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Abstract. Salinity largely determines the species diversity and structure of the food web in lake 
ecosystems. Many studies have been focused on the salinity tolerance of various plankton species. 
There are fewer studies investigating the modifications in the food web interactions under the effect 
of salinity. An appropriate system for such studies is closely located lakes of different salinity. We 
took samples during the summer stratification and analyzed the physicochemical and biological 
characteristics of 20 lakes (salinity 0.1-35 g/l) in southern Siberia in order to provide general description 
of this system and to test a number of hypotheses about the effect of salinity on the structure of the 
food web. The analysis revealed two key factors structuring ecosystems of the studied lakes. The 
species composition of zooplankton was determined by salinity, with a decrease in the number of 
species and the transformation of the community from a diverse community of zooplankton (salinity 
up to 3 g/l) to the dominance of large daphnia (3-8 g/l), copepods (> 8 g/l), small cladocerans and 
rotifers (20-30 g/l), and Artemia (> 30 g/l). The top predator (fish) was eliminated at salinity above 10 
g/l. The biomass of zooplankton did not depend on salinity, but significantly increased in lakes with 
an increased nutrient load. The nutrient load also had a significant effect on the concentration of total 
phosphorus, turbidity and transparency of water, and the concentration of chlorophyll “a”. Thus, we 
recorded the structuring effect of the nutrient load (bottom-up control) on the biomass of the trophic 
levels and the parameters of water transparency, while salinity transformed the trophic chain from the 
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top, leading to the disappearance of fish and a change in the dominant species of zooplankton. At the 
same time, salinity did not affect the biomass of the trophic levels. In order to detect top-down effects 
in the ecosystems of saline lakes, it is necessary to perform a comparative analysis of the seasonal 
dynamics of ecosystems of lakes with different salinity.
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Влияние солености и биогенной нагрузки  
на экосистемы ряда озер юга Сибири

Е. С. Задереева, б, А. В. Дроботова, А. П. Толомеева, б,  
О. В. Анищенкоа, О. Е. Ёлгинаа, б, А. А. Колмаковаа
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ФИЦ КНЦ СО РАН 

Российская Федерация, Красноярск 
бСибирский федеральный университет 

Российская Федерация, Красноярск

Аннотация. Соленость во многом определяет видовое разнообразие и структуру трофической 
цепи озерных экосистем. Большое количество работ было посвящено исследованию толерантности 
различных видов планктона к солености. Последствия модификаций звеньев трофической 
цепи для функционирования экосистемы рассматривают реже. Удобным объектом для таких 
исследований являются близкорасположенные озера различной солености. Мы провели отбор 
проб в период летней стратификации и проанализировали физико-химические и биологические 
характеристики 20 озер (общее количество растворенных солей от 0,1 до 35 г/л) на юге Сибири 
с целью общего описания экосистем и проверки ряда гипотез о влиянии солености на структуру 
трофической цепи. Анализ выявил два ключевых фактора, оказывающих влияние на экосистемы 
исследованных озер. Видовой состав зоопланктона определялся соленостью с уменьшением числа 
видов и трансформацией сообщества от разнообразного сообщества зоопланктона (солености 
до 3 г/л) к доминированию крупных дафний (3–8 г/л), копепод (> 8 г/л), мелких ветвистоусых 
и коловраток (20–30 г/л) и артемий (> 30 г/л). Верхнее трофическое звено (рыбы) элиминировалось 
при солености выше 10 г/л. Биомасса зоопланктона не зависела от солености, но возрастала 
в озерах с увеличенной биогенной нагрузкой. Биогенная нагрузка также достоверно влияла 
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на содержание общего фосфора в воде, мутность и прозрачность воды, концентрацию хлорофилла 
«а». Таким образом, зафиксирован структурирующий эффект биогенной нагрузки (bottom-
up-контроль) на биомассу звеньев трофической цепи и показатели прозрачности воды, тогда 
как соленость трансформировала трофическую цепочку сверху, приводя к исчезновению рыб 
и смене доминирующих видов зоопланктона. При этом соленость не влияла на биомассу звеньев 
трофической цепи. По всей видимости, чтобы обнаружить каскадные эффекты в экосистемах 
соленых озер, требуется провести сравнительный анализ сезонных динамик развития экосистем 
озер различной солености.

Ключевые слова: фитопланктон, зоопланктон, каскадные эффекты, биогенный контроль, 
соленые озера, трофическая цепь.
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Введение

Соленые озера находятся под постоянным 
давлением различных факторов окружающей 
среды, в том числе таких, как изменение кли-
мата и антропогенные воздействия (Zadereev 
et al., 2020). Действие этих факторов приво-
дит к вариациям уровня воды и солености, что 
влияет на функционирование экосистем соле-
ных озер. Примеры таких событий наблюдали 
и в прошлом, так как изменчивость уровня 
воды, солености и связанные с этим перестрой-
ки в структуре трофической цепи экосистем 
соленых озер можно считать характерными 
чертами этих природных объектов (например, 
Langbein, 1961; Comín et al., 1992). Однако в на-
стоящее время наблюдается беспрецедентное 
ускорение этих процессов. При этом ученые 
отмечают отсутствие единообразного тренда 
в изменении солености в озерах для разных 
регионов мира (Gozlan et al., 2019; Zadereev et 
al., 2020). Резкие изменения солености приво-
дят к потере биоразнообразия, сказываются 

на способности экосистем предоставлять эко-
системные услуги, создают проблемы для за-
интересованных водопользователей (Williams, 
2002). В критических ситуациях, например 
в случае Аральского моря, речь идет об эколо-
гических катастрофах (Micklin, 2007). В связи 
с этим крайне актуально понимать основные 
закономерности реакции экосистем озер на из-
менение солености.

