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АННОТАЦИЯ

В пресноводных экосистемах эффективность передачи веществ от фитопланктона к зоопланктону,  
выражаемая через отношение продукции этих веществ в зоопланктоне к их продукции в фитопланктоне,  
определяет функционирование вышестоящих трофических уровней. Помимо  углерода первичные проду-
центы передают вверх по  трофической цепи физиологически ценные вещества (ФЦВ),  включая полине-
насыщенные жирные кислоты,  азот и фосфор. Эффективность передачи этих веществ в природе сильно  
варьируется в зависимости от факторов среды,  что  отражается на качестве биологических ресурсов. 
Целью настоящего  обзора было  проанализировать механизмы,  регулирующие эффективность передачи 
ФЦВ от фитопланктона к зоопланктону,  и выделить основные потенциальные факторы,  которые могут 
влиять на эффективность их передачи.

Ключевые слова: эффективность передачи веществ,  полиненасыщенные жирные кислоты,  эйкоза-
пентаеновая кислота,  докозагексаеновая кислота,  азот,  фосфор.

биомасса предыдущего  трофического  уровня 
усваивается консументами. Примерно  10 %  
углерода передается от одного  трофического  
уровня к следующему [Lindeman,  1942]. Поми-
мо  углерода (С) по  трофическим сетям пере-
даются ФЦВ,  к которым относятся полинена-
сыщенные жирные кислоты (ПНЖК),  включая 
эйкозапентаеновую (ЭПК,  20:5 омега‑3) и до-
козагексаеновую (ДГК,  22:6 омега‑3) кисло-
ты,  азот (N) и фосфор  (P). В природе часто   

ФИЗИОЛОГИЧЕСКИ ЦЕННЫЕ ВЕЩЕСТВА,  

ПЕРЕДАЮЩИЕСЯ ОТ ФИТОПЛАНКТОНА  

К ЗООПЛАНКТОНУ

Функционирование трофических сетей 
в пресноводных экосистемах зависит от эф-
фективности транспорта физиологически цен-
ных веществ (ФЦВ) от продуцентов к выше-
стоящим трофическим уровням. При передаче 
углерода вверх по  трофической сети часть 
вещества теряется в связи с тем,  что  не вся 
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создается дефицит ФЦВ в пищевых ресур-
сах для зоопланктона. Это  связано  с тем,  
что  существует большое расхождение меж-
ду их содержанием в пище и потребностями 
зоопланктона [Sterner,  Hessen,  1994;  Brett,  
Müller-Navarra,  1997;  Twining et al.,  2016]. 
Поэтому важно  знать,  с какой эффектив-
ностью передаются ФЦВ от фитопланктона 
к зоопланктону,  так как от этого  зависит ка-
чество  зоопланктона как ресурса для выше-
стоящих трофических уровней.

Жирные кислоты

Жирные кислоты –  ​это  биоактивные мо-
лекулы,  которые ответственны за множество  
функций в организмах. Некоторые из них ис-
пользуются для катаболизма,  другие –  ​для 
физиологических процессов [Bell,  Tocher,  
2009;  Taipale et al.,  2011]. В частности,  ПНЖК 
в составе фосфолипидов используются как 
строительный материал для клеточных мем-
бран. Планктонные сообщества –  ​это  основные 
поставщики жизненно  важных ПНЖК вверх 
по  трофической цепи,  в частности к рыбам. 
ДГК относится к приоритетным кислотам. Эта 
критически необходимая молекула для осу-
ществления репродуктивных функций у рыб 
[Izquierdo et al.,  2001] входит в состав мем-
бран клеток нервных тканей. Ее дефицит мо-
жет приводить к потере зрения у рыб [Bell et 
al.,  1995]. ЭПК участвует в производстве гор-
моноподобных биологически активных ве-
ществ –  ​эйкозаноидов [Heckmann et at.,  2008;  
Schmitz,  Ecker,  2008],  которые служат для 
регуляции работы сердечно-сосудистой систе-
мы,  свертывания крови и иммунного  ответа 
у рыб. Они также могут использоваться для 
синтеза ДГК [Jardine et al.,  2020]. Неоднократ-
но  показано,  что  дефицит ЭПК ограничива-
ет рост и размножение дафний [Martin-Creuz-
burg et al.,  2010;  Sperfeld,  Wacker,  2011].

Азот и фосфор

Азот и фосфор  определяют физиологию 
консументов [Frost et al.,  2005;  Wagner et al.,  
2013]. Для консументов важны стехиометри-
ческие соотношения между С,  N и P. Несо-
ответствия стехиометрических соотношений 
С : N : P в пищевых ресурсах физиологиче-
ским потребностям зоопланктона могут влиять 

на синтез липидов,  протеинов и нуклеиновых 
кислот [Wagner et al.,  2015]. Такие измене-
ния в метаболизме влекут за собой снижение 
в скоростях индивидуального  роста,  размно-
жения и выживаемости [Sterner,  1993;  Frost 
et al.,  2005]. Соотношение C : P в природе ча-
сто  превышает пороговые значения,  т. е. уро-
вень,  при котором начинается лимитирование 
продукции ракообразных фосфором.

Целью настоящего  обзора было  проанали-
зировать механизмы,  регулирующие эффек-
тивность передачи ФЦВ от фитопланктона 
к зоопланктону,  и выделить основные потен-
циальные факторы,  которые могут влиять 
на эффективность их передачи. Эффектив-
ность передачи ФЦВ зависит от их содержа-
ния (т. е. их массы,  приходящейся на единицу 
углерода) и продукции как в фитопланктоне,  
так и зоопланктоне.

СОДЕРЖАНИЕ ФИЗИОЛОГИЧЕСКИ  

ЦЕННЫХ ВЕЩЕСТВ В ФИТОПЛАНКТОНЕ

Жирные кислоты

Жирно-кислотный профиль в фитопланк
тоне меняется в широких пределах и может 
зависеть как от таксономической структуры,  
так и от условий среды. М. И. Гладышев и со-
авт. [Gladyshev et al.,  2007] показали,  что  из-
менения показателей качества пищи в эвтроф- 
ном водохранилище Бугач,  измеряемых  
в содержании ФЦВ и стехиометрических со-
отношениях,  были связаны в большей сте-
пени с динамикой таксономической структу-
ры фитопланктона,  чем с условиями среды. 
В частности,  в состав цианобактерий Anabae-
na flos-aquae (Lyngb.) Breb. входила только  
α-линоленовая кислота 18:3 омега‑3 (АЛК),  
диатомовые водоросли Stephanodiscus spp. 
включали преимущественно  ЭПК,  а дино-
флагелляты Peridinium sp. были особенно  бо-
гаты ДГК. Данные этой работы свидетельству-
ют о  том,  что  разные виды водорослей имеют 
специфическую структуру элементного  соста-
ва и состава ПНЖК. Таким образом,  можно  
заключить,  что  качество  пищевых ресурсов 
в большей степени зависит от таксономиче-
ского  состава фитопланктона.

