
редачи углерода от фитопланктона к зоопланктону (ВП/ПП), выраженная как отношение вторичной продукции зоо-
планктона к первичной продукции на единицу объема (д) (±SE), а также сравнение средних между вариантами опыта
(б, г, е), где К – контроль, РБ – вариант с рыбами.
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видами, например, цианобактериями (Daniels-

dottir et al., 2007). Кроме того, цианобактерии,

входящие в состав доминирующего комплекса в

варианте с рыбами, являются миксотрофами, т.е.

помимо фотосинтеза они способны к гетеротроф-

ной ассимиляции органических веществ (Кузь-

менко, 1981). Это также могло привести к более

высокой биомассе водорослей в варианте с рыба-

ми. Поскольку биомасса ракообразных и вторич-

ная продукция ракообразных не различалась

между вариантами опытов, то и отношение вто-

ричной продукции к первичной в единице объема

не различалось между вариантами и равнялось

примерно 5%. Согласно данным Лакроикс (Lac-

roix, 1999) эффективность переноса углерода от

фитопланктона к зоопланктону в эвтрофных

условиях составляет порядка 5–7%. В эвтрофном

водохранилище Бугач среднее за вегетационный

сезон значение эффективности переноса углеро-

да от фитопланктона к зоопланктону составляло

около 5% (Gladyshev et al., 2011), что хорошо со-

гласуется с нашими данными и с общими пред-

ставлениями о переносе вещества и энергии в эв-

трофных водоемах. Однако отношение вторич-

ной продукции к первичной продукции на

единицу объема характеризует эффективность

переноса вещества и энергии в водоеме. Этот по-

казатель зависит не только от способности зоо-
планктонных сообществ эффективно преобразо-
вывать потребленные вещества в биомассу, но и
от концентраций водорослей или численности
зоопланктонных организмов.

Показатель, который не зависит от плотности
популяций и характеризует эффективность пре-
образования потребленного вещества в биомассу, –
это отношение продукции к биомассе (П/Б коэф-
фициент). П/Б коэффициент рассматривается
как основа продукционного потенциала и позво-
ляет сравнивать между собой сообщества с раз-
ной плотностью (Ikeda et al., 2002). Результаты на-
ших экспериментов показали, что в присутствии
рыб повышение биомассы фитопланктона на-
блюдалось при снижении первичной продукции
на единицу биомассы. Следовательно, в присут-
ствии рыб преобладали медленно растущие виды
фитопланктона, а при отсутствии рыб – быстро-
растущие виды фитопланктона, что подтвержда-
ется предсказаниями математической модели,
описывающей взаимодействия фитопланктон –
зоопланктон – планктоноядные рыбы (Daniels-
dottir et al., 2007). К быстрорастущим водорослям
относятся критофитовые и диатомовые водорос-
ли, к медленно растущим – цианобактерии (Dan-
ielsdottir et al., 2007). Вторичная продукция на

Рис. 6. Динамика отношения первичной продукции к биомассе фитопланктона (ПП/Б) (а), отношения вторичной
продукции зоопланктона к их биомассе (ВП/Б) (в) и эффективности передачи углерода от фитопланктона к зоопланк-
тону на единицу углерода (ВП/Б : ПП/Б) (д) (±SE) , а также сравнение средних между вариантами опыта (б, г, е), где
К – контроль, РБ – вариант с рыбами. Разными буквами (А, Б) обозначены достоверные различия при р < 0.05 (t-тест
Стьюдента, при ненормальном распределении U-тест Манна–Уитни).
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единицу биомассы, напротив, в присутствии рыб
повысилась. Это значит, что зоопланктон стал

потреблять более качественные пищевые части-
цы, чем в отсутствие рыб. В результате таких из-
менений эффективность перехода углерода
(продукция, выраженная в углероде на единицу
углерода) от фитопланктона к зоопланктону по-

высилась в присутствии рыб более чем в два раза.
Такой механизм препятствует избыточной экс-
плуатации зоопланктона рыбами и направлен на

поддержание биомассы зоопланктона. Видимо

по этой причине биомасса ветвистоусых и весло-

ногих ракообразных не различалась между кон-

тролем и вариантом с рыбами, несмотря на пресс

планктоноядных рыб.