Зоопланктон является одним из  ключе-
вых звеньев трофической цепи озерных экоси-
стем. С одной стороны, его развитие ограни-
чено прессом верхнего трофического уровня 
(рыб и  других хищников), с  другой  – ​он за-
висит от  биомассы и  качественного состава 
нижнего трофического уровня (фитопланкто-
на). В  результате сообщество зоопланктона 
и  его структурные особенности отражают 
важность и  относительный вклад восходя-
щего (bottom-up) и  нисходящего (top-down) 
контроля в водной экосистеме (Jeppesen et al., 
2011). Современные исследования показали, 
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что с ростом солености в структуре сообще-
ства зоопланктона происходят резкие измене-
ния, часто они наблюдаются при достижении 
определенных пороговых значений солено-
сти, например когда в  экосистеме исчезает 
рыба (Lin et al., 2017). Остается не  до  конца 
понятным, как на  такие изменения влияют 
другие факторы, например содержание био-
генных элементов, доступность пищи, темпе-
ратура и проч.

Озера разного размера, глубины и соле-
ности, расположенные в  непосредственной 
близости друг от друга, можно рассматривать 
в качестве идеальной естественной лаборато-
рии для исследования взаимодействий между 
компонентами трофической цепи. Подобные 
системы озер можно найти в  различных ре-
гионах мира (например, в  Сибири, Тибете, 
Турции, Казахстане, Крыму и других местах). 
В  последнее время этим «природным лабо-
раториям» уделяется большое внимание, по-
скольку практически одновременный отбор 
проб из таких озер дает уникальную инфор-
мацию о  влиянии солености на  функциони-
рование озерных экосистем (например, Lin et 
al., 2017; Shadrin, Anufriieva, 2020; Afonina and 
Tashlykova, 2020).

На юге Сибири, в частности на террито-
рии Красноярского края и Республики Хака-
сия, расположены десятки озер разной соле-
ности, различающиеся размером и глубиной, 
экологической и  рекреационной ценностью 
(Parnachev and Degermendzhy, 2002). Некото-
рые из этих водоемов, например озеро Шира, 
широко известны как лечебные озера, десят-
ки мелких озер зачастую используются для 
дикого отдыха или как места выпаса скота. 
Подробное описание физико-химических 
и экологических свойств некоторых озер, рас-
положенных на  территории Хакасии, было 
выполнено в  обзорных работах середины 
и конца прошлого века и в начале двухтысяч-

ных (Гидроминеральные ресурсы района озе-
ра Шира, 1959; Басков и др., 1972; Кусковский, 
Кривошеев, 1989; Гусева и др., 2012). Однако 
эти описания часто были фрагментарны, фо-
кусировались на химических свойствах воды 
(Гусева и др., 2012) или группировали озера 
на основе их географического расположения 
(Parnachev and Degermendzhy, 2002). Учиты-
вая изменчивость уровня воды и  солености 
во многих озерах, общие описания со време-
нем теряют актуальность. Лишь о некоторых 
озерах, таких как Шира, Шунет, Учум, опу-
бликованы серии статей с  детальным опи-
санием физико-химических характеристик 
озер, структуры, сезонной и межгодовой ди-
намик развития экосистем (Degermendzhy et 
al., 2010; Rogozin et al., 2017b; Rogozin et al., 
2018). При этом в литературе не представле-
ны результаты одновременных наблюдений 
за экосистемами озер, ранжированных в гра-
диенте солености, что может быть крайне 
важным для анализа влияния этого фактора 
на их функционирование.

Учитывая, что подобные объекты пред-
ставляют огромный интерес для исследова-
ния совместного действия солености и  дру-
гих биотических и  абиотических факторов 
на  функционирование озерных экосистем, 
в  данной работе приводим общее описание 
выбранного нами ряда озер по  градиенту 
солености, которые могут быть использова-
ны для решения различных теоретических 
и прикладных задач лимнологии. Кроме того, 
на  полученном массиве данных мы прове-
рили ряд современных гипотез о  влиянии 
солености на  структуру трофической цепи 
в озерных экосистемах: 1) с ростом солености 
уменьшается количество видов зоопланкто-
на и  сложность трофической цепи; 2)  пере-
стройка видового состава и  структуры тро-
фической цепи происходит скачкообразно, 
при критических уровнях солености; 3) смена 
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функциональных групп зоопланктона, раз-
личающихся типом питания, с  изменением 
солености приводит к  изменениям в  составе 
фитопланктона.

Материалы и методы

Объектами исследования были озера 
Белё (Малое и Большое), Шира, Иткуль, Вла-
сьево, Тус, Джирим, Утичьи 1 и  3, Шунет, 
Матарак, Чаласколь, Киприно, Фыркал, Сла-
бительное, Красненькие 2 и  3, Красненькое, 
Сухое (Чебаково-Балахтинская впадина, Ре-
спублика Хакасия) и озеро Учум (Краснояр-
ский край) (рис. 1).

Измерения и отбор проб проводили 
с 17 по 21 июля 2019 г., на небольших озе-
рах – ​в центре озера, который определяли 
по GPS‑навигатору c загруженной картой озе-
ра, на крупных озерах – ​на расстоянии 1 км 
от берега. Координаты отбора проб и общие 
характеристики озер, в том числе режим во-
допользования и характер стратификации 
в момент отбора проб, приведены в табл. 1.

