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Abstract. The phytoplankton community and nutrient enrichment 
of Hrazdan River have been studied in the Yerevan District, Re-
public of Armenia. Water was sampled in spring and summer of 
2019. The content of phosphate, ammonium, and nitrite ions were 
significantly higher downstream of the Yerevan District compared 
to the stations located upstream. The latter were characterized 
by higher abundance of diatoms (Melosira varians and Rhoico­
sphenia curvata), while Oscillatoria limnetica, O. chlorina, and 
Anabaena sphaerica dominated downstream, reflecting different 
eutrophic state of the river parts.

Key words: Hrazdan River, phytoplankton community, nutrient en-
richment.
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Introduction
Rivers passing through megacities are exposed 

to high threat by various anthropogenic activities. 
Particularly, industrial and household wastewater 
discharge is the common source for organic load into 
the aquatic ecosystems (Adeyemo et al., 2008). Such 
a load poses huge risks for all aquatic organisms and, 
in particular, for phytoplankton communities. The 
distribution of different algae species depends on 
interactions between environmental abiotic and biotic 
factors. Deterioration of environmental conditions 
due to increased organic matter income leads to 
obvious changes in phytoplankton community, 
promoting succession from diatoms to Cyanophyta. 
Therefore, the use of phytoplankton as an indicator 
for ecological status of surface water bodies is widely 

accepted (Reynolds et al., 2002; Swaminathan, 
2003).

Hrazdan River is one of the major tributaries 
of Araks River on the territory of the Republic of 
Armenia. It flows from Lake Sevan through the Sevan, 
Hrazdan, Charentsavan, Abovyan, and Yerevan 
cities; its length is 141 km. However, negative effect of 
Yerevan city on ecological status of the river exceeds 
the cumulative negative effect of all the settlements 
upstream. The water of Hrazdan River is used for 
irrigation, energetic, industrial, and other purposes 
(Chilingaryan et al., 2002, Stepanyan, 2009).

The study aims to assess the nutrient enrichment 
and corresponding changes in phytoplankton 
community of Hrazdan River on the territory of 
Yerevan District.

https://orcid.org/0000-0002-0960-7234
https://orcid.org/0000-0001-8866-9785
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Material and methods
Study was carried out during spring (May) and 

summer (July) seasons of 2019. Water was sampled 
at four stations for hydrochemical and hydrobiologic 
analyses (Table 1).

The phytoplankton community was analyzed by 
the standard methods (Abakumov, 1983). A 1-L wa-
ter sample was taken from each site and immediate-
ly fixed with 40% formaldehyde solution (0.4% final 
concentration) and stored in a dark place until the to-
tal sedimentation of seston. The laboratory analyses 
were performed according to V.A. Abakumov (1983).

Quantitative and qualitative analyses of phyto-
plankton were performed under a microscope in the 
0.01-mL Nageotte chamber. Phytoplankton biomass 
was calculated by the stereometric (cell volume) 
method.

The species of planktonic algae were identified 
by the taxonomic keys and the manuals for freshwa-
ter ecosystems (Hambaryan and Shahazizyan, 2014; 
Proshkina-Lavrenko and Makarova, 1968; Streble 
and Krauter, 2001; Tsarenko, 1990).

Water temperature and velocity were measured 
at the sampling site. Hydrochemical parameters such 
as DO (dissolved oxygen) and pH were measured in 
parallel with the hydrophysical parameters by Milwau­
kee (PH 56 PRO) Waterproof pH meter and Milwau­
kee (MW  600) Dissolved Oxygen meter. The nutri-
ents’ concentrations were measured in the laboratory 

according to the ISO methods by spectrophotometer. 
Ammonium nitrogen concentration was determined 
according to the ISO 5664:2006, nitrite nitrogen, ISO 
6777:1984, nitrate nitrogen, ISO 6777:1984, and 
phosphate phosphorus, ISO 6878.

Results and discussion

Abiotic parameters
The hydrophysical parameters are presented in 

Table 2. Water temperature ranged from 13 to 25 °C, 
flow velocity, from 0.2 to 1.0 m/s.

According to A.M. Nikanorov (2001), the 
optimal pH range for sustainable aquatic life varies 
from  6.5  to  8.5. Thus, optimal pH conditions have 
been registered at all stations of the studied part of 
Hrazdan River (Table 2).

Generally, the dissolved oxygen concentration 
(DO) was lower in summer than in spring. Moreover, 
DO was significantly higher upstream Yerevan city 
than at the other stations. The lowest DO concentration 
(2.9  mgO2/L) was registered at the station no.  3 in 
summer, partly due to the urban sewage discharge 
brought to this site by the Getar River, a tributary of 
the Hrazdan River (Fig. 1).

Similarly to 2003–2006 (Stepanyan, 2009), 
significant nutrient enrichment has recorded in the 
Hrazdan River in 2019. Nitrate content was high at 
the stations nos. 1 and 3, which was still within the 

Table 1. Brief characteristics of sampling sites.

Station no. Latitude Longitude Description of sampling site

1 N 40.280873° E 44.589203° Getamej village, upstream Yerevan City 

2 N 40.171° E 44.499669° City center of Yerevan

3 N 40.159089° E 44.1389°
Upstream Yerevanyan Lich Reservoir, 

downstream the confluence site of Djhrvejh
and Getar tributaries

4 N 40.148791° E 44.589203° Verin Charbakh district, downstream of 
Yerevanyan Lich Reservoir

Parameters
Station

1 2 3 4
Spring Summer Spring Summer Spring Summer Spring Summer

T, °C 13 16 14 21 15 20 15 25
V, м/с 0.3 0.6 0.7 0.5 0.2 0.4 1 0.6

pH 7.5 7.2 8.2 8.5 8.1 7.9 8.0 8.2

Table 2. The hydrophysical parameters and water pH in Hrazdan River at the territory of Yerevan District. T – water temperature, V – flow velocity.
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Fig. 1. Dissolved oxygen concentration at the sampling sites. Hereinafter, the background environmental values are indicated according 
to State Standards of Republic of Armenia.

Fig. 2. Nitrate concentrations at the sampling sites.

ecological norm standards for the river ecosystem 
health and biodiversity conservation1 (Fig. 2).

The concentrations of nitrite and ammonium ions 
in the riverine waters usually varied from hundredths 
to tenths of a milligram per liter (Figs. 3, 4). Within our 

1 Government Decision No.  75-N “On defining the standards for 
water quality of each water basin management area depending 
on local characteristics”. Web page. URL: https://www.e-gov.am/u_
files/file/decrees/kar/2011/02/11_0075.pdf (accessed: 27.01.2021)

study, nitrite content varied from 0.01 to 0.32 mgN/L. 
In summer, nitrite content significantly increased at 
the stations located within the Yerevan city (stations 
nos. 2, 3, and 4).

Ammonium concentration also exceeded ecological 
norm at the stations nos. 3 and 4 at both seasons (Fig. 4). 
High nitrite and ammonium content corresponds to the 
eutrophic status of the waters (Nikanorov, 2001).

Phosphate concentrations were exceptionally 
high in summer almost at all sampling sites except 
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Fig. 3. Nitrite concentrations at the sampling sites.

Fig. 4. Ammonium concentrations at the sampling sites.

station  no. 4 (Fig.  5). Such pattern observed 
downstream Yerevanyan Lich Reservoir could be 
explained by the algal bloom in the reservoir itself. As 
the algae consume phosphates, a bloom may minimize 
the phosphate content in the outflowing water.

Phytoplankton community
Earlier studies of phytoplankton carried out 

in 2004–2006 in Hrazdan River at the territory of 
Yerevan District revealed 108  species belonging 
to six  phytoplankton groups (Stepanyan, 2009). 

During present study of phytoplankton community, 
55  species belonging to six  phytoplankton groups 
have been registered (Table 3). As found generally, 
diatoms dominated, but Cyanophyta were 
characterized by higher abundance than usually 
observed. Although some species of Dinophyta and 
Euglenophyta, new groups of algae for Hrazdan 
River, were recorded in 2019, total species diversity 
of phytoplankton decreased comparing to previous 
studies (Badalyan et al., 2005; Stepanyan et al., 
2005; Stepanyan, 2009).
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1 
(spring/

summer)

2
(spring/

summer)

3
(spring/

summer)

4
(spring/

summer)
Geo Hal Hab S

Cyanophyta
Anabaena sphaerica

Bornet & Flahault −/− −/− −/− −/+ c i P o-β

Aphanothece clathrata
West & G.S. West +/+ +/− +/+ +/+ c i P β

Microcystis aeruginosa Kutzing +/+ −/+ +/+ +/+ c hl P օ-α

M. wessenbergii
Komárek in Joosen +/+ +/+ +/+ +/+ c − P օ-α

Oscillatoria chlorina
Kützing ex Gomont −/− −/− −/+ +/+ c − P-B p

Oscillatoria limnetica 
Lemmermann −/− −/− −/+ −/+ c − P-B o-β

Bacillariophyta

Achnanthes taeniata Grunow −/+ −/− +/+ +/− − hl B −

Amphora ovalis
(Kützing) Kützing −/+ −/− +/− −/+ c i B α-β

Ceratoneis arcus
(Ehrenberg) Kützing −/− −/− +/− −/− a-a i B o-x

Cocconeis placentula 
Ehrenberg +/+ −/+ −/+ +/+ c i P-B o-β

C. pediculus Ehrenberg −/+ −/− −/− −/+ c i B օ-α

Cyclotella comta Kützing +/− −/− −/− −/− c i P β-o

C. stelligera
(Cleve & Grunow) Van Heurck +/− −/− −/− −/− c i P-B x

Cymatopleura solea 
(Brébisson) W. Smith −/− −/− −/+ −/− c i P-B o

Cymbella prostrata
(Berkeley) Cleve −/− −/− −/− −/+ c i B o-β

C. ventricosa C. Agardh +/+ −/− −/− −/+ c i B օ-α

Diatoma hiemale var. hiemale 
(Roth) Heib +/+ +/− +/+ +/+ c hb P-B β-o

D. vulgaris Bory +/− −/− −/− −/− c i P-B β

Fragilaria capucina 
Desmazières +/+ −/+ +/+ +/+ c i B o

F. construens
(Ehrenberg) Grunow +/+ −/− −/− −/+ c i P-B o

F. crotonensis Kitton +/− +/− +/+ +/+ c hl P α-β

Table 3. List of phytoplankton species at the sampling sites. “+” – species is present; “−” – species is absent. Chorological types (Geo): 
c – cosmopolite; b – boreal, a-a – Arctic-Alpine. Halobity (Hal): mh – mesohalobe; i – oligohalobe-indifferent; hl – oligohalobe-halophilous; 
hb – oligohalobe-halophobous. Habitat types (Hab): B – benthic; P – planktonic; P-B – planktonic-benthic. Saprobity (S): o – oligosaprobic; 
o-β – oligo-beta-mesosaprobic; β – beta-mesosaprobic; β-o – beta-oligomesosaprobic; β-α – beta-alfa-mesosaprobic; α-β – alfa-beta-
mesosaprobic; x – xenosaprobic; x-o – xeno-oligosaprobic; x-β – xeno-beta-mesosaprobic; o-x – oligo-xenosaprobic, o-α – oligo-alfa-
mesosaprobic; p – polysaprobic; “−” – no data (Barinova et al, 2006).
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1 
(spring/

summer)

2
(spring/

summer)

3
(spring/

summer)