Однако не только биомасса зоопланктона

определяет функционирование вышестоящих

трофических уровней, но и его качество, выража-

емое в содержании ЖК, включая ПНЖК, и ос-

Таблица 1. Скорость аккумуляции (А) азота (N) и фосфора (P) в сестоне и зоопланктоне, эффективность пере-
дачи азота и фосфора от фитопланктона к зоопланктону (М ± SE)

Примечания. К – контроль, РБ – вариант с рыбами, н – начало эксперимента, к – конец эксперимента. Разными буквами
(А, Б) обозначены достоверные различия при р<0.05 (однофакторный дисперсионный анализ, Тьюки тест).

Варианты 

опыта

Скорость аккумуляции азота и фосфора

Сестон

азот (N) фосфор (P)

(N : С , мг/мг × 

× ПП, мгC/л сут)

(N : С, мг/мг ×

× (ПП, мгC/л сут : Б, мгC/л))

(P : С, мг/мг × ПП, 

мгC/л сут)

(Р : С, мг/мг ×

× (ПП, мгC/л сут : Б, мгC/л))

Кн 0.17 ± 0.05 0.17 ± 0.04 0.01 ± 0.003 0.01 ± 0.002А

Кк 0.06 ± 0.02 0.19 ± 0.05 0.01 ± 0.001 0.02 ± 0.006А

РБк 0.07 ± 0.01 0.07 ± 0.01 0.006 ± 0.002 0.002 ± 0.001Б

F 4.97 2.72 2.98 9.3

p 0.053 0.14 0.13 0.01

Варианты 

опыта 

Зоопланктон

азот (N) фосфор (P)

(N : С, мг/мг × 

× ВП, мгC/л сут)

(N : С, мг/мг ×

× (ВП, мгC/л сут : Б, мгC/л))

(P : С, мг/мг× ВП, 

мгC/л сут)

(Р : С, мг/мг ×

× (ВП, мгC/л сут : Б, мгC/л))

Кн 0.003 ± 0.001 0.043 ± 0.004 0.0003 ± 0.0001 0.004 ± 0.001

Кк 0.003 ± 0.001 0.042 ± 0.003 0.0003 ± 0.0001 0.004 ± 0.000

РБк 0.003 ± 0.001 0.046 ± 0.002 0.0003 ± 0.0000 0.004 ± 0.000

F 0.06 0.39 0.05 0.07

p 0.95 0.69 0.95 0.93

Варианты 

опыта 

Эффективность передачи азота и фосфора

азот (N) фосфор (P)

А Nзоо : А Nсест, % А Pзоо : А Pсест, %

(N : С, мг/мг × ВП, 

мгC/л сут) : (N : С, 

мг/мг × ПП, 

мгC/л сут) × 100%

(N : С, мг/мг × (ВП, 

мгC/л сут : Б, мгC/л)) : (N : С, 

мг/мг × (ПП, мгC/л сут : Б, 

мгC/л)) × 100%

(P : С, мг/мг × ВП, 

мгC/л сут) : (P : С, 

мг/мг × ПП, 

мгC/л сут) × 100%

(Р : С, мг/мг × (ВП, 

мгC/л сут : Б, мгC/л)) : (Р : С, 

мг/мг × (ПП, мгC/л сут : Б, 

мгC/л)) × 100%

Кн 2.49 ± 1.16 26.63 ± 3.34A 5.28 ± 2.23 57.62 ± 12.69A

Кк 4.84 ± 1.28 25.39 ± 6.11A 3.96 ± 1.32 20.64 ± 6.24А

РБк 5.43 ± 1.73 63.86 ± 6.59Б 24.41 ± 10.26 256.55 ± 71.69Б

F 1.21 15.6 3.51 9.05

p 0.36 0.004 0.10 0.02
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новных биогенных элементов, т.е. азота и фосфо-
ра. Если углерод выполняет в основном строи-
тельную и энергетическую функции, то ПНЖК
главным образом используются для регуляции
физиологических процессов. Длинноцепочечные
ПНЖК семейства омега-3, а именно ЭПК и ДГК,
признаны необходимыми для животных разных
таксономических групп, включая человека (Lau-
ritzen et al., 2001; Kris-Etherton et al., 2002; Wall
et al., 2010). Показано на рыбах, что отсутствие
ПНЖК в пище приводит к различным патологи-
ям функционирования органов сердечно-сосуди-
стой системы, работы печени, кишечника, сни-
жению репродуктивного потенциала (Sargent
et al., 2002), увеличению смертности (Glencross,
2009). Синтезируются ЭПК и ДГК в основном во-
дорослями. Поэтому крайне важно для вышесто-
ящих трофических уровней, с какой эффектив-
ностью они передаются от фитопланктона к зоо-
планктону и далее по трофической цепи.

