
1

© Голубков С. М.,  2021

Сибирский экологический журнал,  1 (2021) 1–12

УДК 574: 504.7 

DOI 10.15372/SEJ20210101

Влияние климатических колебаний на структуру  
и функционирование экосистем  

континентальных водоемов

С. М. ГОЛУБКОВ

Зоологический институт РАН 
199034, Санкт-Петербург, Университетская наб., 1 

E-mail: golubkov@zin.ru

Статья поступила 04.06.2020

После доработки 19.06.2020

Принята к печати 19.06.2020

АННОТАЦИЯ

Климатические колебания относятся к важнейшим факторам,  вызывающим изменения в наземных 
и водных экосистемах. В обзоре рассмотрены основные механизмы влияния изменений климата на струк-
туру и функционирование экосистем водоемов и показана необходимость учитывать эти механизмы при 
разработке стратегии сохранения биологических ресурсов водных экосистем. Климатические флуктуации 
влияют на водные экосистемы через изменения температуры,  поверхностного  стока биогенных и других 
веществ и их соотношения,  интенсивности перемешивания вод в период гомотермии и другие механизмы. 
Дополнительные биогенные вещества,  поступающие в дождливые периоды с водосбора и напрямую с ат-
мосферными осадками,  стимулируют развитие первичных продуцентов и вызывают риск дальнейшего  
эвтрофирования водоемов. Повышение температуры способствует развитию потенциально  токсичных 
видов фитопланктона и обостряет проблему “зеленых приливов” –  массового  развития в прибрежной 
зоне водоемов многоклеточных водорослей. Органические вещества,  поступающие во  влажные периоды 
с водосбора,  стимулируют “микробиальную петлю” в водных экосистемах. В мелководных озерах флук-
туации климата могут вызывать динамику пищевых цепей и смену экологического  режима. Вызванные 
климатическими факторами изменения в составе фитопланктона часто  приводят к ослаблению пела-
го-бентических связей в водных экосистемах. В некоторых случаях изменения климата способствовали 
вселению чужеродных видов. Естественная динамика экосистем,  обусловленная колебаниями климата,  
заслуживает пристального  внимания и требует разработки специального  адаптивного  управления водны-
ми биоресурсами. В ряде случаев необходимо  применять более жесткие меры по  охране и восстановлению 
водоемов,  которые учитывали бы неблагоприятные изменения природных факторов.

Ключевые слова: изменение климата,  пищевые цепи,  экологический режим,  эвтрофикация,  токсичные 
виды фитопланктона,  чужеродные виды,  охрана природы.

Климатические колебания относятся к важ-
нейшим факторам,  вызывающим изменения 
в наземных и водных экосистемах,  а также 
в составе и структуре входящих в них сооб-
ществ организмов [Stenseth et al.,  2002;  Golub- 
kov,  Alimov,  2010;  Bogatov,  Fedorovskiy,  2016]. 
Большинство  климатических моделей пред-

сказывает значительное увеличение темпера-
туры в средних и высоких широтах [Ruostee-
noja et al., 2011]. В северных и высокогорных 
озерах повышение среднегодовых температур  
воды может составить в ближайшее десяти-
летия до  10 °C [Thompson et al.,  2005]. Од-
нако  несмотря на обилие свидетельств о  вли-
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янии изменений климата на гидрологические 
характеристики водоемов и водотоков,  их 
роль в функционировании экосистем водое-
мов к настоящему времени остается недоста-
точно  изученной.

Цель настоящего  обзора –  систематизи-
ровать различные механизмы этого  влияния 
и показать необходимость их учета при раз-
работке стратегии сохранения биологических 
ресурсов водных экосистем.

Поскольку изменение климата приводит 
к устойчивому изменению погодных усло-
вий,  при обсуждении механизмов его  вли-
яния помимо  результатов долгосрочных ис-
следований широко  использовались данные 
по  влиянию погодных условий на различные 
характеристики водных экосистем. К важным 
характеристикам погодных условий относятся 
разработанные в последние десятилетия кли-
матические индексы: cеверо-атлантического  
(NAO) и арктического  (АО) колебания. При 
положительных значениях обоих индексов 
преобладают сильные западные ветры,  несу-
щие теплый и влажный атлантический воздух 
на север  европейского  континента. Зимы ста-
новятся мягче,  а количество  осадков увели-
чивается. Наоборот,  при отрицательных зна-
чениях индексов наблюдается похолодание 
в зимний период и уменьшение количества 
осадков зимой и летом [Hurrell,  1995].