Для каждого озера были проведены сле-
дующие измерения. Прозрачность воды опре-
деляли с помощью диска Секки. Погружным 
зондом YSI Exo (США) измеряли вертикаль-
ные профили температуры, удельной элек-

Рис.  1. Карта расположения озер, на  которых проведены комплексные отборы проб. Нумерация озер 
соответствует перечислению озер в  табл.  1. Карта в  интерактивном формате доступна по  ссылке 
https://www.google.com/maps/d/edit?mid=1f3Aw36YdUF2WIF226jeXgJ1zS3cvhs7k&usp=sharing

Fig. 1. Map of the location of the lakes from which the samples were collected. Numbers corresponds to the list 
of lakes in Table 1. An interactive map is available at https://www.google.com/maps/d/edit?mid=1f3Aw36YdUF2
WIF226jeXgJ1zS3cvhs7k&usp=sharing
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тропроводности, концентрации кислорода. 
В  дальнейших анализах для классификации 
озер по  категориям солености использовали 
значение общего содержания растворенных 
солей (г/л), рассчитанное в  автоматическом 
режиме зондом на основе значений удельной 
электропроводности.

Погружным многоканальным флуори-
метром FluoroProbe (BBe, Германия) изме-
ряли вертикальные профили распределения 
мутности, флуоресценции, связанной с  воз-
буждением различных фотосинтетических 
пигментов. На  основе этих измерений при-
бор автоматически рассчитывал общую 
концентрацию хлорофилла «а», а  также 
доли флуоресцентного сигнала, связанного 
с присутствием в воде зеленых, диатомовых, 
криптофитовых водорослей и  цианобакте-
рий.

Интегральную пробу зоопланктона от-
бирали с помощью сети Джеди от дна до по-
верхности. Пробу фиксировали 70%-ным 
этанолом. Оценку численности, измерение 
организмов и  идентификацию до  видов или 
родов проводили во всей пробе.

В каждом озере в эпилимнионе (глубина 
отбора проб отражена в  табл.  1)  с помощью 
вакуумного шлангового пробоотборника (по-
гружной шланг с открытой воронкой диаме-
тром 10  см) отбирали 5  л воды для следую-
щих анализов.

Для анализа содержания органического 
углерода в сестоне предварительно профиль-
трованную через планктонную сеть с диаме-
тром ячеи 115 мкм воду фильтровали через 
стекловолоконный фильтр GF/F (Whatman). 
Стекловолоконные фильтры предварительно 
прокаливали при температуре 400  оС в  те-
чение 4 ч. После фильтрации фильтры вы-
сушивали и  хранили в  темном сухом месте 
до проведения анализов. Содержание углеро-
да измеряли с помощью элементного анализа-

тора Flash‑2000 (ThermoScientific, Германия) 
(Gladyshev et al., 2007).

Для гидрохимических анализов два литра 
воды, профильтрованной через планктонную 
сеть с диаметром ячеи 115 мкм, замораживали 
и позже анализировали в аналитической лабо-
ратории Института биофизики СО РАН.

Содержание сульфатов определяли ти-
триметрическим методом с  хлоридом бария 
(РД  52.24.406–2018), хлоридов  – ​аргенто-
метрически (РД  52.24.407–2017). Аммоний-
ный азот определяли по  методу Несслера 
(Kalacheva et al., 2002; ПНД Ф 14.1:2:4.262–10), 
нитритный азот – ​с использованием реактива 
Грисса (РД  52.24.381–2017), нитратный азот 
переводили в  нитритный редукцией на  кад-
миевой колонке (РД  52.24.380–2017), общий 
фосфор после минерализации и  окисления 
персульфатом калия согласно (РД 52.24.387–
2019) определяли по  реакции с  молибдатом 
аммония и  аскорбиновой кислотой с  обра-
зованием молибденовой сини (РД  52.24.382–
2019) с  последующим измерением оптиче-
ской плотности на  фотоэлектроколориметре 
КФК‑2МП (Россия). Содержание карбонатов 
и  гидрокарбонатов устанавливали титрова-
нием 0,1 N или 0,01 N раствором HCl до pH 
4,3, рН оценивали с помощью стационарного 
рН метра PB‑11 (Sartorius, Германия). Общее 
содержание элементов (K, Na, Ca, Mg, S, B, 
Ba, Be, Bi, Ga, Ni, Pb, Fe, Mn, Mo, Cu, Co, Cd, 
Cr, Sr, Se, Sb, As, Al, Li, Ti, Tl, V, Zn) опреде-
ляли методом спектрометрии с индуктивно-
связанной плазмой (ИСП) на  спектрометре 
iCAP 6300 Duo (Thermo Scientific, Англия). 
Определение сухого остатка в воде проводили 
выпариванием при 105 °C, зольности – ​после 
прокаливания полученного осадка в муфель-
ной печи при 450  °C до  постоянной массы. 
Массу осадка определяли на  аналитических 
весах Pioneer 214C (Ohaus, США) с точностью 
до 0,0001 г.
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Для анализа данных мы разделили все 
озера на  четыре класса солености, совпада-
ющие по общему содержанию растворенных 
солей с  градацией озер по  Зайцеву (Зайцев, 
1986), однако с отличными для удобства ис-
пользования названиями: пресные озера (со-
леность до  0,5 г/л), пресно-соленые озера 
(соленость 0,5–3,0 г/л), слабосоленые озера 
(соленость 3,0–10,0 г/л), соленые озера (соле-
ность выше 10,0 г/л). Долговременное при-
сутствие в  пелагиали озера рыбы (1=да или 
0=нет) определяли на  основании литератур-
ных данных, разговоров с  местными жите-
лями, наличия на берегу озера рыбаков. По-
вышенную биогенную нагрузку, связанную 
с воздействием скота (1=да или 0=нет), опре-
деляли по наличию на берегу озера выражен-
ных мест водопоя скота, близости ферм или 
мест временного содержания животных.

Анализ влияния факторов солености (для 
четырех классов озер, разделенных по  соле-
ности) и биогенной нагрузки (1 или 0) на раз-
личные физико-химические и биологические 
характеристики озер проводили с  помощью 
дисперсионного анализа. Взаимосвязи меж-
ду различными характеристиками для всего 
массива данных устанавливали с  помощью 
регрессионного анализа. Все расчеты осу-
ществляли в программе STATISTICA 8.0.