В сестоне наблюдалась тенденция снижения
продукции ПНЖК и общего содержания ЖК в
вариантах с рыбами по сравнению с контролем.
Продукция ЭПК на единицу биомассы была в
7.5 раз, а ЖК в 5.6 раз ниже в вариантах с рыбами,
чем в контроле. Таким образом, качество фито-
планктона, выраженное как продукция ЭПК на
единицу объема и на единицу биомассы, и про-
дукция ЖК на единицу биомассы в вариантах с
рыбами было хуже, чем в контроле. Это может
быть связано с изменением таксономической и
размерной структуры фитопланктона под влия-
нием рыб. Так, в вариантах с рыбами возросла до-
ля цианобактерий, которые не содержат ЭПК и
ДГК (Gulati, DeMott, 1997). Однако, несмотря на
ухудшения качества фитопланктона, продукция
ПНЖК (ЭПК и ДГК) и общих ЖК в зоопланкто-
не на единицу биомассы возросла в вариантe с
рыбами, по сравнению с контролем. Это означа-
ет, что качество зоопланктона, выраженное как
продукция этих веществ на единицу биомассы,
увеличилось. Как результат повышения качества
зоопланктона, возросла эффективность переноса
ПНЖК и общих ЖК от фитопланктона к зоо-
планктону в присутствии рыб по сравнению с
контролем. Повышение эффективности перено-
са ПНЖК и общих ЖК в присутствии рыб на фо-
не снижения содержания этих веществ в сестоне
может быть связано с избирательным потребле-
нием пищевых ресурсов ракообразными. Ветви-
стоусые ракообразные известны как неселектив-
ные фильтраторы, чья диета ограничивается
размером пищевых частиц (DeMott, 1986). Пока-
зано, что ветвистоусые ракообразные потребляют
частицы размером меньше 30 мкм (Sommer, Som-
mer, 2006). Кроме того, ракообразные могут по-
разному накапливать или ассимилировать пище-
вые частицы. Так, показано (Taipale et al., 2016),

что значения δ13C у ветвистоусых ракообразных

не коррелируют со значениями δ13C в сестоне, но

зато коррелируют со значениями δ13C отдельных
таксономических групп фитопланктона. Селек-
тивное питание дафний также экспериментально
продемонстрировано Гладышевым с соавторами
(Гладышев и др., 2000). Селективность потребле-
ния связана не с активным выбором пищевых ча-
стиц во время фильтрационного процесса, а с
различной усвояемостью разных таксонов водо-
рослей (Feniova et al., 2018). Пресс хищников умень-
шает плотность крупных ракообразных (экз./л),
вследствие чего концентрация съедобной фрак-
ции фитопланктона возрастает. Таким образом, в
присутствие рыб возможности селективного по-
требления пищевых частиц ракообразными могут
расширяться из-за снижения их пресса на фито-
планктон.

Недостаток ключевых биогенных элементов
(фосфора, азота) приводит к нарушению синтеза
белков, липидов, нуклеиновых кислот и в итоге
отрицательно влияет на репродукционный по-
тенциал и выживаемость популяций (Prater et al.,
2018). Поэтому крайне важно знать, с какой эф-
фективностью эти элементы передаются от фито-
планктона к зоопланктону. Скорость аккумуля-
ции азота и фосфора в фитопланктоне в единице
объема не различалась между вариантами с рыба-
ми и без рыб. Однако скорость аккумуляции фос-
фора на единицу биомассы в сестоне была в сред-
нем в десять раз меньше в варианте с рыбами. Из-
вестно, что рыбы являются дополнительными
источниками биогенных элементов (в том числе
фосфора) для фитопланктона (Brabrand et al.,
1990; Attayde, Hansson, 1999). Лехман (Lehman,
1980) показал экспериментально, что поглоще-
ние и выделение фосфатов и аммонийного азота
водорослями зависит от содержания фосфора и
азота в их клетках. При дефиците этих элементов
в клетках, водоросли увеличивают скорость их
поглощения и снижают скорость их выделения.
Возможно, поэтому в контроле скорость аккуму-
ляции фосфора в сестоне была выше, чем в вари-
анте с рыбами, которые обеспечивали более вы-
сокое его содержание в водорослях в результате
экскреции в процессе жизнедеятельности.