Функционирование экологических систем 
обеспечивается динамическим взаимодействи-
ем потоков энергии,  вещества и информации 

[Алимов и др.,  2013]. В настоящем обзоре об-
суждаются экологические механизмы влияния 
климатических колебаний на структуру био-
логических сообществ и их продуктивность,  
а также на поступление и круговорот биоген-
ных элементов в водных экосистемах.

ИЗМЕНЕНИЯ В ПОСТУПЛЕНИИ ВЕЩЕСТВ  

С ВОДОСБОРА

К важнейшей группе факторов,  вызыва-
ющих динамику водных экосистем,  относят-
ся инициированные климатическими колеба-
ниями изменения в поступление биогенных 
и других веществ с водосбора. При этом важ-
но  учитывать,  что  сходные климатические 
фазы (например,  потепление климата) в раз-
ных климатических зонах могут иметь разные 
последствия. Согласно  большинству клима-
тических моделей потепление климата при-
водит к увеличению количества осадков в се-
верных регионах и тропиках и к их снижению 
в средних широтах [Eggleton,  2018]. Напри-
мер,  ожидается,  что  годовое количество  
осадков на территории Финляндии к концу 
XXI в. увеличится на 12–22 %  (10–40 %  зи-
мой и до  20 %  летом) [Ruosteenoja et al., 2011]. 
Вместе с тем повышение зимних температур  
может значительно  сказаться на зимне-ве-
сенней динамике поверхностного  стока,  так 
как постоянные оттепели уменьшают толщину 
снегового  покрова и,  как следствие,  снижают 
время наступления,  интенсивность и продол-
жительность весеннего  паводка. В результате 
этих изменений зимний сток рек увеличива-
ется,  а весенний –  уменьшается [Teutschbein 
et al.,  2017].

Возрастание поверхностного  стока при 
увеличении количества атмосферных осад-
ков приводит к росту поступления биоген-
ных веществ в водоемы. Положительные вза-
имосвязи между осадками,  поверхностным 
стоком,  фосфорной нагрузкой и концентра-
цией фосфора описаны для многих водных 
систем [Gentry et al.,  2007;  Withers,  Jarvie,  
2008;  Huttunen et al., 2015;  Golubkov,  Golub-
kov,  2020]. Например,  в результате многолет-
них наблюдений показано,  что  концентрация 
общего  фосфора в эстуарии р. Невы в сере-
дине лета прямо  пропорциональна количе-
ству атмосферных осадков (рисунок) и коли-
честву дождливых дней в регионе [Golubkov,  

Связь между средним количеством атмосферных 
осадков в июле и концентрацией общего  фосфора 
в эстуарии р. Невы в 2003–2005 и 2008–2016 гг. 

(по: [Golubkov,  Golubkov,  2018])



3

Golubkov,  2018,  2020]. Также его  концентра-
ция положительно  коррелировала с темпера-
турой воздуха в зимнее время и отрицатель-
но  –  с летней температурой воздуха,  т. е. 
была больше в годы с мягкими зимами и при 
прохладной дождливой погоде в летнее время 
[Golubkov,  Golubkov,  2020].

Поступление биогенных веществ в водо-
емы зависит от состава почв на водосборе 
и подвижности химических элементов в раз-
ных условиях. Например,  на круговорот фос-
фора влияют изменения температуры и ре-
жим влажности почвы,  а на потери фосфора 
почвами –  продолжительность и интенсив-
ность атмосферных осадков [Schoumans et 
al.,  2015]. Аноксия почвы,  которая возникает 
во  время непрерывных дождей,  может при-
вести к растворению с течением времени ас-
социаций Fe–P в почвенном профиле и уси-
лить вымывание фосфора в водоемы [Uusitalo 
et al.,  2015]. Также с помощью натурных ис-
следований показано,  что  водосбор  с переув-
лажненными почвами имеет больший риск по-
тери фосфора,  если он имеет положительный 
баланс фосфора и почвы с высоким процентом 
органического  вещества [Roberts et al., 2017].