Результаты
Физико-химические характеристики озер

Исследованные нами озера расположи-
лись в градиенте общего содержания раство-
ренных солей (данные зонда YSI Exo, далее 
будем использовать термин «соленость») 
от 0,1 до 31,5 г/л (табл. 2). В выбранных нами 
категориях солености пробы были взяты 
в трех пресных озерах (соленость до 0,5 г/л), 
четырех пресно-соленых (соленость 0,5–3,0 
г/л), шести слабосоленых (соленость 3,0–10,0 
г/л) и  семи соленых озерах (соленость выше 

10,0 г/л). Основными химическими элемента-
ми, определяющими солевой состав исследо-
ванных озер, были Na, Cl, Mg, S. Содержание 
этих элементов, а  также Ca и  К  достовер-
но коррелировало с  соленостью (табл.  2). 
На всем массиве данных зависимость содер-
жания HCO3 и CO3 в воде от солености была 
недостоверной. При усреднении содержания 
карбонатов и  бикарбонатов по  категориям 
озер в  пресных озерах концентрация HCO3 

(147,8 мг/л) была достоверно ниже концентра-
ции HCO3 в  слабосоленых и  соленых озерах 
(869,8 и 765,4 мл/г соответственно).

Озера существенно различались раз-
мером (диапазон площадей 0,14–45,02  км2) 
и  глубиной в  месте отбора проб (диапазон 
глубин 1,1–24,2 м), которая не  всегда совпа-
дала с максимальной глубиной. По типу стра-
тификации в  10 озерах водная толща была 
перемешан до дна, семь озер были стратифи-
цированы, три – ​известны нам на основании 
многолетних наблюдений как меромикти-
ческие. Тип стратификации зависел от  двух 
основных параметров – ​глубины и солености 
озера. Для озер с соленостью до 10 г/л все во-
доемы глубиной до  6  м были перемешаны, 
глубже 6  м  – ​стратифицированы. Для озер 
с соленостью выше 10 г/л характер стратифи-
кации был более сложный. Три озера в силу 
особенностей рельефа и  ряда ранее описан-
ных факторов меромиктические, в двух мел-
ких озерах с соленостью до 20 г/л толща воды 
была перемешана. В двух мелких озерах со-
леностью выше 20 г/л наблюдалась обратная 
стратификация с резким повышением темпе-
ратуры и солености около дна (табл. 1).

Мы зафиксировали достаточно большой 
диапазон концентраций общего фосфора 
(от  0,004 до  1,203  мг/л) и  форм азота в  воде 
(от 0,032 до 1,447 мг/л) (табл. 3). Наименьшие 
концентрации биогенных элементов наблю-
дались в  пресных озерах. Однако различия 
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Таблица 3. Характеристики качества воды в 20 озерах различной солености в период летней стратификации

Table 3. Characteristics of water quality in 20 lakes of different salinity during the summer stratification

Озеро Сseston, мг/л Мутность, 
NTU

Прозрачность воды 
по диску Секки, м Pобщ, мг/л Nраст, мг/л

Тус 0,95 2,74 2,7 0,138 0,461
Слабительное 0,48 3,37 1,2 0,126 0,132

Шунет 1,34 0,72 4,0 0,062 0,131
Красненькие 1 0,64 3,07 1,5 0,102 0,445
Красненькие 2 2,81 5,13 1,1 0,163 0,181

Учум 0,40 1,51 4,0 0,071 0,278
Шира 1,77 0,79 3,2 0,030 0,266

Белё Малое 0,93 1,65 2,5 0,031 0,084
Джирим 3,09 8,00 0,7 0,557 0,071

Белё Большое 0,54 0,68 4,7 0,008 0,114
Утичье 3 0,35 0,36 4,5 0,020 0,215
Утичье 1 1,56 6,05 1,3 1,203 1,447
Власьево 4,22 3,01 1,5 0,023 0,053

Сухое 2,03 7,44 0,8 0,503 0,370
Красненькое 0,70 1,35 1,5 0,318 0,292

Чаласколь 3,67 10,89 0,7 0,043 0,210
Матарак 2,04 2,57 1,6 0,017 0,095
Иткуль 0,33 0,45 5,2 0,004 0,032
Фыркал 0,69 0,86 1,7 0,009 0,123
Киприно 0,81 0,98 2,9 0,008 0,078

Сseston – ​концентрация органического углерода в сестоне на глубине забора воды, Робщ – ​концентрация общего фосфора 
на глубине забора воды, определенная стандартным гидрохимическим методом, Nраст – ​сумма растворенных форм 
азота NH4, NO2 и NO3 на глубине забора воды, определенных стандартными гидрохимическими методами. Глубина 
забора воды для каждого озера приведена в табл. 1.

в  содержании биогенных элементов между 
группами озер, разделенных по  солености, 
были недостоверными. Прозрачность воды 
по  диску Секки (разброс значений от  0,7 
до  5,2 м), мутность воды (разброс значений 
от  0,36 до  10,89 NTU) и  общее количество 
взвешенного углерода (разброс значений 
от 0,33 до 4,22 мг/л) также не зависели от со-
лености (табл. 3).

Повышенная биогенная нагрузка была 
значимым фактором, влияющим на  концен-
трацию биогенных элементов, глубину види-
мости диска Секки и мутность воды (табл. 4). 
Общее содержание фосфора, прозрачность 

воды по диску Секки и мутность в водоемах, 
которые используются для водопоя или на-
ходятся вблизи мест массового выпаса скота, 
отличались от таковых в озерах, не использу-
емых для этих целей (p<0,05). Для концентра-
ции азота разница была недостоверна.