4
(spring/

summer)
Geo Hal Hab S

Gomphonema constrictum 
Ehrenberg in Kützing −/+ −/− −/+ −/− c i B o

Gomphonema olivaceum 
(Hornemann) Brébisson +/− −/− +/− −/− c i B β-α

Melosira varians C. Agardh +/+ +/+ +/− +/+ c hl P-B α-β

Navicula cryptocephala Kutz. +/− −/− +/+ +/+ c i B x-o

N. menisculus Schumann −/− +/− −/− −/− c i B x-β

N. pupula Kützing +/− −/− −/− −/− c hl B x-o

N. pygmaea Kützing −/− −/− −/+ −/− c mh − β-o

N. radiosa Kutzing −/− −/− +/− −/− c i B o

N. rhyncocephala Kutz −/− −/− +/− −/− c hl B β

Nitszchia amphibia Grunow −/− −/+ −/− −/− c i P-B o

N. dissipata
(Kützing) Rabenhorst −/− −/− +/− −/− c i B x

N. linearis W. Smith −/− −/− −/− +/− c i B x

Pinnularia virdis Ehrb. +/+ +/+ +/+ −/+ c i P-B o-x

P. leptosoma (Grunow) Cleve +/+ −/− +/− −/− b i B o

Rhoicophenia curvata
(Kutzing) Grunow +/− +/+ −/+ −/+ c i P-B x-o

Stephanodiscus astraea 
(Kützing) Grunow +/− +/+ −/+ +/+ c i P β

S. hantzschii
Grunow in Cleve & Grunow −/− −/− +/− −/− c i P α-β

Surirella biseriataBrébisson
in Brébisson & Godey +/− −/− −/− −/− c i − o-β

S. ovata Kützing +/− −/− −/+ −/− c i B o-α

Surirella sp. −/− +/− −/− −/− − − − −

S. tenera var. tenera Greg. −/− −/− −/+ −/− c i P-B o

Chlorophyta
Ankistrodesmus falcutus 

(Corda) Ralfs −/− −/− −/− +/− c hb P-B β

Binuclearia lauterbornii 
(Schmidle) Proschkina-

Lavrenko
−/− −/+ −/− −/− − − − −

Characium nasutum 
Rabenhorst +/− −/− −/− −/− − − − −

Chroococcus sp. −/− +/− −/− −/− − − − −
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1 
(spring/

summer)

2
(spring/

summer)

3
(spring/

summer)

4
(spring/

summer)
Geo Hal Hab S

Dictyosphaerium pulchellum  
H.C. Wood −/− −/− −/− −/+ c i P β

Pandorina morum (Mull) Bory −/− −/+ −/− −/− c i P β

Scenedesmus armatus var. 
armatus (Chod) G.M. Smith −/− −/− −/− −/+ c − P-B o-α

Scenedesmus opolensis 
var. opolensis P. Richt. −/− −/− −/− −/+ c − P-B β

Selenastrum gracile Reinsch −/− −/+ −/− −/− c − P-B o-α

Trebouxia humicola G.S. West 
& F.E. Fritsch −/− −/− −/− +/− − − − −

Euglenophyta
Trachelamonas volvocina 
(Ehrenberg) Ehrenberg +/− −/− −/− +/+ c i B β

Dinophyta

Peridinium willei Huitfeldt-Kaas −/− −/− −/− −/+ − hl P o-β

Xanthophyta
Tribonema monochloron 

Pascher & Geitler in Pascher −/− −/− −/− −/+ − − − −

Microalgal communities of the Hrazdan River are 
represented by benthic, planktonic, and planktonic-
benthic algae, mostly by benthic algae (Table 3). Forty-
five phytoplankton species are indicators of organic 
pollution, presented mostly by β-mesosaprobic 
species. Four ecological groups of salinity indicators 
have been identified, the representatives of 
oligohalobe-indifferent group predominate. Most 
species are eurybionts.

In spring, diatoms strongly prevailed at the 
station  no. 1, comprising 96% of phytoplankton 
community. Melosira varians dominated both by 
abundance (45%) and biomass (53%).

Downstream the station  no. 1, there was 
a decrease in the quantitative parameters of 
phytoplankton, the dominant groups of algae changed 
as well. Cyanophyta prevailed at the stations nos. 3 
and 4. Correspondingly, Microcystis aeruginosa and 
Aphanothece clathrata were the most abundant 
species at these stations. Representatives of 
Chlorophyta and Euglenophyta were also revealed in 
spring at the study sites.

Compared to spring, both the quantitative and 
qualitative parameters of microalgae increased in 
summer (Figs. 6, 7). However, diatoms still dominated 
at the stations nos. 1 and 2 due to Melosira varians 
and Rhoicosphenia curvata, respectively.

Significant increase of Cyanophyta abundance 
was registered at the stations nos. 3 and 4 following 
the nutrients’ dynamics. Bloom of Oscillatoria species 
(O. limnetica  and O.  chlorina) was observed; they 
comprised 77% of the total abundance and 59% of 
the total biomass at the station no. 3; 75% and 59% 
at the station no. 4, respectively.

Oscillatoria species reach considerable 
abundance in naturally eutrophic and polluted streams 
and lakes (Babanazarova et al., 2013; Prowse, 1969). 
They are generally benthic by preferable habitat, but 
may develop actively in plankton communities. Both 
registered species of this genus refer to the indicators 
of organic pollution (Table 2) (Barinova, 2006).

Ability of Cyanophyta to produce toxins attracts 
much attention, especially when these species 
dominate in eutrophic waters, making concern to 
water quality (Codd, 2000). Oscillatoria species are 
the most common agents of freshwater toxic blooms. 
They produce hepatotoxin microcystin (Chia et al, 
2018). Microcystin is reported to cause death of 
wild animals and agricultural livestock (Carmichael, 
1988), it has been as well recognized as a potential 
threat to the human health in the countries, where 
water supplies are contaminated with cyanobacteria 
(Banerjee, 2020; Gkelis and Zaoutsos, 2014; Yu, 
1989). Therefore, the bloom of Oscillatoria species 
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Fig. 5. Phosphate concentrations at the sampling sites.

Fig. 6. Seasonal dynamics of phytoplankton abundance at the sampling sites.

Fig. 7. Seasonal dynamics of phytoplankton biomass at the sampling sites.
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could cause a serious harm to the economy of the 
agriculture and recreational capacities of the area, 
since these sectors of economics are the main water 
consumers.

Abundance of nitrogen-fixing species Anabaena 
sphaerica (148,000 cell/L) were observed at the station 
no.  4. Our observations performed in Yerevanyan 
Lich reservoir during summer of 2019 evidenced on 
the dominance of Oscillatoria chlorina and Anabaena 
sphaerica, proving the impact of the reservoir on the 
Hrazdan River (Annual Report…, 2019).

Conclusion
As a corollary, we conclude that high content of 

phosphates and nitrogen lead to increase of algae 
growth rates and ultimately reduce dissolved oxygen 
concentration in water. Nutrient enrichment at the 
stations  nos. 3 and 4 is significantly higher than at 
the sites located upstream. The Oscillatoria bloom 
has been registered in the stations nos. 3 and 4 in 
summer. The influence of Yerevanyan Lich reservoir 
on phytoplankton community of these stations is obvi-
ous. Therefore, better management and strict control 
of the nutrient load to Hrazdan River from Yerevan 
city is urgently needed.

ORCID
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Introduction
The coastal (littoral) zone is an important biotope, 

which contributes significantly to basin hydrochemis-
try and biology. It shows pronounced variability of the 
qualitative and quantitative characteristics of commu-
nities of aquatic organisms, since it is the most affect-
ed by water level changes, interactions of air mas
ses, land, water, and basin floor. It is influenced by 
coupled wave and wind mixing, and its macrophyte 
thickets. The coastal area differs from the deep-water 

parts of the basin in warming up earlier in spring, high 
absolute water temperatures in summer, early cool-
ing in autumn, freezing of grounds in winter (Butorin, 
1984), as well as a higher supply of nutrients from the 
catchment area (Korneva, 1983; Lavrentieva, 1977). 
In the littoral zone, special conditions arise for the 
formation and further development of higher aquatic 
vegetation, which acts here as the main component 
of biocenoses and performs a number of important 
functions (the main producer of primary organic mat-

Translated by S.V. Nikolaeva
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ter, a refuge and food object for different groups of an-
imals, a substrate for spawning of phytophilous fish, 
a natural biofilter between the spillway and the reser-
voir, etc.) (Khaliullina and Yakovlev, 2015). As shallow 
zones occupy vast areas in some large reservoirs, 
play a significant role in their biological regime, and 
are the first to respond to changing environmental 
factors, their study remains relevant.

The area of overgrown shallow zones of the Kui
byshev Reservoir is 8.5  thousand hectares (Solo-
vieva, 2008). The largest thickets are concentrated 
in Sviyazhsky, Meshinsky and Cheremshansky bays 
(Golubeva et al., 1990a, b). Meshinsky Bay, key for 
the reproduction and feeding of juvenile fish, is located 
in the northern part of the Volzhsko-Kamsky reach of 
the reservoir at the confluence of two large rivers, the 
Volga and Kama rivers (N 55°21’14’’, E 49°23’59’’). 
It represents a flooded water extension of the Me-
sha River and its floodplain estuaries, is character-
ized by a slightly indented coastline and experiences 
intense wave impact. The bay has a large number 
of shallow waters and islands, which serve not only 
as a favorite spawning ground for phytophilous fish 
species, but also as a feeding ground for their juve-
niles (Gvozdareva, 2018). On average, about 40% of 
the total fish population of the reservoir spawn in the 
coastal part of this section of the reservoir. Accord-
ing to the results of studies carried out in 2012–2017, 
the species composition of fish larvae is represented 
by mass species of plant-feeders, many of which are 
also the main objects of fishing (Severov et al., 2018).

It is known that zooplankton is one of the most 
important food elements for juvenile fish (Gutel-
makher, 1986; Kiselev, 1969; Krylov, 2006; Popov 
and Mukhortova, 2016). Numerous studies of phyto- 
and zooplankton indicate that their abundance and 
diversity is higher in the coastal biotopes protected 
from wind and waves, which is most noticeable in 
the thickets of macrophytes (Mordukhai-Boltovskoy, 
1974, 1976; Zarubina and Ermolaeva, 2014; Zimba-
levskaya, 1981). Overgrown areas have distinct light, 
temperature, hydrochemical, hydrodynamic, and tro-
phic conditions (Semenchenko et al., 2013), while the 
vegetation serves as an additional source of organics 
(Mordukhai-Boltovskoy, 1976).

Observations of the development of zooplankton 
in the Kuibyshev Reservoir have been carried out 
since the moment of its filling. Many works have been 
published on comprehensive studies of the formation 
and dynamics of zooplankton communities in the con-
ditions of the regulated runoff of the Volga River (Cher-
nysheva and Sokolova, 1960, 1964; Kuibyshevskoe 
vodokhranilische, 1983; Lazareva et al., 2018; Roma-
nova, 2010; etc.). Several publications consider the tro-
phic structure and spatial distribution of zooplankton in 
shallow areas of the Volga-Kama Reach in the region 
of the Saralinsky section of the Volga-Kama Nature 

Biosphere Reserve (Borisovich, 2005; Borisovich and 
Yakovlev, 2011). For the water area of Meshinsky Bay, 
species composition and indicators of the quantitative 
development of zooplankton were studied (Gvozdare-
va, 2014). However, studies of the trophic structure of 
zooplankton in shallow-water areas, which differ in the 
extent of overgrowth with macrophytes and protection 
from wind and wave impact, have not previously been 
conducted; hence, this topic is relevant.

The purpose of this paper is to describe the tro-
phic structure and quantitative characteristics of zoo-
plankton in different stages of the growing season in 
the different types of littoral zone of Meshinsky Bay of 
the Volga-Kama Reach of the Kuibyshev Reservoir.

Materials and methods
The material was collected at six stations in 2017 

in July (during the period of maximum growth of high-
er aquatic vegetation) and in October (at the begin-
ning of processes of plant death and decomposition). 
The studied areas were divided into four categories 
according to the level of protection from wind and 
wave impact, as well as the degree of overgrowth 
with macrophytes: I  – open areas devoid of vege-
tation (Stations  2 and 5); II  – protected area, over-
grown mainly with one type of aerial-aquatic plants 
(Station 1); III – a protected area, overgrown mainly 
with one kind of submerged plant with leaves floating 
on the surface of the water (Station 4); IV – protected 
areas overgrown with air-water and submerged high-
er plants (Stations 3 and 6) (Table 1).

Integral samples of zooplankton were collected 
from the border of vegetation with open water deep 
into the thickets every 0.5–0.8  m, filtering 50  liters 
of water through a plankton net (mesh size 96 µm). 
The fixation and office processing of the samples 
were carried out using conventional methods (Meto-
dicheskie rekomendatsii..., 1982). Zooplankton was 
assessed by species richness, Shannon Species 
Diversity Index, abundance, biomass, and the ratio 
of taxonomic and trophic groups of planktonic inver-
tebrates. The Shannon Species Diversity Index was 
calculated from the abundance, excluding Copepoda 
nauplii and copepodites (Shitikov et al., 2003). Tro-
phic groups of aquatic invertebrates were identified 
according to the modes of movement and food cap-
ture (Chuikov, 1981a, b, 2018; Krylov, 2005).