Дождливая погода также способствует 
смыву в водоемы с водосбора дополнитель-
ных количеств азота,  растворенных органи-
ческих соединений,  включая гуминовые ве-
щества и органические частицы [Markensten,  
2006;  Wilk-Woźniak et al.,  2016;  Teutschbein 
et al.,  2017]. При этом показано,  что  если 
на севере Европы потепление климата приве-
дет к увеличению стока биогенных и других 
веществ в водоемы,  то  в средней Европе,  на-
оборот,  произойдет его  уменьшение [Teutsch-
bein et al.,  2017]. При этом сами атмосферные 
осадки являются источником дополнительных 
количеств биогенных веществ,  в ряде случаев 
составляющих значительную долю от их по-
ступления в водоем [Бульон,  2017]. Климати-
ческие изменения также могут влиять на соот-
ношение биогенных веществ в поверхностном 
стоке,  так как известно,  что  в низких широ-
тах соотношение общего  азота к общему фос-
фору (N : P) в водоемах в среднем ниже,  чем 
в высоких широтах [Abell et al.,  2012].

Текущие изменения климата сопровождают- 
ся увеличением опасных природных явлений,  
в том числе повышают частоту экстремаль-
ных паводков [Фролов,  2014;  Bogatov,  Fedo-

rovskiy,  2016;  Богатов,  Федоровский,  2017;  
Naz  et al.,  2018],  которые вызывают много-
кратное увеличение смыва биогенных и ор-
ганических веществ в водотоки и водоемы 
[Sharpley et al.,  2015]. Более того,  связанные 
с потеплением климата периодические за-
сухи повышают вероятность лесных пожа-
ров,  после которых сток веществ с водосбо-
ра тоже многократно  возрастает [Bogatov,  
Fedorovskiy,  2016].

ВЛИЯНИЕ КЛИМАТИЧЕСКИХ КОЛЕБАНИЙ  

НА ПЕРВИЧНЫЕ ПРОДУЦЕНТЫ И ДЕСТРУКЦИЮ 

ОРГАНИЧЕСКИХ ВЕЩЕСТВ ПЛАНКТОНОМ

Дополнительные биогенные вещества,  по-
ступающие в дождливые периоды с водосбора 
и напрямую с атмосферными осадками,  сти-
мулируют развитие первичных продуцентов 
и вызывают риск дальнейшего  эвтрофирова-
ния водоемов. Поэтому увлажнение климата 
в северных регионах умеренной зоны обыч-
но  приводит к повышению первичной про-
дуктивности водоемов [Jeppesen et al.,  2009;  
Schoumans et al.,  2015;  Sharpley et al.,  2015;  
Golubkov,  Golubkov,  2020]. Для некоторых 
водоемов гумидной зоны (зоны повышенного  
увлажнения) отмечается положительная кор-
реляция между индексами NAO и АО и кон-
центрацией фитопланктона [Максимов и др.,  
2012;  Sharov et al.,  2014;  и др.]. В то  же вре-
мя следует учитывать,  что  пороговые кон-
центрации биогенных веществ,  при которых 
происходит эвтрофирование водоемов,  прямо  
пропорциональны их проточности за счет раз-
бавления сточных вод естественным стоком 
[Rast,  Thornton,  2005]. Поэтому при аридиза-
ции климата в более южных регионах умень-
шение проточности водоемов с высокой антро-
погенной нагрузкой биогенными веществами 
может приводить к их эвтрофированию. Так,  
значительное увеличение продуктивности фи-
топланктона наблюдалось в наиболее загряз-
ненных водохранилищах Средней Волги ле-
том аномально  теплого  и маловодного  2010 г. 
[Kopylov et al.,  2012].

Скорость реакции фитопланктона на уве-
личение количества осадков может зависеть 
от условий на водосборе озера. В северных ре-
гионах,  где весной почва оттаивает медленно,  
дополнительный сток биогенных веществ мо-
жет происходить не весной,  а во  второй по-
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ловине вегетационного  сезона. В результате 
увеличение продуктивности фитопланктона 
и последующий рост продуктивности зообен-
тоса наблюдаются с задержкой на один год,  
т. е. в следующий вегетационный сезон [Мак-
симов и др.,  2012].

В глубоководных озерах ветреная погода 
(положительная аномалии NAO и АО) спо-
собствует более интенсивному перемешиванию 
воды в период гомотермии и дополнительно-
му поступлению биогенных веществ из при-
донных горизонтов в трофогенный слой воды. 
Например,  в крупных глубоководных озерах 
Италии содержание фосфора и концентрация 
хлорофилла а в эпилимнионе летом зависят 
от силы ветра зимой,  которая определяет глу-
бину перемешивания воды в период зимней 
гомотермии и количество  фосфора,  которое 
попадает из придонных,  обогащенных биоген-
ными веществами слоев воды,  в поверхност-
ные горизонты [Salmaso et al.,  2003].