Экологические характеристики озер

Концентрация хлорофилла «а» в  эпи-
лимнионе озер варьировала в диапазоне от 1 
до  63 мкг/л (рис.  2). В  озерах, отнесенных 
к  категории пресно-соленых, концентрация 
хлорофилла «а» (28,9±13,7 мкг/л) достовер-
но превышала таковую для остальных озер 
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Таблица 4. Влияние повышенной биогенной нагрузки на  ряд экосистемных параметров 20 озер юга 
Сибири

Table 4. The effect of increased nutrient load on a number of ecosystem parameters of 20 lakes in southern Siberia

Параметр
Озеро не используется для 

водопоя и не находится 
в зоне выпаса животных

Озеро используется для 
водопоя или находится 

в зоне выпаса животных

Достоверность 
различия между 

средними (one-way 
ANOVA)

Mean SE Mean SE
Робщ, мг/л 0,04 0,01 0,38 0,14 p<0,05
Nраст, мг/л 0,16 0,04 0,39 0,16 p>0,05
Прозрачность воды 
по диску Секки, м 3,21 0,37 1,10 0,12 p<0,05

Мутность, NTU 1,36 0,27 5,66 1,09 p<0,05
Концентрация 
хлорофилла «а», мкг/л 4,94 0,97 18,45 7,72 p<0,05

Биомасса 
зоопланктона, г/м3 159,4 35,6 349,3 88,9 p<0,05

Робщ  – ​концентрация общего фосфора, определенная стандартным гидрохимическим методом, Nраст  – ​сумма 
растворенных форм азота NH4, NO2 и  NO3, определенных стандартными гидрохимическими методами, Mean  – ​
среднее значение, SE – ​стандартная ошибка.

Рис.  2. Биомассы основных групп фитопланктона, выраженные в  единицах хлорофилла «а», 
в  исследованных озерах в  период летней стратификации. Нумерация озер в  градиенте солености 
от соленых к пресным, буквенные обозначения категорий солености соответствуют табл. 1. Биомассы 
приведены для глубины отбора проб воды (см. табл. 1)

Fig. 2. Biomasses of the main phytoplankton groups expressed in units of chlorophyll «a» in the studied lakes 
during the summer stratification. Lakes are numbered in the salinity gradient from saline to fresh, letter 
designations of salinity categories correspond to Table 1. Biomasses are presented for the depth of water sampling 
(see Table 1)
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(5,7±1,2 мкг/л). Антропогенная биогенная на-
грузка была значимым фактором для концен-
трации хлорофилла «а» (табл. 4). Также были 
зафиксированы достоверные положительные 
корреляции между концентрацией хлорофил-
ла «а» и  концентрацией углерода в  сестоне 
(r=0,59, р<0,001), мутностью (r=0,84, р<0,001), 
глубиной видимости диска Секки (r= –0,48, 
p=0,03) и  биомассой зоопланктона (r=0,46, 
p=0,04).

В  составе фитопланктона большин-
ства озер доминировали зеленые водоросли 
(рис.  2). Как и  для общего содержания хло-
рофилла «а», концентрация хлорофилла зе-
леных водорослей в  пресно-соленых озерах 
(19,8±9,6 мкг/л) превышала таковую в других 
озерах (3,9±0,9 мкг/л). Аналогично в  озерах 
с  антропогенной биогенной нагрузкой кон-
центрация хлорофилла зеленых водорослей 

была выше (12,8±5,4 мкг/л), чем в озерах без 
таковой (3,2±0,8 мкг/л). Ни соленость, ни био-
генная нагрузка не влияли на долю концентра-
ции хлорофилла какого-либо из выделенных 
таксономических отделов (зеленые и  диато-
мовые водоросли, цианобактерии) в  общем 
составе фитопланктона (Tukey post-hoc test, 
p>0,05). Также мы не нашли корреляционных 
зависимостей между изменением биомассы 
зоопланктона и его отдельных групп (ветви-
стоусые и  веслоногие ракообразные, колов-
ратки) и изменением долей таксономических 
отделов в составе фитопланктона.

Биомасса зоопланктона варьировала 
в  диапазоне от  32 до  720 г/м3 (рис.  3). Био-
масса зоопланктона, его отдельных таксоно-
мических групп (ветвистоусые, веслоногие, 
коловратки) или доли этих групп в  биомас-
се не  зависела от  солености. Значимое воз-

Рис.  3. Биомассы основных групп зоопланктона в  пелагиали исследованных озер в  период летней 
стратификации. Нумерация озер в градиенте солености от соленых к пресным и буквенные обозначения 
категорий солености соответствуют табл. 1

Fig. 3. Biomasses of the main groups of zooplankton in the pelagic zone of the studied lakes during the summer 
stratification. The numbering of lakes in the salinity gradient from saline to freshwater and the letter designations 
of the salinity categories correspond to Table 1
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действие на  биомассу зоопланктона оказала 
биогенная нагрузка (табл.  4). Соленость до-
стоверно влияла на видовой состав зооплан-
ктона. С ростом солености падало как общее 
количество видов зоопланктона в  пелагиали 
озер, так и  количество видов ветвистоусых 
и веслоногих рачков (табл. 5).

С  ростом солености в  сообществе зоо-
планктона наблюдались определенные изме-
нения. Мы рассмотрели их для ветвистоусых 
ракообразных, так как этой группе присущ 
неселективный тип питания, что часто яв-
ляется основанием считать их группой зоо-
планктона, способной контролировать раз-
витие фитопланктона. В озерах с соленостью 
до  3  г/л сообщество ветвистоусых было до-
статочно разнообразным, с  доминировани-
ем мелких Daphnia sp., Bosmina sp., других 
видов. В  диапазоне соленостей 4–8  г/л мы 
зафиксировали присутствие в озерах крупно-

го представителя Cladocera Daphnia magna. 
Далее в озерах с соленостью 13–23 г/л ветви-
стоусые были представителями рода Moina 
(рис. 4).