На видоспецифичность жирно-кислотного  
профиля в водорослях обращали внимание и 
другие исследователи [Strandberg et al.,  2015]. 
Показано,  что  для динофитовых водорослей 
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характерно  высокое содержание ДГК [Ahl-
gren et al.,  1997;  Sushchik et al.,  2004;  Gutseit 
et al.,  2007]. Диатомовые водоросли отличают-
ся высоким содержанием ЭПК,  которое мо-
жет достигать 30 %  от суммы ЖК [Caramujo 
et al.,  2008;  Breuer et al.,  2013;  Bellou et al.,  
2014],  тогда как в криптофитовых и динофи-
товых водорослях содержание ЭПК не превы-
шает 10 %  [Ahlgren et al.,  1992;  Taipale et al.,  
2013]. Для криптофитовых водорослей харак-
терна стиоридовая кислота 18:4 омега‑3 (СТД) 
[Ahlgren et al.,  1992]. Цианобактерии не мо-
гут синтезировать ПНЖК с длиной цепи бо-
лее 18 углеродных атомов,  однако  синтезиру-
ют ПНЖК с 18 атомами углерода [Tocher et 
al.,  1998]. Кроме того,  содержание ПНЖК мо-
жет сильно  варьироваться и в пределах одной 
таксономической группы. Н. Н. Сущик и соавт. 
[Sushchik et al.,  2004] показали,  что  два вида 
диатомовых водорослей сильно  различались 
в содержании ЭПК. В частности,  содержание 
ЭПК в диатомовых водорослях Cyclotella ato-
mus Hust. и C. meneghiniana Kutz. было  незна-
чительным,  в то  время как Stephanodiscus 
hantzschii Grun. и S. minutulus (Kutz.) Cleve 
& Moller вносили большой вклад в общее со-
держание ЭПК в сестоне. Среди цианобактерий 
два вида –  Anabaena flos-aquae Bréb. ex  Born. 
& Flauh. и Planktothrix agardhii (Gom.) Anagn. 
& Kom. – показывали высокую корреляцию 
с АЛК,  а в двух других видах –  Aphanizo
menon flos-aquae Ralf. ex. Born. & Flah. и Micro-
cystis aeruginosa (Kütz.) Kütz. –  эта ЖК отсут-
ствовала. В своей диссертации О. Н. Кормилец 
[2019] отмечала высокую вариабельность ЖК 
состава в зависимости от видовой принадлеж-
ности и местообитания. Например,  пресновод- 
ные золотистые микроводоросли синтезиру-
ют в большом количестве ЖК семейства n‑3 
и n‑6,  тогда как морские виды Chrysophyceae,  
в отличие от пресноводных,  бедны жирными 
кислотами семейства n‑6.

Видоспецифические различия в соста-
ве ЖК в водорослях связаны с тем,  что  раз-
ные таксоны различаются набором ферментов 
(десатураз),  и поэтому они синтезируют раз-
ные ЖК [Gugger et al.,  2002;  Dijkman,  Krom- 
kamp,  2006;  Kelly,  Scheibling,  2012;  Gallo-
way,  Winder,  2015]. Наличие определенно-
го  набора десатураз определяется генотипом. 
Хотя различия в составе ЖК и стехиометри-
ческих соотношениях между таксонами боль-

шие,  варьирование этих параметров возмож-
но  и в зависимости от условий среды.

В стрессовых условиях количество  ПНЖК 
сокращается. Например,  повышение темпе-
ратуры приводит к понижению содержания 
ПНЖК как в цианобактериях,  так и в водорос-
лях [Sushchik et al.,  2003]. Глобальное потеп- 
ление климата может приводить к снижению 
продукции ПНЖК в результате способности 
клеток водорослей к гомеовискозной адапта-
ции,  т. е. поддержание постоянной вязкости 
клеточных мембран за счет снижения доли 
ПНЖК в липидах при повышении темпера-
туры окружающей среды [Guschina,  Har-
wood,  2006;  Hixson,  Arts,  2016]. В подтверж-
дение этому Хиксон и Артс [Hixson,  Arts,  
2016] обнаружили значимую отрицательную 
корреляцию доли длинноцепочечных ПНЖК 
омега‑3 от общего  количества ЖК в клетках 
водорослей с увеличением температуры воды,  
при этом доли ЖК омега‑6 и насыщенных 
ЖК,  наоборот,  возрастали. На основе линей-
ных регрессионных моделей авторы предска-
зали,  что  при повышении температуры воды 
на 2,5 °C продукция ЭПК в мире сократится 
на 8,2 %,  а ДГК – на 27,8 %. Под воздействием 
низких температур,  наоборот,  ожидается воз-
растание ПНЖК в клеточных мембранах в ре-
зультате индукции синтеза соответствующих 
десатураз [Guschina,  Harwood,  2006]. Кроме 
того,  при повышении температуры основные 
продуценты ПНЖК (диатомовые,  криптофи-
товые и динофитовые водоросли) могут сме-
няться на малоценные цианобактерии,  кото-
рые не продуцируют ЭПК и ДГК [Caramujo et 
al.,  2008]. Следовательно,  в результате повы-
шения температуры снижение ПНЖК может 
быть вызвано  двумя причинами – ​сменой так-
сономического  состава и подавлением синтеза 
десатураз. Помимо  температуры,  активность 
десатураз может индуцироваться под влия-
нием высоких концентраций кислорода в воде. 
При повышении температуры концентрация 
растворенного  кислорода падает,  что  ведет 
к еще большему подавлению активности деса-
тураз. Эти два указанных фактора могут уси-
ливать друг друга [Strandberg et al.,  2015].