Продолжительность ледяного  покрова,  
время его  наступления и интенсивность пе-
ремешивания вод оказывают значительный 
эффект на интенсивность весеннего  “цвете-
ния” воды в водоеме. Поэтому погодные ус-
ловия в зимнее и весеннее время имеют пер-
востепенное значение для продуктивности 
водоемов. Однако  влажная ветреная погода 
не всегда способствует повышению продуктив-
ности фитопланктона. В Фенноскандии в том 
случае,  если озеро  располагается на забо-
лоченном водосборе,  увеличение количества 
осадков приводит к поступлению в водоем до-
полнительных количеств гумусовых веществ,  
снижающих прозрачность воды и тем самым 
лимитирующих первичную продукцию во-
доема [Markensten,  2006;  Максимов,  2012]. 
С другой стороны,  показано,  что  попадаю-
щие в водоем гуминовые кислоты могут сти-
мулировать первичную продукцию планктона 
[Чуков и др.,  2010].

Органические вещества,  поступающие  
с водосбора,  служат дополнительным источ-
ником питательных веществ для бактерий,  
а также животных зоопланктона и зообен-
тоса [Karlsson et al.,  2012;  Wilk-Woźniak et 
al.,  2016;  Golubkov et al.,  2019b]. В дожд-
ливые годы их поступление в водоемы мо-
жет значительно  увеличиваться,  что  
стимулирует процессы минерализации орга-
нических веществ в экосистемах [Jansson et 

al.,  2008;  Golubkov et al.,  2017;  Golubkov,  Go- 
lubkov,  2020;  Williamson et al.,  2020].

Потепление климата влияет на видовой 
состав фитопланктона. Предполагается,  что  
повышение температуры воды снижает роль 
в фитопланктоне диатомовых и золотистых 
водорослей и повышает роль цианобактерий,  
динофитовых и зеленых водорослей [Elliot et 
al.,  2006;  Järvinen et al.,  2006;  Jeppesen et al.,  
2009;  Kopylov et al.,  2012;  Klais et al.,  2013;  
Sharov et al.,  2014]. Однако  следует учиты-
вать,  что  отдельные виды этих групп водо-
рослей могут по-разному относиться к темпе-
ратурному фактору [Golubkov et al.,  2019a]. 
Кроме того,  перестройки в структуре фито-
планктона могут вызываться не столько  по-
вышением температурой,  сколько  другими 
сопутствующими потеплению факторами: из-
менением концентрации биогенных и взвешен-
ных веществ,  проточностью водоемов,  свето-
выми условиями развития фитопланктона,  
сроками и особенностями таяния льда,  усло-
виями перемешивания толщи воды [Weyhen-
meyer et al.,  1999;  Rast,  Thornton,  2005;  Klais 
et al.,  2013;  Golubkov et al.,  2019a]. Например,  
преобладание динофлагеллят над диатомовыми 
в период весеннего  “цветения” фитопланктона 
в шведском оз. Еркен наблюдалось в те годы,  
когда этот процесс начинался еще подо  льдом,  
при тонком снеговом покрове ранней весной 
[Weyhenmeyer et al.,  1999]. Объяснялось это  
тем,  что  диатомовые водоросли быстро  оседа-
ли в отсутствии турбулентности подо  льдом,  
а активно  плавающие динофлагелляты оста-
вались в трофогенном слое.

Климатические изменения могут стимули-
ровать развитие цианобактерий через изме-
нения соотношения биогенных веществ в по-
верхностном стоке. В отличие от гумидной 
зоны,  где,  как правило,  элементом,  лими-
тирующим первичную продукцию,  является 
фосфор,  в низких широтах с более засушли-
вым климатом развитие фитопланктона часто  
лимитирует азот [Abell et al.,  2012]. Известно,  
что  снижение отношения N : P в воде до  опре-
деленного  предела является причиной массо-
вого  развития азотфиксирующих цианобакте-
рий,  многие из которых выделяют токсичные 
вещества –  цианотоксины. Поэтому,  аридиза-
ция климата может стимулировать развитие 
этих нежелательных микроорганизмов и вы-
зывать летние заморы рыбы и других жи-
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вотных,  как это  наблюдалось в степной зоне 
Канады [Bariĉa,  1980]. Массовое развитие ци-
анобактерий наблюдалось в водохранилищах 
Средней Волги в аномально  теплый и мало-
водный 2010 г. [Kopylov et al.,  2012].