Доля озер, в которых зафиксировано при-
сутствие рыб, снижалась с ростом солености, 
рыбы исчезали в озерах при солености выше 
10 г/л (табл.  5). Достоверные эффекты двух 
структурирующих факторов, биогенной на-
грузки и  солености на  компоненты и  харак-
теристики экосистем ряда озер представлены 
в виде наглядной схемы (рис. 5).

Обсуждение
Физико-химические характеристики озер

Изменчивость уровня воды и  связанной 
с  этим солености  – ​естественная черта для 
многих соленых озер, расположенных в тер-
минальных водных бассейнах. Так как уро-
вень такого озера зависит от  количества по-

Таблица 5. Влияние солености на общее количество видов зоопланктона в пелагиали озер и присутствие 
в экосистеме рыб для озер, разделенных на четыре класса солености: пресные озера (соленость до 0.5 г/л), 
пресно-соленые озера (соленость 1–3 г/л), слабосоленые озера (соленость 3–10 г/л), соленые озера 
(соленость выше 10 г/л)

Table 5. The effect of salinity on the number of zooplankton species in the pelagic zone and the presence of fish in 
lakes divided into 4 salinity categories: freshwater lakes (salinity up to 0.5 g/l), subsaline lakes (salinity 1–3 g/l), 
hyposaline lakes (salinity 3–10 g/l), saline lakes (salinity above 10 g/l)

Параметр

Тип озера
Результат 

дисперсионного анализа 
(ANOVA)

Пресные Пресно-
соленые

Слабо-
соленые Соленые

Mean SE Mean SE Mean SE Mean SE
Общее количество 
видов 8,33 0,33 7,75 1,25 4,00 0,82 5,00 0,44 Current effect:  

F(3, 16)=6,1, p=0,006
Количество видов 
Cladocera 4,33 0,33 3,25 0,48 1,17 0,31 1,00 0,31 Current effect:  

F(3, 16)=17,6, p=0,00003
Количество видов 
Copepoda 2,00 2,50 0,29 1,83 0,31 1,00 0,22 Current effect:  

F(3, 16)=5,8, p=0,007
Количество видов 
Rotifera 1,67 0,33 2,00 0,71 1,00 0,52 2,86 0,40 Current effect:  

F(3, 16)=2,8, p=0,07
Доля озер, в которых обитает рыба, %

Присутствие рыб 100 75 50 0 Current effect:  
F(3, 16)=6,4, p=0,005

Mean – ​среднее значение, SE – ​стандартная ошибка.
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Рис. 5. Схематичное изображение воздействия на экосистемы озер юга Сибири двух структурирующих 
факторов: биогенной нагрузки и  солености. Статистическая значимость действия соответствующего 
фактора и  значения экосистемных параметров представлены в  табл.  4 и  5. +  – ​между фактором 
и параметром наблюдается прямая взаимосвязь,– – ​между фактором и параметром наблюдается обратная 
взаимосвязь

Fig. 5. Schematic representation of the impact of two structuring factors on the ecosystems of lakes in southern 
Siberia: nutrient load and salinity. The statistical significance of the effect of the relevant factor and the values 
of ecosystem parameters are presented in Tables 4 and 5. + – ​a positive correlation between the factor and the 
parameter,– – ​a negative correlation between the factor and the parameter

Рис.  4. Биомассы доминирующих в  ряду различающихся соленостью озер юга Сибири ветвистоусых 
ракообразных. Нумерация озер приведена в  соответствии с  использованной в  табл.  1. Цифры над 
столбцами обозначают биомассу животных в  соответствующем озере, выходящую за  пределы 
использованного масштаба оси Y

Fig. 4. Biomass of cladocerans dominating in a series of lakes differing in salinity in southern Siberia. The 
lakes are numbered as in the Table 1. The numbers above the columns represent the biomass of animals in the 
corresponding lake outside the Y‑axis scale used
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ступающей в  водоем воды и  интенсивности 
испарения с  поверхности, любые изменения 
соотношения скоростей двух этих процес-
сов критичны для экосистемы озера. В  на-
стоящее время в исследованных нами озерах 
наблюдается рост уровня воды и  падение 
солености (Rogozin et al., 2017a; Zadereev et 
al., 2020). Наши данные показывают, что со-
леность практически во всех исследованных 
озерах стала ниже по сравнению с данными, 
представленными в  работе почти 20-летней 
давности (Parnachev and Degermendzhy, 2002). 
Учитывая, что многие экологические и эконо-
мические решения принимаются на  основа-
нии информации о солености того или иного 
водоема, периодическая ревизия информации 
о  текущем состоянии водоема крайне необ-
ходима. Так, во  многих документах, пред-
назначенных для массового использования, 
озеро Тус упоминается как местное Мерт-
вое море (например, электронный ресурс 
http://gpx.su/place/34-ozero-tus.html; дата до-
ступа 28.09.2020), тогда как текущий уровень 
воды в озере и содержание солей приближа-
ются к границе гиперсоленых озер, после ко-
торой возможны существенные перестройки 
в экосистеме озера.

Мы не зафиксировали влияния солености 
ни на один из параметров, которые косвенно 
можно считать связанными с качеством воды 
(прозрачность воды по  диску Секки и  мут-
ность воды, общее содержание фосфора и рас-
творенных форм азота). В то же время на эти 
параметры существенное воздействие оказал 
достаточно условный параметр «наличие по-
вышенной биогенной нагрузки, связанной 
с воздействием скота». С одной стороны, мы 
принимали решение об отнесении озера к ка-
тегории испытывающего биогенную нагруз-
ку на  основании визуальных и  логических 
заключений (наличие выраженных мест во-
допоя, наличия ферм или загонов в непосред-

ственной близости от озера). С другой сторо-
ны, этот параметр был достоверно значимым 
для содержания в воде основного биогенного 
элемента фосфора. То есть наш алгоритм вы-
деления озер с  повышенной биогенной на-
грузкой оказался верным. В  целом данный 
результат не  должен вызывать удивление. 
Известно, что в озерах, расположенных вбли-
зи мест выпаса и водопоя скота, повышается 
содержание фосфора и падает качество воды 
(например, Sigua et al., 2006). Высокое со-
держание фосфора закономерно приводило 
к  уменьшению прозрачности и  повышению 
мутности воды, что в  целом соответствует 
надежно установленной взаимосвязи между 
содержанием фосфора в водоеме и качеством 
воды (например, Oglesby and Schaffner, 1978).