Results
The species composition of zooplankton in Meshin

sky Bay, Kuibyshev Reservoir during the study period 
was represented by 66 species (Rotifera – 36, Cladoc-
era – 20, Copepoda – 10), of which three are immi-
grants of the Ponto-Caspian assemblage (Heterocope 
caspia Sars, 1897, Cornigerius maeoticus (Pengo, 
1879), Eurytemora caspia Sukhikh et Alekseev, 2013) 
and 1 – Boreal-Arctic (E. lacustris (Poppe, 1887)).
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Among Rotifera, two ecological groups are most 
diverse in the studied shallow waters: verticators that 
forage from the substrate surface (12 species) and in 
the water column (10) – representatives of the families 
Brachionidae and Synchaetidae. Of Cladocera, the 
largest number of species was recorded among swim-
ming primary filter feeders (nine species from the fami
lies Bosminidae and Daphniidae) and creeping-swim-
ming secondary filter feeders (seven species from 
the family Chydoridae). Among Copepoda, swimming 
predators (three species of the subfamily Cyclopinae) 
showed the highest species richness. At all stations 
studied, immature Copepoda specimens with a mixed 
type of feeding and movement were found.

In summer, 53 species were found in the zooplank-
ton of the studied shallow waters: Rotifera – 25, Cla-
docera  – 19, Copepoda  – 9. The largest number of 
species was recorded in shallow waters of type  IV – 
27; in the area of type II, 26 species were recorded, in 
shallow waters of types I and III – 24 species each. In 
areas of types I and II, the basis of the species compo-
sition was Rotifera (53 and 50%, respectively), and in 
the areas of III and IV types – Cladocera (46 and 44%).

The largest proportion of invertebrate species 
foraging in the water column (62%) is recorded in 
type  I shallow water; the same ecological group 
accounted for more than half of the species com-
position in areas of types  II and IV (58 and 54%, 
respectively). Among Rotifera, verticators predomi-
nated (representatives of the families Synchaetidae, 
Brachionidae, Filiniidae, Conochilidae, Dicranopho-
ridae); their largest proportion was noted in the shal-
low waters of types I (30%) and II (25%). Swimming 
predators (family Asplanchnidae) were recorded 
in areas of types I, II, and IV (< 4%). In all studied 

plots, of Cladocera, the leading position (21%) was 
occupied by floating primary filter feeders (repre-
sentatives of the families Bosminidae, Daphniidae). 
Swimming active predators (family Polyphemidae) 
were found only in areas of types III and IV (4 and 
2%, respectively). The proportion of Copepoda 
species foraging in the water column and from the 
substrate surface was, on average, the same every-
where (7 ± 3%), however, the largest proportion of 
predators feeding in the water column (family Temo-
ridae and subfamily Cyclopinae) was observed on 
the site Type IV (11%).

Zooplankters using food from the substrate sur-
face prevailed in the protected area overgrown with 
shining pondweed (type III) (54%), their smallest pro-
portion (38%) was observed in open shallow water 
(type I), and in areas II and IV – of these types, their 
proportion was no more than 46%. Rotifers-vertica-
tors associated with the substrate (representatives 
of the families Brachionidae, Euchlanidae, Testu-
dinellidae) were represented in equal proportions 
(17% each) in protected areas (types II–IV), fewer in 
open shallow water (13%). A small (<  6%) number 
of zooplankter species foraging from the substrate 
surface from the families Notommatidae and Tricho-
cercidae were found in areas of types I–III. Among 
cladocerans, secondary filter feeders from the family 
prevailed. Chydoridae, and their largest proportion 
(17%) was observed in a type  IV closed area. The 
proportion of species from the number of primary filter 
feeders (representatives of the families Daphniidae 
and Sididae) is not high; it reached its maximum val-
ue (8%) in closed shallow waters in thickets of pond-
weed (type  IV). Substrate-related copepods were 
maximally (12%) represented in shallow waters of 

Table 1. Characteristics of the studied areas of the littoral zone of Meshinsky Bay of the Kuibyshev Reservoir.

Type Station Species of macrophytes

I
2 No thickets

5 No thickets

II 1 Common reed – Phragmites australis (Cav.) Trin. ex Steud

III 4 Shining pondweed  – Potamogeton lucens  L., bordered by lesser bulrush – Typha 
angustifolia L.

IV

3

Common reed, lesser bulrush, flowering rush – Butomus umbellatus L., bladderwort – 
Utricularia vulgaris L., shining pondweed, sago pondweed – Potamogeton pectinatus L., 
various-leaved pondweed  – Potamogeton gramineus  L., clasping pond Weed  – 
Potamogeton perfoliatus  L., hornwort  – Ceratophyllum demersum  L., cladophoran  – 
Cladophora sp.

6
Variegated reed sweet-grass – Glyceria maxima (Hartm.) Holmb., flowering rush, spike 
rush  – Eleocharis palustris (L.) R.  Br., shining pondweed, sago pondweed, various-
leaved pondweed, lesser bulrush
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type III and included active predators (subfamily Cy-
clopinae) and scavengers (subfamily Eucyclopinae).

In summer, the average number of zooplankton in 
the studied areas was 29.5  ±  17.1 thousand  ind./m3, 
and the biomass was 680.9 ± 439.4 mg/m3. The highest 
values were typical for the site of type  III, the small-
est for type IV (Fig. 1). In all types of shallow waters, 
the Cladocera contributed the most to abundance and 
biomass (55.0 ± 8.0% and 71.0 ± 12.0%, respective-
ly), the contribution of Rotifera and Copepoda was 
lower (22.0  ±  4.0% and 8.0  ±  5.0% in abundance, 
23.0 ± 6.0% and 21.0 ± 9.0% by biomass) (Fig. 1).

The maximum proportion of rotifers in terms of to-
tal abundance was noted in type I and II shallow wa-
ters, in the total biomass, only in type I of shallow wa-
ters. Cladocerans accounted for the largest proportion 
of the total abundance in closed shallow waters over-
grown with one type of submerged plant, and in the 
total biomass – in an area overgrown with one type of 
aerial-aquatic plant. The proportion of copepods in the 
total abundance and biomass of zooplankton reached 
maximum values in closed shallow waters overgrown 
with air-aquatic and submerged plants.

The maximum values of the Shannon Index were 
recorded in the shallow water of type IV (4.06 bits/
specimen), and the minimum values  – of type  III 
(1.82 bit/specimen), while in the areas of types I and 
II – 3.28 and 3.66 bit/specimen.

Apart from differences in species composition, dif-
ferences in the trophic structure of zooplankton were 
also identified. Thus, non-growing open shallow wa-
ters (type I) were characterized by the maximum den-
sity of primary filter feeders due to the dominance of 
Daphnia cucullata (Sars, 1862), Bosmina (Bosmina) 
longirostris (O.F. Müller, 1785), and B.  (Eubosmina) 
coregoni (Baird, 1857)), as well as verticators (Ker­
atella quadrata (Müller, 1786)), foraging in the water 
column (Table 2).

In a site of type II, the proportion of verticators as-
sociated with the substrate was higher due to Brachio­
nus calyciflorus (Pallas, 1766). In the closed shallow 
water (type III) overgrown with pondweed, due to the 
dominance of Sida crystallina (O.F. Müller, 1776), the 
maximum number and proportion of planktonic inver-
tebrates foraging from the substrate surface was re-
corded. At the same time, this type of coastal area was 
characterized by the largest number of verticators and 
predatory Cladocera feeding in the water column, as 
well as creeping-swimming verticators associated with 
the substrate. At the site of type IV, the maximum num-
ber and proportion of copepods foraging in the water 
column were found (due to the dominance of E. lacus­
tris, Acanthocyclops vernalis (Fisher, 1853)) and on the 
substrate (due to the dominance of Mesocyclops leu­
ckarti (Claus, 1857)). In the same type of shallow water, 
in contrast to others, the largest proportion of juvenile 
crustaceans was recorded. In general, in the site of 

type  I, floating non-predatory invertebrates prevailed, 
in areas of type II and III, filter feeders and verticators 
associated with the substrate, in the site of type IV, the 
proportion of all groups was approximately the same.

In autumn, the number of detected zooplankton 
species decreased to  40, among which Rotifera  – 
26, Cladocera – 8, and Copepoda – 6. Semi-isolated 
shallow waters of types II and III differed in the largest 
number of species  – 20 each, 14  species were re-
corded in the area of type IV , and in the open shallow 
water without vegetation (type I), their minimum num-
ber was observed – 7. At all the studied stations, the 
basis of the species composition of zooplankton was 
formed by rotifers (71%), with the maximum propor-
tion in the areas of I (79%) and IV (77 %) types. The 
largest proportion of Cladocera and copepod species 
was found in shallow waters of types II (21 and 11%, 
respectively) and III (25 and 15%).

In the open shallow water (type I) devoid of thickets, 
the highest proportion of species foraging in the water 
column (57%) was noted at the expense of verticators 
(representatives of the families Synchaetidae and Bra-
chionidae) (43%), as well as predators (families Syn-
chaetidae and Heterocope spp.) (14%). Primary filter 
feeders among cladocerans (family Bosminidae) were 
only recorded in shallow waters of types III and IV (5 
and 3%, respectively), where inactive predators (Eury­
temora spp.) were also present (10 and 6%).

Zooplankter species that forage from the surface 
of the substrate are best represented in protected 
shallow waters of types II–IV (64, 65, and 68%), and 
their lowest proportion (43%) is in shallow waters of 
type I. At the same time, in areas of types III and IV, 
the largest proportion of species belonged to verti-
cators (representatives of the families Brachionidae, 
Euchlanidae, Testudinellidae, and Trichotriidae) (25 
and 37%, respectively). The composition of Cla-
docera in all types of shallow water was formed by 
secondary (family Chydoridae) and primary (families 
Daphniidae and Sididae) filter feeders, extracting 
food from the substrate surface. However, in closed 
shallow waters, overgrown mainly with one species 
of aquatic plants (types  II and III), the proportion of 
these species was higher (21 and 20%) than in shal-
low waters of types I and IV (14 and 11%). Among the 
copepods in the shallow waters of the II and III types, 
the species of subfamily differed the subfamily Eu-
cyclopinae – scavengers-omnivores associated with 
the substrate (11 and 5%), and in plots of type IV – 
active predators from subfamily Cyclopinae (3%).

The mean number of autumn zooplankton in the 
studied areas was 7.2 ± 2.6 thousand ind./m3, and the 
biomass was 22.7 ± 10.9 mg/m3. The highest valu
es were typical for the site of type III, the lowest for 
types I and IV of shallow waters (Fig. 2). The bulk of 
the abundance was formed by Rotifera (43.9 ± 8.5%) 
and Copepoda (41.6 ± 9.9%); the proportion of Cla-
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Fig. 1. Quantitative indicators and the proportion of taxonomic groups of zooplankton in Meshinsky Bay in different types of shallow water 
areas in July 2017: 1 – Rotifera, 2 – Cladocera, 3 – adult Copepoda, 4 – juvenile Copepoda. Roman numerals indicate the types of shallow 
waters (see text).
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docera was minimal (14.6 ± 3.9%). The largest con-
tribution to the total biomass was made by Cope
poda (54.0  ±  6.0%), the proportion of Rotifera was 
23.3 ± 8.1%, Cladocera – 18.7 ± 5.5%. The maximum 
proportion of rotifers in the total abundance and bio-
mass of zooplankton was recorded in closed shallow 
water overgrown with reeds (type II), cladocerans – 
in a closed area overgrown with pondweed (type III), 
copepods – in an open, not overgrown area and in 
closed shallow water with a complex of air – aquatic 
and submerged higher plants (types I and IV).

The highest index of species diversity was re-
corded in the site of type IV (2.92 bits/specimen), the 
lowest  – in the area of type  III (2.03  bit/specimen), 
and in the areas of types I and II, it was almost the 
same (2.38 and 2.40 bit/ specimen respectively).

The zooplankton of the coastal areas of types  I 
(with the dominance of Keratella quadrata and Kelli­
cottia longispina (Kellicott, 1879)) and II (with the 
dominance of Polyarthra vulgaris (Carlin, 1943) and 
P. major Skorikov, 1896) types was characterized by 
the maximum proportion of floating invertebrates due 
to verticators, the largest number of which was re-
corded in shallow waters of type II (Table 3).