Климатические факторы также оказывают 
влияние на донные продуценты. В последние 
9 лет обострилась проблема так называемых 
“зеленых приливов” ‒ массового  развития 
в прибрежной зоне водоемов многоклеточных 
водорослей,  относящихся к родам Ulva,  Cl-
adophora и Spirogyra [Gladyshev,  Gubelit,  
2019]. Одной из особенностей этих “прили-
вов” является то,  что  создаваемое водорос-
лями органическое вещество  слабо  использу-
ется в пищевых цепях прибрежья водоемов 
[Golubkov et al.,  2018]. В результате у уреза 
воды может накапливаться огромное количе-
ство  разлагающейся биомассы,  загрязняющей 
прибрежья водоемов. Исследования показа-
ли,  что  на биомассу этих водорослей положи-
тельное влияние оказывает температура воды 
и отрицательное –  сила ветра;  среднесезон-
ная биомасса также отрицательно  коррелиру-
ет с индексом NAO [Gubelit,  2015].

ВЛИЯНИЕ КЛИМАТИЧЕСКИХ КОЛЕБАНИЙ 

НА ДИНАМИКУ ПИЩЕВЫХ ЦЕПЕЙ  

И ЭКОЛОГИЧЕСКИЙ РЕЖИМ ВОДОЕМОВ

В ряде случаев погодные условия влия-
ют на динамику пищевых цепей и приводят 
к смене экологического  режима водоема. На-
пример,  в пресноводном мелководном оз. Бот-
шол в Нидерландах потепление и увлажнение 
климата вызывали частые смены его  эколо-
гического  режима [Rip et al.,  2007]. В первой 
половине XX  в. при относительно  сухом кли-
мате преобладал экологический режим с до-
минированием донных продуцентов (харо-
вых водорослей) и высокой прозрачностью 
воды. С потеплением и увлажнением климата 
во  второй половине XX  в. в годы с большим 
количеством атмосферных осадков этот ре-
жим становился неустойчивым и сменялся ре-
жимом с высокой биомассой фитопланктона,  
низкой прозрачностью воды и низкой биомас-
сой донных продуцентов. Противоположные 
изменения наблюдались в венгерском оз. Ба-
латон,  где в засушливые 2000–2003 гг. произо-
шло  снижение уровня воды,  развитие донной 
растительности,  в первую очередь нитчатых 

водорослей,  и уменьшение продуктивности 
фитопланктона [Padisák et al.,  2006].

Особенно  чувствительны к климатиче-
ским флуктуациям экосистемы мелководных 
соленых озер,  где изменение погодных усло-
вий может инициировать целый “каскад” из-
менений на разных трофических уровнях 
[Williams,  2002;  Голубков,  Голубков,  2012;  
Shadrin,  Anufriieva,  2013]. При значитель-
ном повышении солености воды в них часто  
наблюдается сокращение звеньев в пищевой 
цепи и возникновение “каскадного  эффек-
та” в их динамике [Lin et al.,  2017;  Голуб-
ков и др.,  2018]. В годы с малым количеством 
атмосферных осадков и высокой соленостью 
воды,  благоприятной для развития крупных 
рачков Artemia spp.,  из-за ее фильтрацион-
ной активности может значительно  снижать-
ся первичная продукция планктона [Golubkov 
et al.,  2007;  Голубков,  2012;  Голубков и др.,  
2018]. Например,  жаркая безветренная пого-
да весной и летом в 2005 г. при отрицательных 
NAO привела к значительному повышению 
солености воды в мелководном гиперсоленом 
оз. Тобечикское (Восточный Крым) и массово-
му развитию в нем артемий. Фильтрационная 
активность артемий в свою очередь вызва-
ла снижение первичной продукции планкто-
на,  увеличение прозрачности воды и мас-
совое развитие нитчатых водорослей на дне 
озера [Golubkov et al.,  2007;  Голубков,  Го-
лубков,  2012]. Продукция этих водорослей на-
много  превысила продукцию фитопланктона. 
Это,  в свою очередь,  повлекло  за собой мас-
совое развитие животных бентоса. Напротив,  
в дождливые годы с низкой соленостью воды 
артемия элиминировалась из состава сооб-
щества благодаря появлению хищных форм 
зоопланктона,  что  приводило  к повышению 
первичной продукции планктона и предот-
вращало  развитие донных продуцентов из-за 
низкой прозрачности воды. Таким образом,  
изменение погодных условий может вызвать 
переход мелководного  соленого  озера из эко-
логического  режима с доминированием планк-
тонных пищевых цепей в режим с доминиро-
ванием донных пищевых цепей и наоборот. 
При высокой солености воды также возрастает 
роль прокариотных организмов по  сравнению 
с эукариотными и аноксигенного  фотосинте-
за и хемосинтеза по  сравнению с оксиген-
ным фотосинтезом [Шадрин,  Ануфриева,  
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2018]. В целом,  повышение солености воды 
в результате аридизации климата в средних 
широтах может приводить к драматическим 
изменениям биологического  разнообразия,  
первичной продуктивности,  укорочению пи-
щевой цепи и снижению эффективности пе-
редачи энергии от продуцентов к верхним 
трофическим уровням в соленых озерах [Wil-
liams,  2002;  Lin et al.,  2017;  Голубков и др.,  
2018;  Шадрин,  Ануфриева,  2018].