Интересно посмотреть на  характери-
стики озер, используемых для выпаса скота. 
Преимущественно это небольшие и  мелкие 
водоемы. Исключения составляют, с  одной 
стороны, относительно крупное озеро Джи-
рим, которое по результатам измерений стало 
одним из самых мутных и загрязненных фос-
фором озер, и малые озера пресное Киприно 
и соленое Шунет, которые используются в ре-
креационных целях и входят в число наибо-
лее чистых озер. Можно предположить, что 
в целом малые озера не рассматриваются как 
объекты рекреационной или заповедной цен-
ности и вовлекаются в хозяйственный оборот 
как объекты инфраструктуры скотоводства 
за исключением редких случаев, когда в силу 
особенностей рельефа (озеро Шунет) или чи-
стоты озера (озеро Киприно) они становятся 
объектами рекреации.

Экологические характеристики озер

Анализ данных позволил выявить две 
основных закономерности: влияние биоген-
ной нагрузки (bottom-up-контроль) на увели-
чение биомассы звеньев трофической цепи 
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и  снижение показателей прозрачности воды 
и  влияние солености на  трофическую цепь, 
приводящее к исчезновению рыбы и смене до-
минирующих видов зоопланктона. При этом 
соленость не влияла на биомассу звеньев тро-
фической цепи.

Действие солености на  структуру тро-
фической цепи в  целом соответствует ре-
зультатам, полученным на  подобных систе-
мах озер разной солености. В озерах Тибета 
критическая соленость для присутствия рыб 
в экосистеме (10 г/л) в точности совпала с на-
шими наблюдениями (Gutierrez et al., 2018). 
В нашем случае в литературе присутствуют 
данные об обнаружении в более соленом озе-
ре Шира карася, однако рыба наблюдалась 
лишь в месте впадения в озеро пресной реки 
Сон (Rogozin et al., 2011), где соленость падает 
ниже критического уровня.

С точки зрения формирующего эффекта 
солености на структуру сообщества зооплан-
ктона можно сказать, что наши данные уточ-
няют полученные ранее результаты других 
исследователей. Lin et al. (2017) представил 
в своей работе концептуальную схему смены 
видов зоопланктона в  градиенте солености 
озер Тибета. Стоит отметить, что данная схе-
ма существенно упрощена. Так, практически 
во  всех наших озерах при всех соленостях 
существенную долю биомассы зоопланктона 
составляли представители веслоногих рако-
образных (Copepoda). Для озер с  соленостью 
до  3 г/л, как и  на  представленной концепту-
альной диаграмме, действительно характерно 
разнообразное сообщество относительно мел-
ких видов ветвистоусых (Cladocera) и веслоно-
гих ракообразных. Крупные дафнии (Daphnia 
magna) в наших озерах наблюдаются в диапа-
зоне соленостей от 4 до практически 9 г/л. При 
этом дафнии замечены и  в  озерах, где при-
сутствует рыба. Далее, с  ростом солености, 
с исчезновением и дафний и рыб в сообществе 

зоопланктона вновь появляются мелкие, то-
лерантные к солености виды Cladocera (пред-
ставители рода Moina), массово наблюдаются 
Copepoda и коловратки (Rotifera). Следующей, 
в каком-то смысле классической стадией для 
сообществ зоопланктона соленых озер можно 
считать доминирование жаброногих рачков 
Artemia (Anufriieva, Shadrin, 2020) (в  нашем 
случае в озере Тус).

Стоит отметить два условных артефак-
та, которые могут быть предметом отдельно-
го исследования. Наличие крупной Daphnia 
magna в озере Малое Белё, крупном водоеме 
с соленостью, близкой к 9 г/л, и населенного 
рыбой, можно считать одним из предельных 
случаев с точки зрения толерантности к соле-
ности у этого вида (Schuytema et al., 1997). От-
сутствие ветвистоусых ракообразных и  рыб 
и в целом крайне низкое видовое разнообра-
зие зоопланктона в  озере Джирим с  более 
низкой, чем в озере Малое Белё, соленостью. 
По всей видимости, это связано с солевым со-
ставом озера Джирим, в частности с более вы-
соким содержанием натрия и хлора, которые 
превышают таковые даже для озера Шира. 
Можно предположить, что по своему солево-
му составу и  концентрациям солей Джирим 
при текущем уровне воды попадает в  диа-
пазон критической солености с  минимально 
возможным набором видов, способных жить 
в этом водоеме (Khlebovich, 1969).

Другим важным неучтенным фактором 
может быть наличие в экосистеме озера круп-
ного бенто-пелагического вида Gammarus 
lacustris. В  нашем случае мы не  учитыва-
ли присутствие и  биомассу амфипод, как 
и  других крупных беспозвоночных, напри-
мер личинок насекомых, в озерах. Известно, 
что в близко расположенных соленых озерах 
Шира и Шунет Gammarus обитает в том чис-
ле и в пелагиали, не  являясь, как это счита-
лась ранее, бентосным видом (Zadereev et 
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al., 2010), и в его рацион, по данным жирно-
кислотного анализа, могут входить предста-
вители зоопланктона (Makhutova et al., 2018). 
Экспериментальные и полевые исследования 
показали, что гаммариды активно потреб
ляют планктонных ракообразных и  могут 
угнетать их популяции (Shadrin et al., 2020). 
Таким образом, наличие и  биомасса амфи-
под – ​важные, структурирующие сообщество 
зоопланктона факторы, не учтенные в данном 
исследовании.