In shallow waters of types II–IV, the proportion of 
invertebrates associated with the substrate was more 
than 50% of the total number of zooplankton. In plots 
of types II and III, due to the dominance of Euchlanis 
dilatata (Ehrenberg, 1832), the largest number and 
proportion of the total number of verticators associ-
ated with the substrate was noted. At the same time, 
in areas of types III and IV, due to the dominance of 
Chydorus sphaericus (Müller, 1776) and Disparalona 
rostata (Koch, 1841), secondary filter feeders, extract-
ing food from the substrate surface, made a significant 
contribution to the total number. Type III shallow water 
was characterized by the maximum abundance and 
proportion of primary filter feeders associated with 
the substrate (Sida crystallina), as well as the highest 
abundance of juvenile Copepoda. The zooplankton of 
the type IV site differed from other shallow waters in 
the highest abundance and highest proportion of the 
total abundance of rotifers associated with the sub-
strate, due to the dominance of Trichocerca pusilla 
(Lauterborn, 1898) (absorption feeding type) and the 
rotifer Lecane spp. (vertical and suction feeding).

Discussion
Most studies indicate that the species richness, 

abundance and biomass of planktonic invertebrates is 
higher in overgrown and protected shallow waters of 
water bodies and streams than in open areas lacking 
macrophytes (Ermolaeva et al., 2016; Mordukhai-
Boltovskoy, 1976; Stolbunova, 1976; Stolbunova and 
Stolbunov, 2010). Thickets of macrophytes contribute 
to the development of zooplankton, creating shelters 
and protecting them from planktivorous fish and large 

invertebrate predators. At the same time, dense 
thickets change the dynamics of waters, reducing the 
flow velocity and hindering the development of wind 
waves (Brekhovskikh et al., 2008; Dembowska and 
Napiórkowski, 2015; Janse et al., 1998; Lucena-Moya 
and Duggan, 2011). In addition, favorable conditions 
for the development of phytoplankton are formed in 
shallow waters sheltered from the wind and warmed 
up (Chernysheva and Sokolova, 1960; Khaliullina and 
Yakovlev, 2015), which forms the basis of invertebrate 
nutrition.

However, under certain conditions, aquatic 
vegetation can develop excessively. F.D. Mordukhai-
Boltovskoy (1976) noted a decrease in the abundance 
of zooplankton and juvenile fish in thickets of air-
aquatic vegetation, and in dense thickets, juvenile 
fish may be absent altogether. As the thickets 
develop (increase in density, height above the 
bottom, etc.), the feeding conditions for planktivorous 
fish deteriorate due to a decrease in the availability of 
food. In dense thickets of macrophytes, invertebrates 
are more successful in seeking refuge in case of 
danger, while it is more difficult for fish to find them 
due to reduced visibility and more difficult to catch 
due to the constraint of maneuvering in a confined 
space among thickets (Gerasimov, 2007). Obviously, 
for this reason, the highest quantitative indicators of 
zooplankton both in July and October were recorded 
in a protected area, densely overgrown mainly with 
one species of submerged higher aquatic plant with 
leaves floating on the surface (type III).

At the same time, the zooplankton of the most 
similar shallow-water area, overgrown with a complex 
of air-aquatic and submerged plants (type  IV), in 
summer was characterized by the minimum abundance 
and biomass. It is known that in sparse thickets of 
macrophytes, zooplankton is more accessible to fry 
than in dense thickets (Cherevichko, 2007). One-time 
fishing with a gas drag (6 m), which was carried out in 
July, showed that the average number of specimens 
per drag sample, recalculated to 30 m, in the type IV 
site was 2900, type II was 304. It is known that grazing 
by fish leads to a decrease in the number and biomass 
of zooplankton, primarily due to Cladocera (Brooks 
and Dodson, 1965; Gilyarov, 1987; Hrbaček, 1962; 
Sadchikov, 2007; Stenson et al., 1978). Obviously, 
therefore, in shallow waters of type IV, where a high 
density of juvenile fish was found, the minimum 
abundance and biomass of summer zooplankton, in 
particular Cladocera, were noted. At the same time, 
the highest abundance and biomass of Copepoda 
were observed here, which are characterized by 
greater mobility and the ability to avoid predators. In 
addition, the grazing of zooplankters is evidenced by 
the minimum average individual weight of organisms 
in the type IV site, where it was 0.011 mg, while in the 
type II site, it was 0.065 mg. The maximum value of the 
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Fig. 2. Quantitative indicators and contribution of the proportion of the main zooplankton groups of Meshinsky Bay in different types of 
shallow water areas in October 2017: 1 – Rotifera, 2 –Cladocera, 3 – adult Copepoda, 4 – juvenile Copepoda. Roman numerals indicate 
the types of shallow waters (see text).
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Shannon Index for zooplankton observed in shallow 
waters with a high fish density can also be associated 
with grazing. The point is that fish choose the most 
visible and/or numerous food items (Murdoch, 1969; 
Murdoch et al., 1975). Due to their grazing, the degree 
of dominance of one species decreases, as a result 
of which the value of the Shannon Index increases 
(Krylov et al., 2016).

Open shallow water devoid of vegetation (type I) 
was characterized by the minimum quantitative 
indicators of planktonic invertebrates only at the 
end of the growing season. However, in July, the 
abundance of zooplankton in this type of coastal 
area was practically at the same level as in areas of 
type II and IV, and the biomass exceeded the values 
recorded in shallow waters of type IV. Apparently, this 
was due to the high water temperature and minimal 
pressure on the part of juvenile fish, avoiding open 
areas of shallow waters to protect them from wind, 
waves and predators.

The trophic structure of zooplankton changed 
quite naturally. First, in autumn, due to the previous 
accumulation of detritus on the substrate during 
the growing season, the proportion of swimming-
crawling and creeping-swimming invertebrates in 
the zooplankton of all studied shallow water areas 
increased. Secondly, open areas without thickets 
showed the maximum proportion of swimming 
organisms, and areas overgrown with macrophytes 
were dominated by those associated with the 
substrate. At the same time, in connection with the 
greatest protection from wave and wind effects, as 
well as control by predators, among the floating 
and substrate-associated organisms, the maximum 
proportion in the summer season was represented by 
cladocerans.

Conclusions
The species composition of zooplankton in Mesh-

insky Bay of the Kuibyshev Reservoir during the 
study period was represented by 66 species (Rotif-
era – 36, Cladocera – 20, Copepoda – 10). In sum-
mer, at 6 studied stations, 53 species were recorded, 
the average number of which was 29.5 ± 17.1 thou-
sand ind./m3 and biomass – 680.9 ± 439.4 mg/m3, in au-
tumn – 40 species with a population of 7.2 ± 2.6 thou-
sand ind./m3 and biomass 22.7 ± 10.9 mg/m3.

In summer and autumn, planktonic invertebrates 
that forage from the water column are most repre-
sented in open shallow water areas devoid of vege
tation, and those foraging from the surface of the 
substrate – in closed shallow waters overgrown with 
either submerged or air-water and submerged higher 
aquatic plants.

Closed shallow waters, overgrown mainly with 
one species of plants from the group of submerged 
leaves with floating leaves on the water surface, were 

characterized in both seasons by the highest quan-
titative indices of zooplankton. Open shallow waters 
devoid of vegetation were characterized by the mini
mum values of abundance and biomass only in Oc-
tober. In summer, the lowest quantitative indicators 
of the development of planktonic invertebrates were 
recorded in an area with a high species diversity of 
higher aquatic plants.

A significant role in the formation of quantitative 
indicators and structure of zooplankton is played by 
control from above. Closed areas where aerial-aqua
tic plants grew (separately or in combination with 
submerged ones), on average, were characterized by 
low numbers and biomass of zooplankton. A number 
of structural and quantitative indicators of the com-
munity indicate that this is due to strong pressure 
from juvenile fish. The protected shallow area, over-
grown with dense thickets of one submerged aquatic 
plant species with leaves floating on the surface, was 
characterized by the highest quantitative indices of 
zooplankton. This may be due to the density of the 
vegetation cover, which prevents the penetration of 
fish and their juveniles.
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Abstract. Previous studies in Lake Sevan during summer 
stratification have shown that the highest zooplankton abundance 
and biomass was found at the lower boundary of the epilimnion. 
At the same time, whitefish (Coregonus lavaretus), being main 
planktivorous species in the lake, preferred the hypolimnion, 
but was leaving this layer if dissolved oxygen concentrations 
decreased to 1–5  mg/L. The study was conducted in Bolshoy 
Sevan (the southern part of Lake Sevan) on July 29–30, 2019. 
The vertical profiles of water temperature and dissolved oxygen 
concentration, as well as distribution of major taxonomic groups 
of aquatic organisms were assessed four times a day: in the 
dark (night time), in the light (day time), and in twilight (morning 
and evening). Fish population density was assessed using a 
“Simrad EK80” echosounder. Vertical distribution of zooplankton 
and fish observed within the study period did not correspond to 
that described earlier. Maximal zooplankton biomass during the 
study was recorded in the hypolimnion, and minimal biomass, in 
the epilimnion. Most of fish (89–100%) located in the metalimnion. 
At night, about 10% of the fish population descended to the 
hypolimnion, despite the low dissolved oxygen concentrations 
found there (3.0–3.1  mg/L). At dawn, about 7% of the fish 
ascended to the epilimnion, reaching a 7-m depth, where the water 
temperature was 20.8 °C. The water temperature range preferred 
by most fish individuals varied during the observation period and 
did not correspond to previously reported ranges.
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whitefish, Coregonus lavaretus, epilimnion, metalimnion, 
hypolimnion, migration.
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Introduction
The study of the vertical distribution of biota in 

a stratified water body provides the researcher with 
unique material, since the distribution pattern obtained 
is a result of interactions of aquatic organisms in 
pronounced heterogeneous environment. Meantime, 
the spatial maxima of abundance of particular 
groups of organisms are the indicators of the optimal 
combination of biotic and abiotic factors. In some 
cases, unusual pattern forms, which differs much 
from well-known regularities; this makes it possible to 
re-evaluate the role of a factor or a complex of factors 
that have preconditioned such a phenomenon.

Historically, in a stratified Lake Sevan, the highest 
quantitative indicators of zooplankton were recorded 
in the epilimnion, in particular, along its lower margin 
(Krylov et al., 2010, 2016; Nikogosyan, 1985; Simonyan, 
1991). In addition, general regularities of the vertical 
distribution of fish are known for water bodies of similar 
type; the pelagic species of the Arctic origin attract 
here special attention. Facing with stratification, they 
tend to occupy water layer(s), where the temperature 
conditions are optimal for their state; the latter are most 
often observed below the thermocline (Poddubny and 
Malinin, 1988). Main planktivorous species inhabiting 
Lake Sevan, Coregonus lavaretus (Linnaeus,  1758), 
prefers quite low water temperatures in summer: 
4–9  °С in the northern-western part of Lake Sevan 
(Maly (Small) Sevan) and 5–7 °С in its southern part 
(Bolshoy (Big) Sevan) (Malinin et al., 1984).

At the same time, attention must be paid to the 
cases of disbalance of the known regularities of 
the vertical distribution of aquatic organisms. This 
is especially true in recent years, characterized by 
high air temperatures, contributing to changing the 
temperature and oxygen regimes of deep-water 
lakes (Helland et al., 2007; Razlutskij et al., 2018). 
The last affects the state of fish species of the Arctic 
complex, their distribution pattern, and the density 
of schools (Krivopuskova et al., 2014; Krivopuskova 
and Sokolov, 2018). In the 1980s, the distribution of 
whitefish in Lake Sevan depended on the distribution 
of dissolved oxygen: as the last decreased down 
to 1–5  mg/L in the hypolimnion, whitefish left this 
zone (Poddubny and Malinin, 1988). A change in the 
population density of plankton-feeding fish causes 
a transformation of the species composition and 
quantitative indicators of planktonic invertebrates. 
This is evidenced by a number of alpine lakes studied, 
where various species of trout were acclimatized for 
recreational purposes; as a result, large species of 
invertebrates, in particular, representatives of the 
genus Daphnia, disappeared due to their consuming 
by fish (Fitzmaurice, 1979; Galbraith, 1967; Gliwicz et 
al., 2000). During the study of Lake Sevan in 2014–
2017, it was found that as the number of whitefish 
increased, the abundance and biomass of planktonic 

crustaceans decreased, mostly due to decreasing 
share of the large species Daphnia (Ctenodaphnia) 
magna Straus, 1820 (Krylov et al., 2019a, b). Alongside 
with a significant increase in fish population density in 
2018, D.  magna disappeared from the zooplankton 
community, but the total abundance and biomass 
of planktonic invertebrates increased, mostly due to 
other Cladocera, D. (Daphnia) hyalina Leydig.,1860 
(Krylov et al., 2021). The distribution of whitefish is the 
main reason for the uncharacteristic transformation 
of planktonic invertebrate communities due to the 
disappearance of D. magna, i.e. due to the depletion 
of the food supply in the water column. Altogether, 
these resulted in maximum fish density at greater 
depths than observed in previous years, where 
temperature and trophic conditions were optimally 
balanced. At the same time, the food spectrum of 
whitefish changed, and benthic invertebrates, in 
particular, amphipods (representatives of the family 
Gammaridae), had a significant proportion, while 
earlier it was D.  magna. However, here we do not 
analyze the vertical distribution of zooplankton, which 
makes these assumptions less convincing.