Климатические факторы влияют на фор-
мирование постоянной стратификации (меро-
миксии) в глубоководных соленых меромик-
тических озерах. В них,  в глубине озерной 
котловины находится соленая водная толща 
(монимолимнион),  сверху покрытая слоем ме-
нее соленой (иногда пресной) воды меньшей 
плотности (миксолимнион). Разность плотно-
стей этих слоев не дает воде перемешивать-
ся,  что  приводит к накоплению в монимо-
лимнионе органических веществ,  отсутствию 
кислорода и образованию сероводорода [Рого-
зин,  2019]. Характерной особенностью таких 
озер  являются фототрофные аноксигенные 
серные бактерии,  которые формируют устой-
чивые скопления на границе монимолимнио-
на и миксолимниона [Melack,  Jellison,  1998;  
Рогозин,  2019]. Глубина редокс-зоны может 
зависеть от погодных условий,  в частности,  
положительно  коррелировать с температу-
рой воздуха в предшествующий год [Задереев 
и др.,  2014]. Также показано,  что  климатиче-
ские изменения,  такие как отсутствие ледяно-
го  покрова во  время теплых зим,  снижение 
глубины озера или осолонение миксолим-
ниона в засушливый период,  частично  или 
полностью нарушают меромиксии,  и озеро  
становится голомиктическим (полностью пе-
ремешиваемым) [Melack,  Jellison,  1998;  Рого-
зин,  2019]. При этом происходит интенсивное 
поступление биогенных веществ в фотическую 
зону,  что  приводит к сильному эвтрофирова-
нию водоема,  изменению состава фито-,  бак-
терио- и зоопланктона [Simona,  2003;  Rogozin 
et al.,  2017]. При полном перемешивании воды 
в водоеме пурпурные серные бактерии исчеза-
ют из состава сообщества [Rogozin et al.,  2017].

В некоторых случаях при перемешивании 
меромиктических озер  возможен выброс в ат-
мосферу токсичных газов,  как это  произошло  
в оз. Ньос в Камеруне,  в результате чего  погиб-
ло  около  1700 местных жителей [Рогозин,  2019].

Вызванные изменениями климата пере-
стройки в сообществах фитопланктона могут 
оказывать влияние не только  на сообщества 
зоопланктона,  но  и на зообентос. Например,  
в последние десятилетия в Балтийском море 
отмечается повышение доли динофлагеллят 
по  сравнению с диатомовыми водорослями 
в период весенней вспышки фитопланк тона 
[Klais et al.,  2013]. В результате этих изме-
нений в составе фитопланктона значительно  
снизился поток органического  вещества из пе-
лагиали в бенталь (pelagic-benthic coupling),  
так как в отличие от относительно  тяжелых 
покрытых кремневой оболочкой диатомовых 
водорослей,  которые быстро  оседают на дно,  
активно  плавающие динофлагелляты легко  
остаются в поверхностном трофогенном слое 
воды и утилизируются в пелагиали водоема 
или же оседают на дно  в виде трудноразло-
жимых цист. Все это  значительно  ухудшает 
пищевые условия для зообентоса [Klais et al.,  
2013;  Spilling et al.,  2018].

Похожая картина наблюдается и в распре-
делении цианобактерий в толще воды,  многие 
виды которых имеют нейтральную плавучесть 
и в основном концентрируются в поверхност-
ных горизонтах воды [Golubkov et al.,  2017]. 
Потепление климата часто  приводит к по-
вышению роли цианобактерий в летнем фи-
топланктоне [Elliot et al.,  2006;  Järvinen et 
al.,  2006;  Jeppesen et al.,  2009;  Sharov et al.,  
2014],  что,  в свою очередь,  снижает приток 
органического  вещества к сообществам зоо-
бентоса [Golubkov et al.,  2017].