Стехиометрические отношения

Редфилд [Redfield,  1934] впервые обратил 
внимание на то,  что  у морских водорослей  
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в среднем соотношение N : P составляет 16 : 1. 
В дальнейшем многие исследователи свиде-
тельствовали,  что  это  соотношение дале-
ко  не постоянно,  а меняется в зависимости 
от видовой принадлежности и условий сре-
ды [Klausmeier et al.,  2004]. Например,  по-
казано,  что  для Chlorella vulgaris Beijer со-
отношение N : P в биомассе колебалось от 15 
до  42,  а для Scenedesmus obliquus (Turp.) 
Kütz. – от 7 до  32 [Beuckels et al.,  2015]. Со-
держание N и Р в клетках водорослей варьи-
руется в широких пределах [Sterner,  Hessen,  
1994]. Так,  содержание P может изменяться 
в клетках водорослей в диапазоне от 0,03 %  
до  более чем 3 %  от сухой массы,  а N – ​от 3 
до  12 %  [Reynolds,  2006].

Рэйнолдс [Reynolds,  2006] отмечал,  что  
рост фитопланктона регулируется не одним 
элементом,  N или P,  а,  возможно,  их со-ли-
митированием. В этой работе указывалось,  
что  при концентрациях растворенного  неорга-
нического  P ниже 3–10 мкг/л,  а растворенно-
го  N ниже 100–130 мкг/л рост фитопланктона 
лимитируется. Это  своего  рода пороговые кон-
центрации биогенных элементов,  ниже кото-
рых происходит замедление роста фитопланк
тона. Разные виды водорослей имеют свои 
видоспецифические потребности и,  следова-
тельно,  свои пороговые концентрации. В под-
тверждение этому А. П. Левич и Н. Г. Булгаков 
[Levich,  Bulgakov,  1992] показали,  что  ме-
няя N : P можно  изменять таксономическую 
и размерную структуры фитопланктона. Вы-
сокие значения N : P (20–50) благоприятство-
вали развитию протококковых водорослей,  
в то  время как снижение N : P до  5–10 при-
водило  к доминированию в сообществе циано-
бактерий [Булгаков,  Левич,  1995]. Авторами 
был сделан вывод,  что  соотношение концен-
траций биогенных элементов в среде следует 
признать самостоятельным абиотическим фак-
тором,  который регулирует таксономическую 
и размерную структуру фитопланктона,  тем 
самым меняя его  качества как пищевого  ре-
сурса для зоопланктона.

Взаимосвязь N и Р можно  объяснить тем,  
что  ассимиляция Р водорослями зависит 
от концентрации растворенного  неорганиче-
ского  N,  тогда как ассимиляция N не зави-
сит от концентрации неорганического  P [Beuc
kels et al.,  2015],  что  объясняется разными 
функциями N и P в клеточном метаболиз-

ме [Loladze,  Elser,  2011]. В микроводорослях 
азот в основном требуется для синтеза бел-
ков. При его  дефиците снижается синтез бел-
ков,  что  приводит к уменьшению количества 
рибосом и рибосомных РНК. Поскольку боль-
шая часть P в клетке хранится в рибосомной 
РНК,  уменьшение количества рибосом приво-
дит к снижению потребностей в Р [Beuckels et 
al.,  2015]. Таким образом,  при снижении асси-
миляции N будет снижаться и ассимиляция Р.

Содержание N и Р в фитопланктоне воз-
растает с увеличением концентрации неорга-
нических соединений этих элементов в сре-
де [Sterner,  Elser,  2002;  Beuckels et al.,  2015]. 
Кроме того,  при избыточных концентрациях N 
и P водоросли могут запасать впрок питатель-
ные вещества [Eixler et al.,  2006]. Диатомовые 
водоросли накапливают нитраты в централь-
ной вакуоли [Coppens et al.,  2014]. Некоторые 
виды способны накапливать Р до  уровня 3 %  
от сухой массы в виде гранул полифосфата 
[Eixler et al.,  2006;  Powell et al.,  2009].

Кроме того,  стехиометрические соотноше-
ния могут зависеть от размера клеток [Finkel 
et al.,  2010],  так как размер  клетки влияет как 
на поглощение элементов,  так и на их усвоение 
[Schulhof  et al.,  2019]. Мелкие клетки более эф-
фективно  усваивают биогенные элементы в ус-
ловиях их дефицита благодаря более высокому 
отношению площади поверхности клетки к ее 
объему и более тонкому диффузному погранич-
ному слою по  сравнению с крупными клетками. 
Зато  крупные клетки способны запасать боль-
ше биогенных элементов. Поэтому мелкие водо-
росли получают конкурентное преимущество  
в условиях низкой трофности,  в то  время как 
крупные водоросли более конкурентоспособны 
в среде с высокой трофностью и резко  меня-
ющимися концентрациями биогенных элемен-
тов [Edwards et al.,  2011;  Cloern,  2018]. Шулхов 
и соавт. [Schulhof  et al.,  2019] установили,  что  
при низкой трофности С : Р мелкой фракции 
(<30 мкм) водорослей было  ниже,  чем у круп-
ной фракции (>30 мкм). При повышении троф-
ности С : Р крупной фракции водорослей сни-
жалось,  в том время как С : Р мелкой фракции 
не изменялось,  что  свидетельствовало  о  боль-
шей чувствительности крупных клеток к кон-
центрации неорганического  фосфора в среде.

Следует отметить,  что  содержание биоген-
ных элементов в водорослях зависит от тем-
пературы [Schulhof  et al.,  2019]. Потепление 
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климата иногда приводит к понижению соот-
ношений C : P и N : P в водорослях,  что  свя-
зано  с увеличением концентраций биогенных 
элементов в среде в результате повышения 
скорости их регенерации консументами или 
микробными сообществами при увеличении 
температуры [Velthuis et al.,  2017]. Потепле-
ние может оказывать и противоположные эф-
фекты,  т. е. повышать N: P в фитопланктоне,  
что  объясняется повышением скорости био-
синтеза протеинов и снижением количества 
рибосом [Toseland et al.,  2013]. Таким обра-
зом,  стехиометрические соотношения в фито-
планктоне зависят не только  от таксономиче-
ской принадлежности,  но  и от абиотических 
факторов.