In addition, it is important to take into account 
diurnal changes in the vertical distribution of 
zooplankton. Most of the results obtained over more 
than a century of studies of diurnal vertical migrations 
(DVM) indicate the following pattern: the descent 
of zooplankton into the deep layers at dawn and 
rise to the surface in the evening (Kiselev, 1980; 
Rudyakov, 1986). DVM of zooplankton are highly 
variable and complex behavioral phenomenon that 
obviously cannot be explained by a single factor. 
Most often, DVM are considered as a result of the 
complex influence of a number of both abiotic 
(vertical temperature gradients, ultraviolet radiation, 
chemical composition of water) and biotic (predation, 
competition, vertical distribution of food) factors 
(Brooks and Dodson, 1965; De Meester et al., 1999; 
Gerritsen, 1982; Han and Straskraba, 1998; Lampert, 
1989; Lampert et al., 2003; Larsson and Dodson, 
1993; Loose and Dawidowicz, 1994; Ohman et al., 
1983; Rhode et al., 2001; Ringelberg, 2010; Shapiro 
and Wright, 1984; Sih et al., 2000; Spaak and 
Hoekstra, 1997; Tartarotti et al., 1999; Williamson et 
al., 2011). It is also necessary to consider separately 
the features of the vertical distribution of plankton, 
which are the result of DVM (i.e., active movement up 
or down), and the distribution patterns formed under 
other factors (passive transfer with water masses 
(including horizontal transport), consumption by 
plankton-feeding species, etc.).

The study aims to analyze the relationship 
between the diurnal dynamics of the vertical 
distribution of zooplankton and the planktivorous 
fish Coregonus lavaretus in the pelagic zone of Lake 
Sevan during water stratification in summer.
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Materials and methods
Lake Sevan (N  40°18.6′ E  45°20.9′  ) is located 

in the center of the eastern part of the Republic of 
Armenia at an altitude of 1,900 m above sea level. 
The lake consists of two parts: Maly (Small) Sevan 
(area ~322 km2, max. depth 82 m) and Bolshoy (Big) 
Sevan (area ~928 km2, max. depth 36 m), which are 
connected by a  5.5-km wide strait (Asatryan et al., 
2016).

The sampling was carried out in Bolshoy Sevan 
on July 29–30, 2019, onboard the R/V “Gidrolog” 
(site N  40°24.1′ E  45°27.3′), where preliminary hy-
droacoustic survey revealed pelagic schools of fish 
identified as whitefish. The material was collected at 
different periods of the day, differing in light condi-
tions: in the evening twilight (at sunset), in the dark 
(at night), in the morning at twilight (at dawn), and 
in the daytime (maximum illumination). The sampling 
site depth was 24–26 m, this difference was due to 
the bottom relief (slope).

The water temperature and the content of dis-
solved oxygen were determined every 1-m lag with a 
multiparameter probe “YSI ProPlus” before taking bi-
ological samples in order to determine the boundaries 
of epilimnion (EL), metalimnion (ML), and hypolimni-
on (HL) in the water column. Bacterioplankton (BP), 
heterotrophic nanoflagellates (HNF), and zooplank-
ton (ZP) were collected every 1 m with a Molchanov’s 
4-L water sampler; the samples from EL, ML, and HL 
were pooled as integral samples for each layer.

In order to quantify BP and HNF, integral water 
samples from EL, ML, and HL were fixed immediately 
after sampling with formalin to a final concentration 
of 1%; the formalin solution was pre-filtered through 
a membrane filter (0.2-μm pore diameter). The sam-
ples were stored in the dark at 4 °C and processed in 
the laboratory for a month. The abundance and size 
of BP and HNF were determined by epifluorescence 
microscopy using DAPI and primulin fluorochromes, 
respectively (Caron, 1983; Porter and Feig, 1980).

The water samples were filtered through a plank-
ton net (64-μm mesh size) to collect zooplankton, 
and residuals were fixed with 4% formalin. Sample 
processing was carried out according to the standard 
technique (Rivier, 1975), the biomass was determined 
taking into account the size of the organisms (Balush-
kina and Vinberg, 1979). The number of zooplankton 
species per sample, abundance, biomass, proportion 
of taxonomic groups, average individual mass of cer-
tain organisms (AIM) dominant species and their sim-
ilarity were assessed; similarity was determined by 
the Shorygin index (Vainshtein, 1976).

The vertical distribution of fish was estimated by 
the hydroacoustic method (Simmonds and MacLen-
nan, 2005) with a “Simrad EK80” echo sounder with 
a dual-frequency antenna ES38-18/200-18C (split 
beam at 38 kHz, single beam at 200 kHz, 18° beam-
width at both frequencies), the antenna was set at 

1-m depth from the water surface. The survey was 
performed during the approach of the vessel to the 
sampling site. The distribution of fish was analyzed 
using the “Echoview 10” software by echo counting in 
the depth range from 2.5 m down to the bottom.

Results
The water temperature in the EL was 6.1–10.0 °С 

higher than in the ML and by 13.1–14.1  °С higher 
than in the HL (Fig. 1). During the day, it changed by 
0.3–0.7 °С in EL, by 0.2–3.5 °C in ML, the maximum 
values were recorded at sunset and at night. In the 
HL, the water temperature fluctuated by 0.1–0.8 °С 
with the highest value registered at dawn. The mini-
mum concentration of dissolved oxygen was found in 
HL, it was higher by 1.1–2.8 mg/L in ML, and by ano
ther 1.5–3.5 mg/L in EL (Fig. 1). During the day, its 
concentration varied by 0.1–0.2 mg/L in EL, by 0.9–
1.9 mg/L in ML, and by 0.3–0.4 mg/L in HL; the maxi
mum values were recorded at sunset and at night.

The position of the conditional boundary between 
EL and ML during the day changed by 2–3 m verti-
cally, while the boundary between ML and HL was 
more stable and remained at a depth of 22–23  m 
(Fig. 1). In EL and ML, a decrease in water tempera-
ture was observed, most noticeable in ML, where the 
oxygen concentration also decreased. The dynamics 
of these characteristics has no daily cyclicity; it can-
not be explained by the cooling of the water surface 
at night. This observation evidences indirectly on the 
presence of horizontal transfer of water masses (cur-
rents), which is most intense in the ML.

In EL, the minimum number of BP was found 
at dawn, in ML, at night and at dawn, in HL, during 
the day and at night; its increase in the entire wa-
ter column was observed at sunset (Table  1). The 
cell volume and bacterial biomass in all water layers 
reached a minimum at night, while the maximum in 
EL and ML was noted during the day, and in HL, at 
dusk and dawn.

The maximum quantitative indicators of HNF in 
EL and ML were recorded at sunset and at night, 
in HL, at night and during the day (Table  1). Small 
flagellates (size ≥ 5 μm) made most of the popula-
tion at that time. The minimum abundance and bio-
mass of HNF in EL was found at dawn, in ML, during 
daytime; in HL, the greatest decrease in abundance 
was observed in the daytime, in biomass, at dawn. A 
decrease in the volume of flagellate cells in EL was 
recorded during the day, in ML, during the day and 
at night, in HL, at dawn. As a rule, at this time, the 
maximum share of small-sized forms (< 5 μm) in the 
total abundance and biomass of HNF was observed.

Zooplankton was presented by seven species 
of Rotifera (Euchlanis dilatatа Ehrenberg,  1832; 
E. lyra Hudson, 1886; Filinia terminalis (Plate, 1886); 
Hexarthra mira (Hudson,  1871); Keratella quadrata 
(Müller,  1786); Polyarthra longiremis Сarlin,  1943; 
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Fig. 1. Vertical distribution of fish at dusk (A), in the night (B), at dawn (C), during the daytime (D) in epilimnion (EL), metalimnion (ML), 
and hypolimnion (HL). Upper X-axis: 1 – dissolved oxygen concentration, mg/L; 2 – water temperature, °C; lower X-axis: relative fish 
population density, %.

Light 
conditions

Bacterioplankton Heterotrophic nanoflagellates
N, 

103 cells/
mL

V, 
µm3

В,
mg/m3

N,
103 cells/

mL
V, µm3 В,

mg/m3

< 5 µm ≥ 5 µm

N, % В, % N, % В, %

Epilimnion

Dusk 5341 0.15 775 961 95.1 91.4 33.3 16.9 66.7 83.1

Night 5027 0.12 624 1068 61.9 66.1 30.0 17.4 70.0 82.6

Dawn 4595 0.17 786 420 63.0 26.5 50.0 16.8 50.0 83.2

Daytime 5027 0.28 1389 961 51.5 49.5 66.7 39.0 33.3 61.1

Metalimnion

Dusk 5341 0.14 751 1410 104.2 146.8 27.3 13.3 72.7 86.7

Night 4280 0.14 605 1495 51.4 76.9 78.6 48.8 21.4 51.2

Dawn 4241 0.18 774 1175 62.3 73.2 63.6 25.7 36.4 74.3

Daytime 5184 0.20 1022 961 57.6 55.4 55.6 41.6 44.4 58.4

Hypolimnion

Dusk 8090 0.22 1778 534 58.9 31.4 60.0 60.1 40.0 39.9

Night 5851 0.12 731 748 66.0 49.3 57.1 34.4 42.9 65.6

Dawn 6676 0.24 1624 540 43.9 23.7 67.8 51.9 17.0 32.9

Daytime 5144 0.19 963 427 122.5 52.3 0.0 0.0 100.0 100.0

Table 1. Abundance (N), volume (V), and biomass (B) of bacterioplankton and heterotrophic nanoflagellates.
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Synchaeta pectinatа Ehrenberg,  1832), four spe-
cies of Copepoda (Cyclops abyssorum Sars,  1863; 
Diacyclops bicuspidatus (Claus,  1857); Acanthodi­
aptomus denticornis Wierzejski,  1887; Arctodiapto­
mus (Rhabdodiaptomus) bacillifer (Koelbel,  1885)), 
and three species of Cladocera (Daphnia hyalina; 
Diaphanosoma lacustris Kořinek, 1981; Leydigia ley­
digii (Schödler,  1863)). The number of species per 
sample varied insignificantly during the day, with the 
greatest change in ML and HL (Cv = 22.8 and 22.0, 
respectively), the lowest, in EL (Cv = 9.1) (Table 2). 
During the day and at sunset, the maximum number 
of species was found in EL, at night, in EL and ML, 
at dawn, in ML and HL. In EL, rotifers were always 
presented by the greatest number of species; in ML, 
they prevailed at sunset and at night, during the day 
the proportion of species of all taxonomic groups was 
the same, and rotifers and copepods prevailed at 
sunrise. In HL, during the day and at sunrise, Roti
fera also dominated by the species number, at sun-
set, these were Rotifera and Copepoda, at night, the 
proportion of species of all groups was equal.

The highest abundance of ZP at sunset and 
at night was observed in HL; during the day, the 
differences were insignificant, however, the lowest 
abundance was recorded in the ML, at dawn, in the 
HL (Table  2). The minimum range of abundance 
fluctuation during the day was observed in EL (on 
average, 1.2 times; Cv = 16.4), the maximum, in HL 
(on average, 1.8  times; Cv  =  31.5), all noticeable 
changes occurred at sunset and at night, when 
population density increased in ML and HL, but 
decreased in EL. Copepoda brought the most of ZP in 
EL, replaced by Cladocera only at sunrise. The latter 
prevailed in ML at sunset and at night, in HL, during 
the entire observation period (Table  2). Keratella 
quadrata (except for the daytime in HL) and Daphnia 
hyalina (except for EL during the daytime, at sunset, 
and at dawn) were the dominant species in all layers 
of the water column during the day; in HL, their share 
in the total abundance was the largest (Table  3). 
Diaphanosoma lacustris dominated during the day in 
EL, at night and at dawn in ML, at dusk and dawn in 
HL; its largest share in the total number of ZP was 
observed in EL. Calanoida nauplii were dominants in 
EL, as well as in ML during the day and at dawn. The 
smallest similarity between the dominant species in 
EL and ML was recorded at sunset (21.7%), during 
the rest of the day, it varied within 32.9–44.6%. The 
minimum similarity of dominants was also noted 
during the day between the ML and HL (29.2%), 
the maximum, at sunset (56.0%), at the rest of the 
time, it was 43.3% and 48.4%. During the day, the 
dominant species common to the EL and HL layers 
were absent; however, the similarity increased up to 
33.6% at sunset; during the rest of the day, it was 
16.2% (at night) and 23.7% (at sunrise).