Повышение стока органических веществ,  
обусловленное потеплением и увлажнени-
ем климата в северных регионах,  стиму-
лирует развитие так называемой “микроби-
альной петли” и снижает роль пастбищной 
пищевой цепи – вторичных консументов,  
влияя,  в частности,  на сообщества зообенто-
са [Eriksson,  Wiklund et al.,  2009]. Это  связано  
с тем,  что  бактерии из-за своих малых разме-
ров,  так же как цианобактерии и динофлагел-
ляты,  имеют очень низкую скорость оседания 
и в основном стимулируют метаболизм в толще 
воды,  снижая отношение первичной продук-
ции к минерализации органических веществ 
в пелагиали водоемов [Golubkov et al.,  2017;  
Golubkov,  Golubkov,  2020;  Williamson et al.,  
2020]. Следует также учитывать,  что  стиму-
лирование “микробиальной петли” отрицатель-
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но  сказывается на продуктивности пастбищной 
пищевой цепи,  включая рыб [Бульон,  2019],  
и увеличивает скорость оборота биогенных ве-
ществ в водных экосистемах,  что  способству-
ет их эвтрофированию [Голубков и др.,  2019].

Приведенные примеры показывают,  что  
если климатические колебания затрагивают 
в первую очередь сообщества продуцентов,  
то  продолжительность изменений в сообще-
ствах зависит от продолжительности погод-
ных изменений. Если же климатические ко-
лебания влияют на популяции животных 
верхних трофических уровней с длительны-
ми циклами развития,  то  изменения в трофо-
динамике водоемов становятся более длитель-
ными. Например,  исчезновение в результате 
зимнего  замора хищного  большеротого  оку-
ня из оз. Винтегрин (США) в 1978 г. привело  
к продолжительному доминированию мелких 
рыб планктофагов и,  как следствие,  за счет 
“каскадного  эффекта”,  – к снижению плотно-
сти крупного  зоопланктона и эвтрофированию 
озера. Только  после искусственной реинтро-
дукции этого  хищника в водоем в 1986 г. про-
изошли обратные изменения,  и качество  воды 
в озере улучшилось [Mittelbach et al.,  1995].

В ряде случаев вызванные колебаниями 
климата изменения в водных экосистемах спо-
собствуют вселению в них чужеродных ви-
дов и снижению их биоресурсного  потенциа-
ла [Golubkov,  Alimov,  2010;  Holopainen et al.,  
2016]. Так,  вызванная изменениями климата 
деградация естественных сообществ зообен-
тоса в эстуарии р. Невы способствовала все-
лению труднодоступных для рыб чужерод-
ных полихет рода Marenzelleria,  что  привело  
к ухудшению питания рыб и многократному 
падению их уловов [Golubkov,  Alimov,  2010;  
Голубков и др.,  2012]. С другой стороны,  ок-
сигенация донных отложений за счет биотур-
бационной активности полихет стала причи-
ной снижения внутренней биогенной нагрузки 
на акваторию эстуария [Максимов,  2018].

Основные изменения,  происходящие в эко-
логических системах водоемов при изменении 
климата,  суммированы в таблице. Из нее,  
а также из приведенных примеров,  видно,  
насколько  многообразны и сложны реакции 
экологических систем на текущее потепление 
климата. Они затрагивают разнообразные про-
цессы,  протекающие на разных уровнях био-
логической организации. Кроме того,  как сами 

климатические изменения,  так и реакции вод- 
ных экосистем имеют значительные регио-
нальные особенности. Все это  заслуживает 
дальнейшего  тщательного  изучения,  так как 
без знания механизмов этих изменений невоз-
можно  проведение эффективной природоох-
ранной политики.

ПОТЕПЛЕНИЕ КЛИМАТА  

И ПРИРОДООХРАННАЯ ПОЛИТИКА

Для современного  периода характерна 
крайне сложная экологическая обстановка,  
так как интенсивное антропогенное воздей-
ствие происходит на фоне быстрых клима-
тических изменений,  которые в ряде случа-
ев могут усиливать негативные последствия 
антропогенного  экологического  стресса [Wil-
liams,  2002;  Zillén et al., 2008;  Golubkov,  Ali- 
mov,  2010;  Huttunen et al.,  2015;  Sharpley et 
al.,  2015;  Golubkov,  Golubkov,  2020]. Измене-
ния климата могут снижать способность во-
доемов к самоочищению,  а катастрофические 
паводки приводить к большему смыву за-
грязняющих веществ с водосбора [Wen et al.,  
2017;  Голубков и др.,  2020]. В случае усиления 
негативных последствий необходимо  плани-
ровать дополнительные меры по  сохранению 
окружающей среды. Например,  в Северной 
Европе,  где потепление и увлажнение клима-
та,  как правило,  приводят к повышению на-
грузки биогенными элементами на водоемы,  
предлагается вносить фосфорные удобрения 
только  там,  где это  совершенно  необходи-
мо,  проводить учет количества форм фосфо-
ра и скорость его  освобождения из почвы (бы-
строе или медленное) и снижать содержание 
фосфора в кормах для удовлетворения дие-
тических потребностей домашних животных 
[Schoumans et al.,  2015]. Также показано,  что  
при применении принципов Водной рамочной 
директивы Европейского  Союза необходимы 
периодические пересмотры целевых показа-
телей для восстановления водных экосистем 
с учетом колебаний климата [Nõges et al.,  
2007;  Schoumans et al.,  2015].