СОДЕРЖАНИЕ ФИЗИОЛОГИЧЕСКИ  

ЦЕННЫХ ВЕЩЕСТВ В ЗООПЛАНКТОНЕ

Жирные кислоты

Зоопланктон может синтезировать только  
некоторые ПНЖК,  тогда как основную часть 
ПНЖК зоопланктон должен получать с пи-
щей. Например,  дафнии синтезируют только  
0,5 %  ЭПК из липоевой кислоты [Twining et 
al.,  2016]. Поэтому состав ПНЖК консументов 
может зависеть от их содержания в пищевых 
ресурсах. Хессен и Леу [Hessen,  Leu,  2006] 
проводили исследования состава жирных кис-
лот в зоопланктоне и сестоне. Результаты это-
го  исследования достоверно  свидетельствова-
ли,  что  жирно-кислотный профиль в дафниях 
различался между озерами с разной таксо-
номической структурой фитопланктона,  при 
этом состав ЖК коррелировал с таксономи-
ческим составом фитопланктона. Однако  со-
держание ЭПК в дафниях превышало  содер-
жание ЭПК в фитопланктоне в среднем в 1,7 
раза,  в то  время как содержание ДГК в даф-
ниях было  в 0,08 раза ниже,  чем в сестоне. 
Следовательно,  дафнии могут регулировать 
содержание ПНЖК. В этой связи следует от-
метить,  что  ветвистоусым ракообразным тре-
буется больше ЭПК и меньше ДГК,  чем весло-
ногим ракообразным [Desvilettes et al.,  1997b;  
Weers et al.,  1997;  Ballantyne et al.,  2003;  
Brett et al.,  2009;  Ravet et al.,  2010;  Glady-
shev et al.,  2015]. Поэтому при доминировании 
дафний в зоопланктоне наблюдается высокое 
содержание ЭПК и низкое содержание ДГК.

Неоднократно  отмечалось,  что  зоопланк- 
тон обладает гомеостазом [Hessen,  Leu,  
2006],  т. е. способен сохранять относитель-
но  постоянный элементный и биохимический 
состав. Поэтому у зоопланктона могли в про-
цессе эволюции выработаться механизмы,  
которые регулируют содержание ФЦВ в их 
организмах. Существуют разные механизмы 
увеличения содержания этих веществ в зоо- 
планктоне.

Незаменимые ЖК,  т. е. которые не син-
тезируются зоопланктоном de novo, часто  
не поступают в нужном количестве с пищей,  
но  они могут накапливаться в тканях беспо-
звоночных и даже превышать их содержание 
в пищевых ресурсах. Тайпале и соавт. [Taipale 
et al.,  2011] исследовали,  как регулируются 
ПНЖК у ветвистоусых ракообразных. Когда 
дафниям меняли высококачественный корм 
(Cryptomonas ozolinii Skuja) на менее каче-
ственный (Scenedesmus obliquus),  дафнии на-
чинали избирательно  удерживать ЭПК и ара-
хидоновую кислоту 20:4 омега‑6 (АРК),  т. е. 
более физиологически ценные ЖК. Изотоп-
ным методом с применением δ13C удалось по-
казать,  что  ЭПК и АРК могут синтезировать-
ся в организме Daphnia magna (Straus,  1820) 
из предшественников ЖК,  получаемых вместе 
с пищей. Молекулы одних ЖК конвертируют-
ся в другие ЖК путем удлинения углеродной 
цепи или за счет образования ненасыщенных 
связей в результате десатурации [Dalsgaard et 
al.,  2003;  Brett et al.,  2009]. В синтезе участву-
ют ферменты,  удлиняющие углеродную цепь 
(элонгазы),  и десатуразы [Гладышев,  2012]. 
Таким образом,  дафнии могут повышать со-
держание физиологически ценных ЖК за счет 
их биосинтеза при ухудшении качества пище-
вых ресурсов.

Разные таксоны по-разному регулируют 
состав и содержание ПНЖК. Например,  ци-
клопы накапливают преимущественно  ДГК 
[Desvilettes et al.,  1997а],  диаптомусы кон-
вертируют ЭПК в ДГК [Ravet et al.,  2010],  
а ветвистоусые ракообразные биосинтезиру-
ют ЭПК и АРК из предшественников [Kainz  
et al.,  2004;  Ravet et al.,  2010;  Taipale et al.,  
2011]. Из всех ЖК наибольшим коэффициен-
том накопления в гетеротрофах относитель-
но  других ЖК характеризуется ДГК,  так как 
эта кислота,  в отличие от менее ценных ЖК,  
не катаболизируется для получения энергии 
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[Jardine et al.,  2020]. По  своим свойствам ДГК 
не подходит в качестве субстрата для β-окис-
ления. Показано,  что  содержание ДГК в зоо- 
планктоне превосходит ее содержание в се-
стоне в большей степени,  чем у других ЖК,  
включая ЭПК [Сахарова и др.,  2021;  Fenio-
va et al.,  2021]. Следует отметить,  что  АЛК,  
которую могут синтезировать цианобакте-
рии,  у ракообразных может конвертировать-
ся в ЭПК. Поэтому нетоксичные цианобакте-
рии могут поддерживать рост дафний.

Возможны и другие механизмы повыше-
ния содержания ПНЖК в зоопланктоне. Из-
бирательность потребления более ценных по  
качеству пищевых частиц характерна в основ-
ном для веслоногих ракообразных [de Mott,  
1986]. Известно,  что  спектр  потребляемых пи-
щевых частиц рачками-фильтраторами огра-
ничивается только  их размерами [Sommer,  
Sommer,  2006]. Избирательно  отфильтровы-
вать пищевые частицы более высокого  каче-
ства они не могут,  однако  фитопланктон рас-
пределен вертикально  так,  что  самые ценные 
водоросли (криптофитовые) часто  преобла-
дают в металимнионе,  где могут сосредота-
чиваться и рачки-фильтраторы [Burns et al.,  
2011]. Ветвистоусые ракообразные также мо-
гут по-разному усваивать пищевые частицы,  в 
результате чего  питание ракообразных филь-
траторов может быть селективным [Feniova et 
al.,  2018]. В пользу селективного  питания зоо- 
планктона свидетельствуют данные по  изо-
топному составу (δ13C) зоопланктона и фи-
топланктона,  полученные в олиготрофных,  
мезотрофных,  эвтрофных и дистрофных озе-
рах [Taipale et al.,  2016]. В этой работе с по-
мощью анализа стабильных изотопов показа-
но,  что  δ13C ракообразных не коррелировал 
с δ13C фитопланктона,  а коррелировал с δ13C 
отдельных таксонов водорослей. Селективность 
в выборе пищевого  ресурса была также пока-
зана в полевых и экспериментальных услови-
ях М. И. Гладышевым и соавт. [Gladyshev et 
al.,  1999],  которые показали,  что  Ceriodaphnia 
quadrangula (O. F. Müller,  1785) предпочтитель-
нее выедала Cryptomonas erosa Ehr., хотя это  
был не единственный пищевой ресурс в среде.