В зоопланктоне скорости аккумуляции фос-
фора и азота не различались между вариантами.
Однако эффективность передачи фосфора и азота
на единицу биомассы была выше в 12.4 и 2.5 раза,
соответственно, в варианте с рыбами, чем в кон-
троле. Это, по нашему мнению, связано со спо-
собностью зоопланктона аккумулировать био-
генные элементы (Karpowicz et al., 2019). Однако
остается непонятным, почему эффективность пе-
редачи фосфора и азота от фитопланктона к зоо-
планктону в присутствии рыб была выше, чем без
рыб. Возможно, это связано со смещением раз-
мерной структуры зоопланктона в сторону преоб-
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ладания видов меньших размеров (Brooks, Dod-
son, 1965; Gliwicz, 2013; Feniova et al., 2015). Азот и
фосфор участвуют в процессах соматического ро-
ста ракообразных (Prater et al., 2018) и активно
расходуются в процессах роста. Мелкие виды рас-
тут не так быстро, и возможно больше фосфора и
азота остается в их массе тела. Возможно также,
что в присутствии рыб доля съедобной фракции
водорослей возрастает. Поэтому у ракообразных
появляется больше шансов накопить фосфор в
своем теле. Однако этот вопрос требует отдельно-
го исследования.

В заключение отметим, что взаимодействия
фитопланктон–зоопланктон–рыбы связаны не
только отношениями хищник–жертва, но и зави-
сят от качества фитопланктона и зоопланктона
как пищевых ресурсов. Мы показали, что в при-
сутствии рыб эффективность передачи углерода
на единицу биомассы от фитопланктона к зоо-
планктону повышается в два раза, фосфора –
в 12.4, азота в – 2.5, ЭПК в – 12.4, ДГК – в 7.4,
общих ЖК – в 10 раз по сравнению с контролем.
Это создает устойчивость функционирования си-
стемы в условиях пресса рыб. Такой механизм
препятствует избыточной эксплуатации зоо-
планктона рыбами и позволяет продлить трофи-
ческую цепь.
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EFFECTS OF FISH ON THE TRANSFER EFFICIENCY OF CARBON,
PUFA AND NUTRIENTS FROM PHYTOPLANKTON TO ZOOPLANKTON 

UNDER EUTROPHIC CONDITIONS
I. Yu. Feniova1, *, E. G. Sakharova2, **, M. I. Gladyshev3, 4, N. N. Sushchik3, 4,
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The efficiency of the transfer of carbon, polyunsaturated fatty acids (PUFA), nitrogen and phosphorus from
phytoplankton to zooplankton determines the functioning of the entire ecosystem. However, this parameter
depends on environmental conditions. Fish as a very important factor to regulate planktonic communities are
very likely to affect the efficiency of the transfer of basic elements and substances from phytoplankton to zoo-
plankton. In experimental mesocosms filled with water from an eutrophic lake and containing phyto- and
zooplankton, we investigated how fish affect both primary and secondary production and the efficiency of
transfer of carbon, nitrogen, phosphorus, PUFA and fatty acids (FA) from phytoplankton to zooplankton.
Two treatments (control and fish treatment) were repeated in three replicates. The transfer efficiency of sub-
stances from phytoplankton to zooplankton was measured as the ratio of secondary to primary production,
expressed in liters and per biomass unit in percent. The efficiency expressed per liter characterizes the pro-
ductivity of the water body, while the efficiency expressed per biomass unit indicates the effectiveness of
aquatic species to transfer biologically valuable substances from one trophic level to another. We found that
phytoplankton–zooplankton–fish interactions are determined not only by predator–prey relationships, but
also are affected by the quality of both phytoplankton and zooplankton, measured as the contents of phos-
phorus, nitrogen, PUFA and FA in their biomass. We showed that, in the presence of fish, the transfer effi-
ciency of carbon, phosphorus, nitrogen, eicosapentaenoic acid (EPA), docosahexaenoic acid (DHA), FA per
biomass unit from phytoplankton to zooplankton was increased two-fold, 12.4-fold, 2,5-fold, 12.4-fold,
7.4-fold, and 10-fold, respectively, relative to control. This provides the sustainability of the functioning of
the ecosystem under fish pressure. Such a mechanism prevents zooplankton over-exploitation by fish and en-
ables to prolong the food chain.

Keywords: primary and secondary production, carbon, nitrogen, phosphorus, phyto- and zooplankton, fish,
eutrophic conditions, efficiency of substance transfer, mesocosm
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