Естественная динамика экосистем,  обу-
словленная долгосрочными изменениями при-
родных факторов,  заслуживает пристального  
внимания и требует разработки специального  
адаптивного  управления биоресурсами водо-
емов. Под ним понимается такой режим управ-
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ления,  который учитывает естественную ди-
намику экосистемы,  а потребности практики 
адаптируются к этой динамике и возможно-
стям экосистемы [Голубков,  2006]. В зависи-
мости от типа водоема соответствующая цель 
управления может быть разной. Для определе-
ния того,  что  является достижимым,  доступ-
ным и желаемым для экологов и большинством 
заинтересованных предприятий,  необходим 
подробный анализ затрат и выгод природоох-
ранной политики [Sharpley et al.,  2015].

Разработка методов и способов прогнози-
рования возможных изменений в экосисте-
мах представляет собой особую задачу,  ре-
шение которой может быть выполнено  только  
при знании процессов,  протекающих в эко-
системах и закономерностях их качествен-
ных и количественных изменений при пере-
менах в окружающей среде. В ряде случаев 
необходимо  применять более жесткие меры 
по  охране и восстановлению водоемов,  кото-
рые учитывали бы неблагоприятные измене-
ния природного  фона,  происходящие под воз-
действием колебаний климата.

В России,  как указано  в докладе Росгид- 
ромета об изменении климата и их послед-
ствиях на территории Российской Федерации 
[Фролов,  2014],  необходимо  ускорение раз-
работки стратегий реагирования на изменение 
климата на разных уровнях ‒ федеральном,  
региональном,  муниципальном. Приоритетной 
частью этих стратегий должна стать система 
адаптационных мер  разных пространствен-
ных и временных масштабов,  опирающаяся 
на результаты научного  анализа изменений 
климата и их последствий.

Обзор  подготовлен в рамках государственной 

темы № АААА-А19-119020690091-0.
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functioning of ecosystems of continental water bodies
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Climatic fluctuations are among the most important factors causing changes in terrestrial and aquatic 
ecosystems. The review considers the main mechanisms of  the influence of  climate change on the structure 
and functioning of  ecosystems of  water bodies and shows the need to consider these mechanisms when de-
veloping a strategy for the conservation of  biological resources of  aquatic ecosystems. Climatic fluctuations 
affect aquatic ecosystems through changes in temperature,  surface runoff  of  nutrients and other substances 
and their relationships,  the intensity of  water mixing during the circulation period and other mechanisms. 
Additional nutrients that come in rainy periods from the catchment and directly with precipitation stimulate 
the development of  primary producers and cause the risk of  further eutrophication of  water bodies. An 
increase in temperature promotes the development of  potentially toxic phytoplankton species and exacerbates 
the problem of  “green tides,” the massive development of  multicellular algae in the coastal zone. Organ-
ic substances coming from the catchment area during wet periods stimulate a “microbial loop” in aquatic 
ecosystems. In shallow lakes,  climate fluctuations can cause food web dynamics and a change in ecological 
regime. Climate-induced changes in the composition of  producer communities often lead to weakened pelag-
ic-benthic relationships in aquatic ecosystems. Climate-induced changes in the composition of  phytoplankton 
often lead to weakening of  pelagic-benthic coupling in aquatic ecosystems. In some cases,  climate change has 
contributed to invasions of  alien species. The natural dynamics of  ecosystems due to climate fluctuations 
deserve close attention and require the development of  special adaptive management of  aquatic biological 
resources. In some cases,  it is necessary to apply more severe measures for the protection and restoration of  
water bodies,  which would take into account adverse changes in the natural background that occur with 
long-term changes in natural factors.

Key words: climate,  nutrient load,  productivity,  food webs,  ecological regime,  ecosystem management.