Стехиометрические отношения

Стехиометрические соотношения N : C и 
P : C у видов зоопланктона варьируются в уз-

ких пределах,  т. е. эти параметры более ста-
бильны в зоопланктоне,  чем в фитопланктоне 
[Sterner,  1989;  Hessen,  1990;  Andersen,  Hes-
sen,  1991;  Дубовская,  2009]. Таким образом,  
можно  говорить о  том,  что  зоопланктонные 
виды характеризуются гомеостазом элемент-
ных соотношений [Sterner,  1990;  Дубовская,  
2009]. У пресноводного  зоопланктона атомные 
соотношения C : N : P видоспецифичны и ме-
няются в небольших пределах. Так,  у Acan-
thodiaptomus denticornis (Wierzejski,  1887) 
это  соотношение в среднем равно  212 : 39 : 1,  
а у Daphnia longispina (O. F. Müller,  1776) –  
85 : 14 : 1 [Andersen,  Hessen,  1991]. В этом же 
исследовании показано,  что  различия в содер-
жании азота (N : С) между видами зоопланк- 
тона меньше,  чем различия в содержании 
фосфора (Р : С). Так,  содержание Р возраста-
ло  в ряду Acanthodiaptomus denticornis, Hete- 
rocope saliens (Lilljeborg,  1863), Bosmina longi- 
spina (Leydig,  1860), Holopedium gibberum 
(Zaddach,  1855), Diaphanosoma brachyurum 
(Liévin,  1848) и Daphnia longispina.

Следует добавить,  что  крупные и мел-
кие виды ветвистоусых ракообразных (семей-
ство  Daphniidae) различаются стехиометри-
ческими соотношениями. А именно,  крупные 
дафнии имеют более низкое С : Р,  и,  следо-
вательно,  они более чувствительны к лими-
тированию фосфором,  чем мелкие виды этого  
семейства,  например  Ceriodaphnia sp.,  кото-
рые,  наоборот,  более чувствительны к лими-
тированию азотом [Elser et al.,  1996,  2000;  
Iwabuchi,  Urabe,  2010]. Таким образом,  со-
держание этих элементов у ветвистоусых ра-
кообразных в основном определяются их так-
сономическим составом.

Содержание N и Р в зоопланктоне,  также 
как и ПНЖК,  часто  превышает содержание 
этих элементов в пищевых ресурсах [Urabe,  
Watanabe,  1992]. При дефиците N и Р в пище 
ракообразные могут концентрировать эти эле-
менты в своих тканях для удовлетворения 
своих потребностей. В экспериментальных ме-
зокосмах М. Карпович и соавт. [Karpowicz  et 
al.,  2019] показали,  что  наблюдалось несоот-
ветствие в соотношениях C : P и C : N между 
фитопланктоном и зоопланктоном. Например,  
C : P в зоопланктоне было  в 2–3 раза ниже,  
чем в сестоне. Повышение содержания Р в зоо- 
планктоне сопровождалось понижением кон-
центрации фосфатов в воде. Таким образом,  
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авторами был сделан вывод о  том,  что  зоо- 
планктон может аккумулировать Р,  высту-
пая,  таким образом,  своего  рода резервуаром 
фосфора. Следует отметить,  что  Р аккумули-
руется в большей степени в тканях ветвисто-
усых ракообразных по  сравнению с веслоно-
гими ракообразными. Так,  растительноядные 
ветвистоусые ракообразные Bosmina, Diapha
nosoma, Holopedium и особенно  Daphnia со-
держат до  2 %  P от сухой массы,  тогда как 
у пресноводных веслоногих ракообразных ва-
рьируется в пределах 0,4–0,8 %  от сухой мас-
сы [Sterner,  Hessen,  1994].

На стехиометрические отношения мо-
гут влиять абиотические факторы. Повыше-
ние температуры приводит к снижению С : Р 
в результате понижения запасов С в тканях 
ракообразных,  что  приводит к изменениям 
в метаболизме Р [Prater et al.,  2018]. Поми-
мо  температуры на метаболизм животных мо-
гут влиять и другие факторы,  например,  ос-
вещенность,  СО2,  хищничество,  паразитизм 
и др. [Prater et al.,  2018]. Таким образом,  сте-
хиометрия зоопланктона может меняться 
в течение сезона. Влияние абиотических и био-
тических факторов на метаболизм животных 
объясняет часто  наблюдаемые расхождения 
в биохимическом и элементном составе зоо-
планктона из разных мест обитания. Однако  
эти расхождения меньше,  чем между разны-
ми таксонами.

Существуют разные механизмы регуля-
ции относительного  постоянства стехиомет
рических элементных соотношений в зоо-
планктоне,  например,  за счет увеличения 
скорости питания или удержания этих эле-
ментов в тканях при дефиците N или P 
[Sterner,  Elser,  2002]. Излишки N или P мо-
гут выделяться вместе с продуктами жизне-
деятельности [Sterner,  Hessen,  1994;  Sterner,  
Elser,  2002]. Согласно  концепции пороговых 
элементных соотношений (threshold elemental 
ratio,  TER),  элемент,  в котором организм ис-
пытывает наибольший недостаток,  ассими-
лируется с большей эффективностью. В при-
роде часто  наблюдается недостаток Р для 
зоопланктона. Поэтому Р нередко  ассими-
лируется со  100%-й эффективностью,  тогда 
как С –  с 60%-й,  причем эффективность ас-
симиляции С линейно  убывает с возрастанием 
C : P [Hessen et al.,  2013]. Выделения Р могут 
прекращаться совсем,  если соотношение C : P 

в пищевых ресурсах начинает превышать 
320–430,  т. е. при низком содержании Р [Olsen 
et al.,  1986;  Karpowicz  et al.,  2019]. Еще один 
способ регуляции стехиометрических соотно-
шений – ​это  удаление излишков С в процессе 
дыхания или его  выделение вместе с органи-
ческими продуктами жизнедеятельности. Кро-
ме того,  избыточный С может или не ассими-
лироваться в кишечнике,  или накапливаться 
в виде липидов. Таким образом,  зоопланктон 
способен повышать содержание ФЦВ в своих 
тканях в результате регуляции скорости по-
требления пищи,  метаболических и физиоло-
гических процессов.