The highest ZP biomass during the day was re-
corded in HL, the lowest, in EL (Table  2). Fluctua-
tions of biomass in EL were insignificant (on average, 
1.1 times; Cv = 9.8), in ML they were more pronounced 
(on average, 1.6 times; Cv = 33.6), reaching maximum 
in HL (on average, 2 times; Cv = 42.7). In ML and HL, 
an increase in biomass was observed at sunset and 
at night due to crustaceans, and the minimum values 
were noted during the day. Cladocera prevailed, their 
biomass decreased during the day in the entire wa-
ter column, the maximum values were recorded in EL 
at sunset and dawn, in ML and HL, at night (Table 2). 
The highest biomass of Copepoda in EL was recorded 
during the day, in ML, at dawn, in HL, at night; the low-
est values were observed in EL at dawn, in ML and HL, 
during the day. In all layers and at any time of the day, 
Daphnia hyalina dominated, its largest share was al-
ways characteristic for ML and HL, the lowest share, in 
EL, especially during the day (Table 3). Diaphanosoma 
lacustris dominated only in EL (except for sunset), with 
the largest proportion observed during the day. Co-
pepoda dominants were presented by Arctodiaptomus 
bacillifer (day and night in EL), as well as by Cyclops 
abyssorum (during the day in EL and ML, at dawn, in 
ML). Since Daphnia hyalina was one of the dominant 
species in terms of biomass in almost all samples, the 
indices of the similarity of dominants between different 
water layers were high (63.0–86.6%). However, in the 
daytime, due to a significant decrease in the proportion 
of D. hyalina in EL, the index of similarity with ML was 
24.7%, with HL, 13.9%.

The maximum AIM of ZP organisms during 
the day was observed in HL, where the lowest va
lues were noted during the daytime, the highest, at 
dawn (Fig. 2A). In ML, the minimum values were re-
corded during the day and at dawn, the maximum, 
at sunset. In EL, the variation of this indicator was 
low (Cv  =  14.1), comparing to ML (Cv  =  27.4) and 
HL (Cv = 23.7), the smallest value was noted at sun-
rise. Significant fluctuations in the AIM of the main 
dominant species, D.  hyalina, were found in EL 
(Cv = 50.3), where it decreased during the day and 
at night, and increased at dusk and dawn (Fig. 2B). 
In HL, in the period from daytime to dawn, AIM of 
Daphnia increased (Cv  =  36.4), reaching at dawn 
higher values than in other layers. In the ML, the AIM 
of Daphnia varied insignificantly (Cv  =  18.1) with a 
maximum at sunset and at night, and a minimum in 
the daytime and at dawn. AIM of Diaphanosoma la­
custris in EL was also characterized by a high de-
gree of variation (Cv = 92.2); during the daytime, the 
highest value was noted, then it sharply decreased 
to lower values than in other layers (Fig. 2C). In ML 
and HL, the individual weight of D.  lacustris varied 
to a lesser extent (Cv = 39.6 and 23.6, respectively); 
in HL it was lower; there were no differences only at 
night. AIM of Cyclops abyssorum also varied to the 
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Taxonomic 
group

Light 
conditions

Number of species Abundance,
103 ind./m3 Biomass, mg/m3

EL ML HL EL ML HL EL ML HL

Rotifera, %

Dusk 50.0 42.9 37.5 26.8 27.3 26.5 1.0 0.3 0.3

Night 44.4 44.4 33.3 17.0 24.1 20.3 0.7 0.4 0.2

Dawn 55.6 40.0 40.0 25.7 28.8 17.0 1.3 0.6 0.3

Daytime 50.0 33.3 50.0 31.2 15.2 8.3 1.1 0.3 0.1

Copepoda, 
%

Dusk 30.0 28.6 37.5 50.9 30.4 19.4 17.0 12.1 8.1

Night 33.3 33.3 33.3 43.1 33.9 30.6 25.9 7.4 13.9

Dawn 22.2 40.0 30.0 32.9 40.8 30.4 12.9 21.5 11.7

Daytime 25.0 33.3 33.3 44.6 49.2 23.9 40.0 15.0 14.4

Cladocera, 
%

Dusk 20.0 28.6 25.0 22.3 42.3 54.1 82.0 87.6 91.6

Night 22.2 22.2 33.3 39.9 42.0 49.1 73.3 92.3 85.9

Dawn 22.2 20.0 30.0 41.4 30.4 52.6 85.8 77.9 88.0

Daytime 25.0 33.3 33.3 24.2 35.6 67.8 58.8 84.6 85.5

Total

Dusk 10 7 8 23.9 19.4 30.3 586.1 1244.3 2057.5

Night 9 9 6 18.2 30.8 41.6 465.2 1684.7 3160.6

Dawn 9 10 10 27.5 27.8 20.7 516.3 1034.2 1723.8

Daytime 8 6 7 24.0 19.9 24.2 500.4 744.9 1109.5

Table 2. Number of species, abundance, biomass, and proportion of taxonomic groups of zooplankton in epilimnion (EL), metalimnion 
(ML), and hypolimnion (GL).

greatest extent in EL (Cv = 79.8), comparing to ML 
(Cv  =  32.9) and HL (Cv  =  47.9); its maximum val-
ues during the day exceeded those in ML and HL 
(Fig. 2D). At sunset and at night, the individual mass 
of C. abyssorum decreased in EL, at sunrise, it slight-
ly increased, but was lower than that in ML and HL, 
where the highest values were found at sunrise. AIM 
of Arctodiaptomus bacillifer in EL also had a greater 
degree of variation (Cv = 57.1) than in ML (Cv = 18.6) 
and in HL (Cv = 34.1) with a maximum during the day 
and a minimum at sunset (Fig.  2E). In the ML, the 
highest AIM of A. bacillifer was recorded at sunset; it 
decreased at night, and increased again at sunrise. 
In HL, the maximum was observed at night; during 
the rest of the time, the differences were insignificant, 
with a minimum observed at sunset. AIM of Copepo-

da juveniles was characterized by minimal variation 
in EL (Cv  =  20.6), it was slightly higher in ML and 
HL (Cv = 36.8 and 36.5, respectively). The individual 
mass of nauplii and copepodites decreased at sunset 
in EL and HL, at sunrise and at night in ML, but  in-
creased at sunset in ML, at night in EL and HL and at 
sunrise in HL (Fig. 2F).

The average density of the spatial distribution of 
fish, calculated over the entire water column, varied 
during the day. The maximum value was recorded at 
night, the minimum, during the day, when the density 
decreased by 18 times, probably because of horizon-
tal migrations to adjacent parts of the reservoir (Ta-
ble 4). The fish preferred ML, where 89–100% of the 
population kept at different times of the day. At sun-
set, the maximum fish distribution density was found 
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Fig. 2. Average individual mass of key zooplankton organisms: A – all the species; B – Daphnia hyalina, C – Diaphanosoma lacustris, 
D – Cyclops abyssorum, E – Arctodiaptomus bacillifer, F – juvenile Copepoda at dusk (I), in the night (II), at dawn (III), during the daytime 
(IV) in epilimnion (EL), metalimnion (ML), and hypolimnion (HL).

at an 18-m depth, where the water temperature was 
15.4 °С; fish was absent in EL and HL (Fig. 1A). At 
night, the distribution of fish within the ML became 
more uniform, when the maximum density of their dis-
tribution was observed at a  19-m depth, where the 
water temperature was 11.6 °С. Less than 1% of the 
fish was recorded in the lower margin of EL, directly 
at the border with the ML; 10% of the fish descend-
ed to HL, where it was evenly distributed from the 
boundary with the ML to the bottom, despite the low 
oxygen content of 3.0–3.1 mg/L at a temperature of 
6.9 °С (Fig. 1B). At dawn, fish were absent in the HL 
and were distributed over the entire ML layer, forming 
a maximum density at an 18-m depth at a tempera-
ture of 17.2 °С. In the lower and middle layers of EL, 
where the temperature reached 20.8  °С, 7% of the 
fish ascended (Fig. 1C). During the day, about 95% 
of the fish was concentrated in the ML, the maximum 
was observed at a 17-m depth at a temperature of 
16.3  °С. Less than 1% of fish were recorded in HL 
and less than 5%, in EL (Fig. 1D).

Discussion
Studies performed in July 2019 evidenced on un-

characteristic vertical distribution of zooplankton for 
Lake Sevan during the day. First, attention is drawn to 
the minimum values of biomass in EL with maximum 
values in HL, as well as relatively low indices of the 
total ZP abundance. At the same time, there were no 
abiotic factors responsible such a distribution: the wa-
ter temperature and the content of dissolved oxygen 
in HL did not correspond to the optimal conditions for 
the ZP development.

The influence of fish, which vertical distribution was 
also characterized by a number of atypical features, 
may be one of the reasons for the specific distribution 
of ZP; in many respects, our results did not agree with 
the previous data on Lake Sevan. Thus, it has been 
previously reported that whitefish prefer HL (Poddub-
ny and Malinin, 1988) and leave it only if the oxygen 
concentration decreases down to 1–5 mg/L (Malinin et 
al., 1984). According to our observations, regardless 
of the time of day, most of whitefish keep in ML, while 
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Taxon
Dusk Night Dawn Daytime

EL ML HL EL ML HL EL ML HL EL ML HL

Share by abundance, %

Keratella
quadrata 23.2 21.7 23.7 15.0 20.4 18.2 22.2 24.8 12.9 24.2 14.0 –

Daphnia
hyalina – 34.3 44.0 16.2 30.2 39.5 – 20.0 40.9 – 29.2 58.7

Diaphanosoma
lacustris 13.0 – 10.2 23.7 11.8 – 32.3 10.4 10.8 18.9 – –

Nauplii of Calanoida 19.5 – – 16.2 – – 17.2 12.0 – 18.9 22.9 –

Nauplii of Cyclopoida 14.9 – – – – – – – – – – –

Share by biomass, %

Daphnia
hyalina 76.1 86.6 89.0 63.0 89.1 84.1 66.7 73.8 84.6 13.9 83.6 82.6

Diaphanosoma
lacustris – – – 10.4 – – 19.3 – – 44.9 – –

Cyclops
abyssorum – – – – – – – 13.4 – 14.4 10.8 –

Arctodiaptomus
bacillifer – – – 13.3 – – – – – 17.5 – –

Table 3. Composition and proportion of zooplankton species dominating by abundance and biomass in epilimnion (EL), metalimnion (ML), 
and hypolimnion (GL).

Water 
layer

Dusk Night Dawn Daytime

D, ind./106 

m3 N, % D, ind./106 

m3 N, % D, ind./106 

m3 N, % D, ind./106 

m3 N, %

EL 0 0 90.9 0.8 552.6 7.0 30.8 4.3

ML 1481.5 100 10091.4 89.2 7351.9 93.0 678.8 94.9

HL 0 0 1134.3 10.0 0 0 5.5 0.8

Entire 
water 

column
740.7 – 5130.7 – 3765.8 – 279.8 –

Table 4. Absolute spatial population density (D) and relative abundance (N) of fish in epilimnion (EL), metalimnion (ML), and hypolimnion 
(GL) and in the entire water column at different light conditions.
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at night up to 10% of them descend to HL, despite the 
low oxygen content in this layer (3.0–3.1 mg/L).

It has been also indicated that whitefish in Lake 
Sevan perform DVM, rising at night towards surface, 
when presumably following the food objects (Pod-
dubny and Malinin, 1988). On the contrary, our obser-
vations evidence that at nighttime about 10% of the 
fish descends from ML to HL, and some fish ascent 
from ML to EL (7%), where they are recorded at dawn 
(Figs. 1B, 1C).