Ряд исследованных нами озер покрывает 
относительно небольшой диапазон встреча-
ющихся в  природных водоемах соленостей. 
Действительно, при рассмотрении озер с со-
леностью 100 г/л и  выше закономерности 
по  снижению видового состава и  биомассы 
звеньев трофической цепи с  ростом солено-
сти могут быть более очевидны (Golubkov et 
al., 2018; Shadrin, Anufriieva, 2020). Однако 
основные перестройки в  структуре трофи-
ческой цепи, связанные с исчезновением рыб 
и сменой доминирующих групп зоопланкто-
на с  различным типом питания, способным 
быть ключевым для селективного выеда-
ния и  контроля сообщества фитопланктона 
(Sommer, Sommer, 2006), происходят в диапа-
зоне соленостей ниже 50 г/л. Это означает, что 
детальное рассмотрение ряда подобных озер, 
в частности выполненное нами, представляет 
существенный интерес.

Наши результаты показывают, что для 
рассмотренных озер в  середине летнего се-
зона биомассы фито- и  зоопланктона в  пер-
вую очередь контролировались биогенной 
нагрузкой (bottom-up контроль). При этом 
мы фактически не  смогли зафиксировать 
каскадных эффектов (top-down-контроль). 
С одной стороны, соленость структурировала 
трофическую сеть – ​с ее ростом в озерах ис-
чезала рыба, уменьшалось количество видов 
зоопланктона и  происходили закономерные 

изменения в  видовом составе зоопланктона. 
С другой стороны, мы не обнаружили каких-
либо значимых отличий между сообщества-
ми фитопланктона в разных озерах, которые 
можно было бы связать с видовым составом 
зоопланктона. Также наличие рыб не оказы-
вало значимого воздействия на биомассу зо-
опланктона.

Для интерпретации полученных резуль-
татов с определенными допущениями можно 
использовать концептуальную модель сезон-
ного развития планктона (PEG model, Sommer 
et al., 1986). Так, после весеннего развития 
фитопланктона для озер характерен локаль-
ный минимум концентрации фитопланктона 
(фаза чистой воды), который в  зависимости 
от  трофического статуса озера наблюдается 
либо в  начале, либо ближе к  середине лета. 
В нашем случае для ряда озер стоит ожидать 
наступления этой фазы в  середине летнего 
сезона, что совпадает со  временем отбора 
проб. В этом случае, по крайней мере для озер 
с  низким содержанием фосфора, биомассы 
фито- и зоопланктона будут находиться в ло-
кальных минимуме и максимуме, что приве-
дет к отсутствию прямой зависимости между 
этими экосистемными параметрами.

Однако подобные рассуждения достаточ-
но спекулятивны. В целом, о наличии каскад-
ных эффектов в  экосистемах следует судить 
не  по  данным одномоментного отбора проб, 
а на основании оценок динамических харак-
теристик взаимодействующих популяций 
(McCauley, Murdoch, 1987). Применительно 
к природным сообществам проверить харак-
тер взаимосвязей можно в лабораторных или 
контролируемых экспериментах либо срав-
нив результаты отборов проб в  разное вре-
мя, что позволит проследить за  динамикой 
развития взаимодействующих сообществ. 
Мы ожидаем, что обнаружить каскадные эф-
фекты и изменения в составе фитопланктона, 
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связанные с трансформацией сообщества зо-
опланктона под действием солености, можно 
на основании отборов проб в выбранной ли-
нейке озер в разные фазы развития планктон-
ных сообществ, начиная с условного весенне-
го старта и заканчивая осенним предзимним 
периодом снижения активности зоопланкто-
на из-за низких температур.

Заключение

На  собранном массиве данных мы по-
казали, что с  ростом солености в  диапазоне 
от пресных вод до вод с содержанием раство-
ренных солей более 30 г/л в  озерных экоси-
стемах уменьшается количество видов зоо-
планктона и  сложность трофической цепи; 
изменения в видовом составе и структуре тро-
фической цепи происходят при критических 
уровнях солености. Однако нам не удалось за-
фиксировать каскадных эффектов, а  именно 
показать, что смена функциональных групп 
зоопланктона, различающихся типом пита-
ния, с изменением солености приводит к из-
менениям в видовом составе фитопланктона. 
В то же время данное исследование представ-
ляет отдельный интерес в  силу нескольких 
важных причин. Во-первых, в нем выполнена 

важная ревизия современного состояния ряда 
озер юга Сибири, расположенных в градиен-
те солености. Обновленные данные по  соле-
ности озер, основным физико-химическим 
характеристикам могут служить реперной 
точкой для дальнейших исследований озер 
региона. Во-вторых, применительно к иссле-
дованию трофических сетей крайне важно, 
что выбранный ряд озер отличается «мелким 
шагом» по  солености. Различия в  солености 
между озерами невелики, что позволяет с де-
тальным разрешением посмотреть на крити-
ческий диапазон солености. Именно в  этом 
диапазоне из экосистем озер исчезают рыбы, 
а в сообществе зоопланктона происходят клю-
чевые перестройки, связанные со сменой ви-
дов, обладающих различными способностя-
ми контролировать обилие и видовой состав 
фитопланктона. Наши результаты показыва-
ют, что в выбранном ряду озер наблюдаются 
ключевые, структурирующие трофическую 
сеть эффекты bottom-up-контроля и  солено-
сти. Это означает, что данный ряд озер можно 
рассматривать в  качестве условной модель-
ной системы, детальные исследования кото-
рой могут принести значимые для современ-
ной водной экологии результаты.
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