ПРОДУКЦИЯ ФЦВ В ФИТОПЛАНКТОНЕ  

И ЗООПЛАНКТОНЕ

Поскольку эффективность передачи ФЦВ 
от фитопланктона к зоопланктону определя-
ется как отношение их продукции в зооплан-
ктоне к их продукции в фитопланктоне,  то  
чем выше продукция ФЦВ в зоопланктоне,  
тем выше эффективность передачи веществ. 
В пресноводных экосистемах,  за исключением 
олиготрофных водоемов,  количество  С редко  
лимитирует рост ракообразных [White,  1993]. 
Поэтому в мезотрофных и эвтрофных услови-
ях продукция зоопланктона может лимитиро-
ваться ПНЖК [Müller-Navarra et al.,  2000,  
2004;  Persson et al.,  2007],  Р и N [Prater et 
al.,  2018].

Пратер  и соавт. [Prater et al.,  2018] пола-
гают,  что  стехиометрические соотношения 
могут влиять на продукцию дафний. Прове-
денные полевые исследования в двух озерах 
в Онтарио  (Канада),  отличавшихся фосфор-
ной нагрузкой,  показали,  что  стехиометриче-
ские соотношения в пищевых ресурсах влияли 
на продукцию дафний в озере с низкой фос-
форной нагрузкой [Prater et al.,  2018]. Продук-
ция дафний в этом озере возрастала при по-
нижении C : P в пищевых ресурсах дафний. В 
озере с высокой фосфорной нагрузкой и фито-
планктоном с низким C : P продукция дафний 
не коррелировала с соотношением C : P в пи-
щевых ресурсах. Таким образом,  стехиоме-
трические соотношения могут влиять на про-
дукцию дафний только  в диапазоне низкого  
содержания Р в пищевых ресурсах,  т. е. в озе-
рах низкой трофности. Поэтому по  мере воз-
растания трофности контроль за продукцией  
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дафний будет переходить к физическим фак-
торам,  например,  температуре,  или биохи-
мии,  включая ЖК. Поэтому в олиготрофных 
условиях следует ожидать лимитирование 
биогенными элементами,  а в эвтрофных ус-
ловиях регуляция продукции будет осущест-
вляться биохимическим составом ресурсов. 
Стернер  [Sterner,  1997] также обратил внима-
ние на то,  что  факторы,  регулирующие зоо-
планктонные сообщества,  сменяют друг друга 
в зависимости от условий среды. Если дафнии 
голодают,  т. е. не хватает С,  то  их рост лими-
тируется С,  если С не лимитирует рост,  то  
продукция дафний начинает зависеть от ка-
чества пищи.

Пратер  и соавт. [Prater et al.,  2018] пока-
зали,  что  стехиометрические соотношения 
в фитопланктоне влияют на продукцию зоо-
планктона в комбинации с температурой. В 
оз. Вулф (Онтарио,  Канада) с низкой фосфор-
ной нагрузкой продукция планктонных ра-
кообразных коррелировала как с качеством 
пищи (С : Р),  так и с температурой. Наиболь-
шая продукция зоопланктона наблюдалась 
при низких С : Р и умеренных температурах. 
Таким образом,  влияние температуры может 
модифицировать механизмы влияния стехио-
метрических соотношений на продукцию зоо-
планктона,  что  может приводить к сезонным 
изменениям их продукции.

Хессен и соавт. [Hessen et al.,  2013] обра-
тили внимание на то,  что  расхождение меж-
ду фитопланктоном и зоопланктоном в со-
держании Р больше,  чем в содержании N. 
Причинами этому может быть то,  что  С : Р 
в фитопланктоне меняется в более широком 
диапазоне,  чем C : N,  и то,  что  P непосред-
ственно  влияет на скорость роста зоопланк
тонных организмов [Hessen et al.,  2013]. Раз-
ные представители зоопланктона по-разному 
реагируют на лимитирование Р и N. Так,  по-
казано,  что  биомасса дафний,  которые со-
держат больше Р в своих тканях,  достоверно  
коррелирует с концентрацией минерально-
го  Р [Andersen,  Hessen,  1991;  Hessen,  1992]. 
Веслоногие ракообразные,  которые харак-
теризуются более высоким содержанием N,  
лучше коррелируют с концентрацией мине-
рального  N. Поэтому при лимитировании ка-
ким-либо  элементом,  т. е. N или Р,  преиму-
щество  получают виды,  которые менее в них 
нуждаются. В результате смены лимитирова-

ния между N или Р,  которое нередко  наблю-
дается в природе,  может измениться видовая 
структура зоопланктона,  что  в свою очередь 
вызовет изменения во  вторичной продукции 
и эффективности переноса веществ от фито- 
к зоопланктону [Sterner,  1993].

Лимитирование вторичной продукции 
ПНЖК,  которые они получают вместе с пи-
щей,  объясняется тем,  что  в природе наблю-
дается огромное несоответствие между потреб-
ностями в этих веществах гетеротрофов и их 
содержанием в пище [Twining et al.,  2016]. По-
казано,  что  для повышения продукции зоо-
планктона необходимо  высокое содержание 
ЭПК,  ДГК и АРК в пище [Brett,  Müller-Navar-
ra,  1997;  Sargent et al.,  1999;  Parrish et al.,  
2007]. Например,  Мюллер-Наварра с соавт. 
[Müller-Navarra et al.,  2000] наглядно  проде-
монстрировали,  что  в гиперэвтрофном пруду 
(Дэвис,  Калифорния,  США) продукция даф-
ний зависела от содержания ПНЖК в фито-
планктоне. В этой работе обращает на себя 
внимание тот факт,  что,  несмотря на высокую 
биомассу фитопланктона (3,9–9,4  мг C∙л–1)  
летом,  продукция дафний была очень низ-
кой,  а размер  кладки варьировался от 0 до  
0,5 яйца. В это  время преобладали цианобак-
терии с ничтожно  низким содержанием ЭПК. 
Зимой,  когда в фитопланктоне начинали пре-
обладать диатомовые водоросли с высоким со-
держанием ЭПК,  несмотря на то  что  биомас-
са фитопланктона снижалась более чем в два 
раза (до  1,7–3,8  мг C∙л–1),  продукция даф-
ний и средний размер  кладки (9,1–17,0 яйца) 
увеличивались по  сравнению с летними ве-
личинами. Отсутствие связи между биомас-
сами фитопланктона и зоопланктона авторы 
объяснили тем,  что  продукция консумен-
тов зависела,  скорее,  от качества пищи,  чем 
от ее количества. Это  подтверждается еще и 
тем,  что  наибольшая корреляция была най-
дена между продукцией дафний и содержа-
нием ЭПК в сестоне. Хлорофилл а вопреки 
ожиданиям не влиял на продукцию дафний. 
Таким образом,  авторами был сделан вы-
вод,  что  в эвтрофных водоемах содержа-
ние ЭПК в фитопланктоне может быть ос-
новным фактором,  влияющим на вторичную  
продукцию.