The preferred water temperatures, which may be 
tracked by the depth of maximum fish density, also 
go beyond the ranges indicated earlier, i.e. 4–9 °С in 
Maly Sevan and 5–7 °С in Bolshoy Sevan (Poddubny 
and Malinin, 1988). In our study, the water tempera-
ture, preferred by most of the fish, changes during 
the day and does not fall into these ranges, when the 
whitefish prefers the coldest waters (11.6 °C) at night, 
and the warmest (17.2 °C) – at dawn, when, in turn, 
some fish ascend to EL, reaching a 7-m depth and a 
temperature of 20.8 °С (Fig. 1).

At the same time, the observed pattern of the white-
fish distribution may be explained by the concept of 
choosing the energetically optimal environmental tem-
perature under stratification conditions, proposed by a 
number of authors. At low temperatures in HL, meta-
bolic processes slow down, which affects not only the 
duration of food digestion, but also the energy require-
ments of fish in general (Krogius, 1974; Poddubny and 
Malinin, 1988). Consequently, in the 1980s, the white-
fish chose the cold-water HL, probably due to the lack 
of food resources, since its abundance in those years 
was much higher than nowadays (Gabrielyan, 2010).

Currently, only a small proportion of whitefish mi-
grate to the HL, and only at night, most likely, to slow 
down metabolism and to conserve energy. The low 
oxygen content in the HL does not limit these migra-
tions, since the oxygen demand also decrease, prob-
ably, as a result of the slowing down of metabolic pro-
cesses. At night, whitefish practically does not feed 
(Poddubny and Malinin, 1988), which may explain the 
high abundance of ZP in HL. The ascend of a part of 
the fish school from ML to EL, observed at dawn, is 
probably also caused by ceasing of the feeding on 
ZP in the dark and due to a significant increase in 
the intensity of feeding in the morning. Presumably, at 
sunset, upon reaching the level of illumination of the 
water column, similar to that during dawn, the feeding 
intensity of whitefish increases as well, accompanied 
by partial migration to the EL, which has not been 
recorded in this study. A similar behavior was noted 
in the European vendace (Coregonus albula (Linnae-
us, 1758)) in Lake Pleshcheyevo (Yaroslavl Region, 
Russia), based on the results of earlier original obser-
vations (Poddubny and Malinin, 1988).

Analysis of the spatiotemporal changes in fish 
population density in EL shows that during their maxi-

mum density at dawn (Table 4), some ZP parameters 
were higher than during the absence of fish at sunset 
(total abundance of ZP, Cladocera abundance, the 
abundance and biomass of Diaphanosoma lacustris 
and Arctodiaptomus bacillifer). At the same time, at 
the highest fish density, a decrease in the abundance 
and biomass of Copepoda, biomass of Cladocera, 
total biomass of ZP, biomass and average individual 
mass of Daphnia hyalina have been noted (Table 2, 
Fig. 2). In ML, the abundance and biomass of main 
taxonomic groups of ZP, D. hyalina, and Diaphano­
soma lacustris, as well as their AIM at the maximum 
fish density was higher than at the minimum (Table 2, 
Fig. 2). In HL, at the highest fish density, the highest 
abundance and biomass of ZP and dominant crus-
taceans were also found, and AIM of Daphnia hya­
lina, Diaphanosoma lacustris, and Cyclops abysso­
rum in this period was lower only when comparing 
to that at dawn (Table 2, Fig. 2). Consequently, only 
in EL, where most of the time the fish density and 
quantitative characteristics of ZP were lower than in 
other layers, a number of changes in the quantitative 
composition of invertebrates were observed. The lat-
ter are justifiably explained by the influence of fish 
nutrition in a number of publications (Hansson et al., 
2007; Luecke et al., 1990; Mehner, 2000). However, 
in general, no noticeable effect on the ZP of spatio-
temporal changes in fish density was revealed in the 
water column.

It is possible that the fish density increased due to 
their migration to the layers, where the abundance and 
biomass of the ZP increased, primarily of the dominant 
crustaceans, due to their daily migrations. It is known 
that crustaceans prefer deeper layers during the day 
and migrate to the upper layers at night, avoiding 
predators (Field and Prepas, 1997; Ringelberg, 2010; 
Stich, 1989). However, despite the most pronounced 
variation in the abundance and biomass of ZP in HL at 
the maximum at sunset and at night, we can state that 
during the period of our observations there were no 
clearly pronounced vertical migrations of the dominant 
crustacean species; their abundance, biomass, and 
the average individual mass changed simultaneously 
in all layers of water, regardless of the time of day or 
fluctuations in fish density.

Generally, this picture is not entirely consistent 
with most of the literature data, which indicate the 
persistence of diurnal migrations even in fishless 
mountain water bodies (Williamson et al., 2001). The 
absence of DVM in planktonic animals was recorded 
during hypoxia in HL, when most animals were found 
in EL (Doubek et al., 2018). In Lacamas Lake (USA), 
no DVM of zooplankton were recorded, but some 
taxa kept in layers with pronounced hypoxia (Nolan et 
al., 2019). On the other hand, it has been shown that 
certain species and groups of planktonic animals in 
different water bodies may have different characteris-
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tics of DVM (Gladyshev, 1990), being both migrants 
and non-migrants. Some species can migrate within 
a water layer with certain temperature, for example, 
as Diaphanosoma mongolianum does within EL in 
Lake Pleshcheyevo (Zhdanova, 2018).

In Lake Sevan, relatively large (0.8–1.6  mm) 
Daphnia hyalina preferred HL and ML, and smaller 
(0.8–1.6  mm) Diaphanosoma lacustris was more of-
ten concentrated in EL (Fig. 2, Table 3). The confine-
ment of species to certain layers of the water column 
was noted earlier in other water bodies (Karpowicz et 
al., 2020). In lakes Glubokoe (Moscow Region, Rus-
sia) and Pleshcheyevo (Yaroslavl Region, Russia), 
Daphnia cristata is confined to HL, D.  galeata and 
D. hyalina, to ML, Diaphanosoma mongolianum and 
D. brachyurum, to EL (Stolbunova, 2006; Zhdanova, 
2018; Zhdanova and Lazareva, 2009). In the water 
bodies of the canyon type in Czech Republic, Daphnia 
longispina and its hybrids more often dominated in ML 
and HL (Seda et al., 2007a). For D. galeata, genetical-
ly differentiated sub-populations have been identified, 
which do not leave the HL (Seda et al., 2007b).

Significant differences in the size of D.  hyalina 
and Diaphanosoma lacustris precondition different 
filtration rates and food preferences of these species. 
It is known that the presence of fish stimulates the 
development of microscopic filter-feeders (Korov
chinsky, 2004). Consequently, in Lake Sevan, the 
presence of whitefish may positively affect the sur-
vival and reproduction of small-sized Diaphanosoma. 
These relatively small zooplankters are less suscep-
tible to being grazed by fish, while the relatively large 
Daphnia are more vulnerable.

The changes in ZP may be caused by the hor-
izontal transfer of organisms by the water currents 
(Armengol et al., 2012). In addition, the low quanti-
tative characteristics of invertebrates in EL may be 
associated with the fact that the main share of poten-
tial fish food was observed here during the recorded 
morning and supposed evening ascent from the ML, 
as evidenced by the minimum AIM of ZP at this time. 
However, the greatest activity of fish in EL could oc-
cur during the daytime, as evidenced by the minimum 
biomass, by the share of one of the preferred food 
objects, Daphnia, in the total biomass and AIM, as 
well as by the absence of common dominant species 
in the EL and HL. Nevertheless, the fact of daytime 
activity of fish in EL has not been recorded by hydro-
acoustic equipment; to confirm or refute this, continu-
ous surveys are required.

The fish descended to HL only at night, despite 
the low oxygen content, which was not critical for in-
vertebrates either. Some authors report that plank-
tonic invertebrates, in particular, representatives of 
the genera Daphnia and Bosmina, can inhabit the 
lower layers of the water column even at low oxygen 
content and use them as refugia from predators, even 

if the food source there is limited (Hanazato, 1992, 
1995; Sell, 1998; Vanderploeg et al., 2009). Data on 
chlorophyll  a, obtained only in the daytime unfortu-
nately, also testify to the rich food base of the ZP in 
HL. Thus, in EL, its average amount was 0.6 μg/L, in 
ML, 0.4 μg/L, and in HL, 1.1 μg/L. A sufficient food 
supply for ZP in HL is also supported by the quan-
titative composition of BP and HNF (Table  1). The 
average daily number and biomass of bacteria in HL 
were higher than that in EL and ML. It was found that 
the biomass of BP decreased as the abundance and 
biomass of HNF increased (rS  =  −0.63 and −0.62, 
p  <  0.05); the average abundance and biomass of 
latter were lower in HL than in EL and ML. Proba-
bly, this was due to the control of their number by the 
ZP, which was indicated by the positive correlation 
between the biomass of invertebrates and the abun-
dance of BP (rS = 0.58, p < 0.05).

We assume that the processes of horizontal 
transfer of ZP by currents and horizontal migrations 
of whitefish, which may help to explain some pecu-
liarities of the dynamics of the observed characteris-
tics, cannot cause directly such atypical features of 
the vertical distribution of the considered groups of 
aquatic organisms. Since these processes occur in a 
horizontal direction, organisms are not redistributed 
between EL, ML and HL. Horizontal transfer of wa-
ter masses and horizontal migrations of fish played 
a certain role in the earlier stages of the reservoir’s 
history, including the period of describing “typical” 
patterns of distribution of ZP and fish, but the role of 
horizontal transfer has not been studied.

Apparently, in this study, we observed the diurnal 
dynamics of rare patterns of the vertical distribution of 
whitefish and ZP, which were not described for Lake 
Sevan earlier. Possible reasons causing these pat-
terns may be divided into two groups: (1) such chang-
es did not occur during the periods of earlier obser-
vations, or (2) they did occur, but were not recorded. 
In the first case, the manifestation of new features of 
vertical distribution in two groups of aquatic organisms 
at once indicates changes in the ecosystem of the 
reservoir. They may be caused by a rise in the water 
level of the lake, significant fluctuations in the abun-
dance of whitefish, changes in the species composi-
tion of zooplankton, phytoplankton blooms, as well as 
other phenomena occurring in Lake Sevan in recent 
decades (Krylov et al., 2019a, 2019b, 2021). It is also 
probable that the observed patterns are characteristic 
of ZP and whitefish from Lake Sevan, not recorded by 
earlier studies, since they appeared at a certain com-
bination of events and lasted shortly. It should be not-
ed that detailed comprehensive studies of the diurnal 
dynamics of the vertical distribution of aquatic orga
nisms in this water body were carried out for the first 
time. Elucidation of the true reasons of the observed 
phenomenon requires further research. An increase in 
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the sample size of the material collected according to 
the proposed method may bring statistically significant 
estimates of the studied characteristics during the wa-
ter stratification in summer in Lake Sevan.

Conclusions
Information on the atypical distribution of 

whitefish in Lake Sevan obtained in the summer 
of 2019 forces us to take a fresh look at the role of 
hypolimnion in ecosystems of stratified water bodies. 
In the hypolimnion, maximal zooplankton biomass 
may be observed, while the planktivore periodically 
migrates to the hypolimnion despite unfavorable 
oxygen conditions and does not exploit the available 
food resource, but uses the environmental conditions 
optimal for body energetics.

Our results evidence that assessing generally 
accepted factors preconditioning the daily dynamics 
of the vertical distribution of zooplankton, namely, 
presence of DVM of zooplankton against the 
background of the DVM of the planktivorous fish, 
cannot provide an unambiguous explanation of the 
study results. The observed site of the lake is an open 
system, where a continuous exchange of water mass 
with the rest of the reservoir takes place. For this 
reason, the environmental hydrophysical parameters 
change; due to passive transfer, zooplankton 
community changes as well, this makes it difficult to 
distinguish such processes from the consequences 
of DVM or consumption by planktivore, since fish are 
able to migrate horizontally back and forth to adjacent 
areas of the reservoir. Probably, all these changes 
are not characterized by a pronounced daily cyclicity.
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Introduction
Vendace are whitefish of the genus Coregonus, 

which differ from other representatives of this genus 
by the large number of gill rakers and the superior 
mouth (the lower jaw is longer than the upper one). 
Such mouth structure is typical for fish that feed in the 
water column and in the surface water layer. Vendace 
is an important component of the boreal, subarctic 
and arctic aquatic ecosystems of the Palaearctic. 
European vendace Coregonus albula (Linnaeus, 
1758), sardine cisco C. sardinella Valenciennes, 1847, 
and two other species of whitefishes (peled C. peled 
(Gmelin, 1789) and Penzhin omul C. subautumnalis 
(Pallas, 1776)) are identified as evolutionarily 

closest taxa; they form a single complex of species 
(Coregonus sardinella complex) (Politov, 2017).