Следует отметить,  что  мелкие и крупные 
виды зоопланктона могут по-разному реаги-
ровать на одни и те же уровни количества 
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и качества пищи. В экспериментальных ус-
ловиях показано,  что  скорость роста мел-
кого  вида Ceriodaphnia pulchella (Sars,  1862) 
коррелировала с количеством пищевых ре-
сурсов,  тогда как продукция крупных даф-
ний (Daphnia magna (Straus,  1820) и Daphnia 
pulicaria (Forbes,  1893)) реагировала на недо-
статок ЭПК [Feniova et al.,  2019]. Таким об-
разом,  мелкие и крупные виды зоопланкто-
на обладают разными стратегиями выживания 
при неблагоприятных пищевых условиях,  
что  приводит к смене доминирования между 
мелкими и крупными видами в зависимости 
от условий среды.

ЭФФЕКТИВНОСТЬ ПЕРЕДАЧИ  

ФИЗИОЛОГИЧЕСКИ ЦЕННЫХ ВЕЩЕСТВ  

ОТ ФИТОПЛАНКТОНА К ЗООПЛАНКТОНУ

Повышение содержания ФЦВ в зоопланк- 
тоне относительно  потребляемой им пищи 
обеспечивает более эффективную передачу 
ФЦВ от фитопланктона к зоопланктону. Мож-
но  предположить,  что  чем больше содержа-
ние ФЦВ в зоопланктоне относительно  потреб- 
ляемых ресурсов,  тем выше их продукция 
и,  следовательно,  эффективность передачи 
этих веществ от фитопланктона к зоопланк- 
тону. Результаты работы М. И. Гладыше-
ва и соавт. [Gladyshev et al.,  2011] по  изуче-
нию потоков общего  органического  углерода,  
незаменимых ПНЖК n‑3 и ЖК в эвтрофном 
водохранилище Бугач показали,  что  разные 
вещества передавались от фитопланктона к 
зоопланктону с разной эффективностью. В 
частности,  эффективность переноса ПНЖК 
от фитопланктона к зоопланктону была в два 
раза выше,  чем органического  углерода. Вме-
сте с тем C16-ПНЖК,  служащие лишь источ-
ником энергии для животных,  передавались 
менее эффективно,  чем общий органический 
углерод. В зоопланктоне C16-ПНЖК под-
вергается митохондриальному β-окислению 
предпочтительнее,  чем незаменимые ПНЖК 
[Leonard et al.,  2004]. Таким образом,  менее 
ценные ЖК в основном используются для ка-
таболических процессов,  в то  время как неза-
менимые кислоты сберегаются. В результате 
содержание ПНЖК может повышаться с каж-
дым уровнем трофической цепи и,  как ре-
зультат этого,  трофическая пирамида продук-
ций незаменимых ПНЖК будет не сужаться,  

как в случае с углеродом,  а расширяться 
кверху [Gladyshev et al.,  2011].

Трофический статус и глубина водоема 
могут влиять на эффективность передачи ве-
ществ от фитопланктона к зоопланктону. В 
ряду исследуемых 56 озер  с разными глу-
бинами (ультраолиготрофные,  олиготроф-
ные,  мезотрофные и эвтрофные) эффектив-
ность переноса вещества от фитопланктона 
к зоопланктону достоверно  снижалась как 
в мелководных,  так и в глубоководных озе-
рах [Lacroix  et al.,  1999]. Однако  закономер-
ности влияния трофического  статуса на эф-
фективность переноса материала отличались 
между мелководными и глубоководными озе-
рами. Одной из причин этому могло  быть ис-
пользование зоопланктоном в мелководных 
озерах альтернативных источников пищевых 
ресурсов помимо  планктонных водорослей,  
включая бентосные и перифитонные таксоны. 
Возможно,  что  различия в эффективностях 
передачи материала от фитопланктона к зоо- 
планктону в водоемах разного  трофическо-
го  статуса возникают из-за различий в прес-
се рыб на зоопланктон. Показано,  что  пресс 
рыб на зоопланктон усиливается с повышени-
ем трофности [Downing et al.,  1990].

На эффективность передачи ФЦВ от фито-
планктона к зоопланктону могут влиять био-
тические факторы. Dreissena polymorpha (Pal-
las,  1771) –  ​один из мощных биотических 
факторов,  влияющих на планктонные сооб-
щества. Дрейссена в результате ее фильтра-
ционной активности может значительно  со-
кращать количество  фитопланктона [Vanni,  
2002;  Conroy,  Culver,  2005;  Conroy et al.,  2005]. 
Дрейссена способна к избирательному пита-
нию,  отторгая водоросли низкого  качества,  
в частности,  селективно  потребляя сестон 
с высоким содержанием ЭПК,  т. е. диатомо-
вые водоросли [Makhutova et al.,  2013]. Дрейс-
сена может вызывать “цветение” цианобакте-
рий Microcystis в условиях низкой трофности 
за счет выделения продуктов жизнедеятель-
ности,  содержащих биогенные вещества [Rai-
kow et al.,  2004;  Knoll et al.,  2008;  Sarnelle 
at al.,  2012;  Vanderploeg et al.,  2017],  тогда 
как в условиях высокой трофности моллюс- 
ки,  наоборот,  снижают обилие цианобактерий 
за счет их потребления [Waajen et al.,  2016]. 
В экспериментальных работах показано,  что  
дрейссена повышает концентрацию неоргани-
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ческого  Р в воде,  что  приводит к повышению 
его  содержания в водорослях,  тем самым спо-
собствуя развитию крупных дафний [Feniova 
et al.,  2015,  2018]. Показано,  что  дрейссе-
на способствует развитию нитчатых несъе-
добных зеленых водорослей [Feniova et al.,  
2020],  которые подавляют развитие съедобных 
планктонных водорослей. В результате таких 
воздействий дрейссена может оказывать зна-
чительное влияние на развитие фитоплан-
ктона и,  следовательно,  на его  продукцию 
и эффективность переноса веществ от фито-
планктона к зоопланктону.

В экспериментах,  где манипулировали при- 
сутствием /  отсутствием дрейссены,  было  ис-
следовано  ее влияние на эффективность пере-
носа С,  N,  Р,  ЭПК,  ДГК и общих ЖК от фи-
топланктона к зоопланктону [Cахарова и др.,  
2021]. Дрейссена снижала эффективность пе-
редачи всех этих веществ относительно  кон-
троля,  однако  по-разному влияла на эф-
фективность переноса ФЦВ. Так,  дрейссена 
снижала эффективность передачи С в 6 раз,   
ЭПК –  ​в 3 раза,  ДГК –  ​в 4 раза,  общих 
ЖК –  ​в 3 раза,  N –  ​в 6 раз и Р –  ​в 7 раз 
по  сравнению с контролем [Сахарова и др.,  
2021]. Такой негативный эффект мог быть 
связан с отрицательным влиянием дрейссены 
на биомассу и продукцию зоопланктона в ре-
зультате конкурентных отношений с предста-
вителями зоопланктона за пищевые ресурсы 
и сдвигом структуры фитопланктона в сторо-
ну преобладания нитчатых зеленых водорос-
лей,  недоступных для зоопланктона.

Еще одним биотическим фактором,  влия-
ющим на перенос вещества и энергии от фи-
топланктона к зоопланктону,  являются рыбы. 
Планктоноядные рыбы могут менять струк-
туру зоопланктона,  выедая более крупных 
особей [Gliwicz,  2003] или медленно  плава-
ющих ветвистоусых ракообразных,  которые,   
в отличие от веслоногих ракообразных,  не мо-
гут активно  избегать атак рыб [Bohl,  1982;  
Okun,  Mehner,  2005]. Рыбы также могут вли-
ять на структуру фитопланктонных сооб-
ществ,  выделяя в воду продукты жизнедея-
тельности и таким образом меняя химический 
состав веществ,  доступных для фитопланк- 
тона [Happey-Wood,  Pentecost,  1981;  Lin,  
Schelske,  1981;  Brabrand et al.,  1984]. Как ре-
зультат влияния рыб будет изменяться про-
дукция фитопланктона и зоопланктона,  а сле-

довательно,  и эффективность передачи ФЦВ 
от фитопланктона к зоопланктону.

Поскольку рыбы сильно  снижают биомас-
су зоопланктона вследствие его  выедания,  
то  в случае оценки влияния рыб на продук-
цию зоопланктона правильнее оценивать по-
тенциально  возможную продукцию,  т. е. P /  B 
коэффициент (продукция на единицу биомас-
сы). И. Ю. Фенева и соавт. [2021] определяли 
влияние рыб на отношение P /  B зоопланкто-
на к P /  B фитопланктона,  что  отражает эф-
фективность передачи С на единицу биомассы. 
Оказалось,  что  рыбы повышали данный пока-
затель в 2 раза,  Р –  ​в 12,4,  N –  ​в 2,5,  ЭПК –  ​
в 12,4,  ДГК –  ​в 7,4 раза,  а общих ЖК – ​в 10 
раз по  сравнению с контролем. Следователь-
но,  в присутствии рыб зоопланктон более эф-
фективно  использует пищевые ресурсы в ре-
зультате ослабления конкуренции между 
видами зоопланктона.

ЗАКЛЮЧЕНИЕ

Эффективность передачи веществ от фи-
топланктона к зоопланктону контролируется 
множеством факторов,  среди которых каче-
ство  пищи,  выражаемое содержанием ПНЖК 
и стехиометрическими соотношениями,  тро-
фический статус водоема,  таксономический 
состав зоопланктона и фитопланктона,  темпе-
ратура и т. д. Однако,  как показывает анализ 
работ,  важен не столько  уровень факторов,  
сколько  баланс между множеством факторов. 
Поэтому в экологии появилось такое направ-
ление,  как экологическая стехиометрия. Стер-
нер  и Элсер  [Sterner,  Elser,  2002] называли 
экологическую стехиометрию как науку,  из-
учающую баланс между множеством химиче-
ских веществ,  участвующих в экологических 
процессах. Лимитирующим фактором стано-
вится тот элемент,  которого  недостаточно  
для сохранения баланса,  подобно  закону ми-
нимума Либиха. Если произойдет нарушение 
баланса между какими-либо  переменными,  
регулирующими планктон,  то  это  отразить-
ся на их продукции и эффективности переда-
чи веществ от продуцентов вверх по  всей тро-
фической сети.

Анализ и интерпретация литературы по  зо-

опланктону выполнены при финансовой под-

держке Российского  научного  фонда (проект 

№ 21-14-00123),  а анализ и интерпретация лите-
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ратуры по  фитопланктону проведены в рамках го-

сударственного  задания (тема № 121051100099-5). 

И. Ю. Фенёва получила поддержку от польского  

фонда Национальное агентство  по  академическо-

му обмену (договор  № PPN/ULM/2020/1/00258/U/

DRAFT/00001).
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Transfer of essential substances from phytoplankton  
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In freshwater ecosystems,  the efficiency of  transfer of  essential substances from phytoplankton to zoo-
plankton,  measured as the ratio of  the production of  these substances in zooplankton to their production in 
phytoplankton,  determines the functioning of  higher trophic levels. In addition to carbon,  primary producers 
transfer essential substances up the trophic chain,  including polyunsaturated fatty acids (PUFA),  nitrogen 
(N),  and phosphorus (P). The transfer efficiency of  these substances varies greatly in nature depending on 
environmental factors,  thus affecting the quality of  biological resources. The goal of  this review was to analyze 
mechanisms regulating the efficiency of  transfer of  essential substances from phytoplankton to zooplankton 
and to establish the main factors that may have impact on the efficiency of  their transfer.

Key words: efficiency of  transfer of  essential substances,  polyunsaturated fatty acids,  eicosapentaenoic 
acid,  docosahexaenoic acid,  nitrogen,  and phosphorus.