The European vendace, C.  albula, inhabits in 
Russia numerous lakes in the basins of the Baltic, 
Barents and White Seas and the Volga River 
(Borovikova and Makhrov, 2012; Reshetnikov, 
1980). In the open reaches of the Rybinsk Reservoir 
(Volga River), vendace occurs everywhere in feeding 
aggregations with other species of pelagic fish and 
their juveniles, such as Black Sea sprat Clupeonella 
cultriventris (Nordmann, 1840), European smelt 
Osmerus eperlanus (Linnaeus, 1758), zope Ballerus 
ballerus (Linnaeus, 1758), bleak Alburnus alburnus 
(Linnaeus, 1758), sichel Pelecus cultratus (Linnaeus, 
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1758) and Percidae (Kiyashko and Slyn’ko, 2003; 
Polovkova and Permitin, 1981; Ryby..., 2015). 
European vendace entered this reservoir in the 
1940s, presumably from the Lake Beloe via the 
Sheksna River (Kiyashko and Slyn’ko, 2003). In 
the Vologda and Arkhangelsk Oblasts, vendace is 
widespread in the lakes belonging to the basins of 
Onega, Northern Dvina and Mezen rivers. In the 
Kenozero National Park, it forms geographically 
and reproductively isolated populations; the most 
numerous of them inhabit lakes Kenozero and 
Lekshmozero (Dvoryankin, 2009). In the Kaliningrad 
Oblast, a large oligotrophic Lake Vishtynetskoe is the 
only water body inhabited by the European vendace 
(Krivopuskova et al., 2014).

In the Gulf of Finland and in large lakes Onega 
and Ladoga, vendace C.  albula is represented by 
two forms. The small-size form of this species (body 
length up  to  25  cm) is widespread throughout the 
entire water area, and the large-size form (ripus, or 
kilets, Coregonus albula subsp. ladogensis) reaching 
up to 34 cm in length, is found mainly in the areas with 
significant depths. In the lakes of Karelia, C. albula 
was found in more than 270 lakes, it is one of the main 
species of commercial fish in most of them, including 
Lake Syamozero (Berezina et al., 2021; Pokrovsky, 
1953; Sterligova et al., 2002; Sterligova and Il’mast, 
2016). It is numerous in the subarctic lakes of the 
Murmansk Oblast, including Lake Imandra (Zubova 
and Kashulin, 2019).

The small-size form of C. albula is also common 
in water bodies of Great Britain, Germany, Lithuania, 
Estonia, and Poland; its populations are especially 
numerous in Finland, Sweden, and Norway (Bukelskis 
and Umbrasaite, 2016; Czarkowski et al., 2007; 
Mamcarz and Bloniarz, 1995; Sarvala et al., 2020; 
Scharf et al., 2008; Schulz et al., 2003; Viljanen, 
1983). In many European countries, C.  albula 
populations are currently considered vulnerable and 
endangered due to the negative effects of warming, 
eutrophication, overfishing, and fish introductions 
(Sarvala et al., 2020; Winfield et al., 2017).

The basin of the Pechora River is the boundary 
between sardine cisco and European vendace 
ranges (Borovikova and Makhrov, 2012). According 
to main characters, vendace inhabiting the Usa 
River, a tributary of the Pechora River (described as 
Coregonus sardinella marisalbi Berg, 1916), occupies 
an intermediate position between the European and 
Siberian forms, but to some traits, it is much closer to 
the European vendace (Reshetnikov, 1980).

The sardine cisco C. sardinella is distributed from 
the White Sea to the east to the Bering Sea, it inhabits 
the Anadyr and Amguema rivers and the lakes of 
Chukotka (Nikulina et al., 2018). It is common in the 
subarctic lakes and rivers of the Bolshezemelskaya 
Tundra (a part of North Russian Plain). In the 
Malozemelskaya Tundra, C. sardinella is abundant in 

the lakes of the upper reaches of large rivers, such as 
the Lakes Kharbeyskie, Lakes Vashutkiny, and some 
others (Borovikova and Makhrov, 2012; Kuchina and 
Solovkina, 1970; Sidorov and Reshetnikov, 2014). 
In Kamchatka, the sardine cisco lives in the Lake 
Tkhuklu and in the basin of the Oblukovina River. It is 
also found in the Kara Bay, the mouths of the rivers 
of the Western Yamal, on the islands of the Arctic 
Ocean (Kolguev Island, Novosibirskie Islands), and 
in the transbaikalian Lake Baunt (Reshetnikov, 1980).

C. sardinella lives as well in the Arctic lakes of 
the Pechora-Pyasinskaya lake-river system of the 
Putorana Plateau (Lakes Norilskie, including Lama 
and Melkoe) in harsh hydrological conditions with 
a very short and cool summer, which lasts about 
two months, starting in the end of June (Nikulina 
and Romanov, 2019). In the Lake Taimyr, vendace 
is characterized by low growth rate, since this lake 
is the northernmost habitat for this species and is 
characterized by the least amount of the annual heat 
(Popov, 2007). In the Krasnoyarsk Krai, in particular 
in the reservoirs of the Taimyr Peninsula, the 
Putorana Plateau and the Yenisei River, the greatest 
diversity of local herds of sardine cisco is observed 
(Kizhevatov, 2007).

All forms of vendace are important commercial 
fish species in Russia and Europe (Popov, 2007; 
Sarvala et al., 2020). The sardine cisco is one of the 
most important commercial species of whitefishes 
beyond the Arctic Circle in the permafrost zone, in 
the basins of the Khatanga River (Balakhna and Khet 
forms), Yenisei River (Turukhansk and Kara forms), 
and Kolyma River (Bogdanov and Bogdanova, 2008; 
Kirillov and Fedorova, 2010; Nikulina et al., 2018; 
Sergienko, 2015). The vendace flesh is characterized 
by a high content of omega-3-polyunsaturated fatty 
acids, macro- and microelements, and vitamins 
(Gnedov, 2009). Large and fat vendace from the 
Lake Pleshcheyevo (town of Pereslavl-Zalessky), 
or “Pereslavl herring”, was included in the menu of 
tsars during the reign of Alexei Mikhailovich (1629–
1676, reigned from 1645 until the death); since 1675, 
according to his decree, the vendace in this lake was 
taken under protection. Nowadays, it is still included 
in the Red List of the Russian Federation. There is 
a high content of essential amino acids in the tissue 
proteins of sardine cisco (Lebedeva and Abramov, 
2015). This is especially important for the indigenous 
people of the northern regions of Russia living in a 
harsh climate (including Yakutia), since a person’s 
need for valuable protein may mostly be met by 
including vendace in the diet, especially as raw flesh 
(Abramov et al., 2018).

Vendace species are traditionally considered 
planktivorous, feeding mainly on zoo- and 
ichthyoplankton (Chernyaev, 2017). However, their 
feeding on zoobenthos, water-surface insects, and 
other food components is increasingly described in 
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the scientific literature (Berezina et al., 2018; Liso et 
al., 2011; Scharf et al., 2008; Zubova and Kashulin, 
2019). In the lakes and rivers of the Pasvik Nature 
Reserve (northern Norway), fish (nine-spined 
stickleback) were a part of the food spectrum of 
the small European vendace C. albula (body length 
11–19  cm), which was associated with the scarcity 
of zooplankton (Liso et al., 2011). The share of fish 
reached 20% of the food bolus by mass, the rest was 
formed by aerial insects, Cladocera, Copepoda, and 
by small number of benthic organisms (Liso et al., 
2011; Reshetnikov et al., 2020). The food spectrum 
of large forms of C. albula, Ladoga vendace (ripus) 
and Onega vendace (kilets), fish fry, smelt, and fry 
of vendace (kannibalism) were also found along with 
zooplankton, mysids, and chironomids (Babiy and 
Sergeeva, 2003; Reshetnikov, 2004). Apparently, 
vendace may consume different food, and its food 
spectrum may change in different types of habitats. 
In this regard, we aim to analyze the qualitative 
composition of the food of European vendace 
(Coregonus albula) and sardine cisco (C. sardinella) 
inhabiting various regions of Eurasia.

Materials and methods
The material was the available published data 

on the composition and relative content of food 
organisms in the food bolus of small-sized forms 
of two vendace species (Coregonus albula and 
C.  sardinella) from the water bodies of Russia 
(Yaroslavl, Vologda, Kaliningrad, Novosibirsk, 
Arkhangelsk and Murmansk Oblasts; Altai Krai and 
Krasnoyarsk Krai; the Republics of Karelia and 
Komi Republic Yamalo-Nenets Autonomous Okrug), 
Finland, Sweden, Norway, Lithuania and Poland. The 
frequency of occurrence and the share by abundance 
and weight (%) of various food components in the 
food bolus of fish (Popova and Reshetnikov, 2011).

Results and discussion

Central Russia
Lake Pleshcheyevo is one of the lakes in the 

Volga River basin rich in European vendace C. albula 
(Gerasimov et al., 2019). From May through October, 
planktonic Cladocera are the main food for vendace 
in this reservoir, benthic organisms are recorded in 
the food bolus only occasionally (Khal’ko et al., 2019). 
Large cladocerans such as Leptodora kindtii (Focke, 
1844) and Bythotrephes brevimanus (Lilljeborg, 
1901) and small crustaceans Bosmina  spp. and 
Daphnia longispina (O.F. Müller, 1785) are the most 
important in the diet of vendace in this lake, when their 
frequency of occurrence may reach 100% (Table 1). 
Nauplii and copepodites of Copepoda were abundant 
in the food bolus in more than 70% of the studied 
fish. The larvae of dragonflies and chironomids were 
recorded singly (Khal’ko et al., 2019).

In summer, European vendace feeds mainly 
on cladocerans of the genera Bosmina, Chydorus, 
Leptodora, and Bythotrephes in the pelagic zone of 
the open reaches of the Rybinsk Reservoir, where 
average zooplankton biomass reaches 1.5–2.0 g/m3 
(Kiyashko and Slyn’ko, 2003). As a rule, the frequency 
of occurrence of these crustaceans is 100% in the 
fish stomach, and their relative importance may reach 
90%. For example, in the stomach of one vendace 
(body length 16.3 cm), there were 1400 specimens 
of Chydorus sphaericus (O.F.  Müller, 1776), 
753 specimens of Bosmina coregoni Baird, 1857, and 
232 specimens of Bythotrephes longimanus (Leydig, 
1860) (Kiyashko and Slyn’ko, 2003). By autumn, the 
stomach filling indices of vendace and other fish usually 
decreased (down to 0.514%) (Kiyashko and Slyn’ko, 
2003). A decrease in the feeding intensity of vendace 
in the open reaches of the reservoir is associated with 
a seasonal decrease in the zooplankton abundance, 
when in some years, the zooplankton biomass was 
20  times and even more lower by autumn than in 
summer (Lazareva and Sokolova, 2018). The mass 
development of cladocerans, which make up the 
main food of vendace, takes place in the surface 
water layer. Therefore, European vendace during 
the growing period keeps in the upper 5–10-m water 
layer. It descends to the bottom habitats only as the 
spawning period starts, in October–November, so 
a change in the food composition may also occur. 
Therefore, the food spectra of vendace caught in the 
sublittoral of the reservoir differs from that of fish from 
the pelagic group (Table  1). Amphipod crustaceans 
Gmelinoides fasciatus (Stebbing, 1899), which 
dominated in the benthos during the sampling period 
(October), comprised 90% by weight of the diet of 
coastal fish (Berezina and Strel’nikova, 2010).

In Lake Pleshcheyevo, vendace does not consume 
much zoobenthos in the autumn period, as noted in the 
Rybinsk reservoir, since the zooplankton production 
in this lake is quite high throughout the season 
(Stolbunova, 2006). Daphnia cucullata (Sars, 1862), 
Bosmina coregoni, and Eudiaptomus graciloides 
(Lilleborg, 1888) dominate in zooplankton by biomass 
in September–October. At the same time, the biomass 
of zooplankton is quite high (up to 21 g/m3) both in the 
littoral zone among aquatic vegetation and in the deep-
water part of the lake.

Northwest Russia
In the Lake Ladoga and Lake Onega, copepods 

and cladocerans are main food components of the 
small-sized C.  albula (body length 10–14  cm); the 
quantitative ratio of different species in the fish food 
bolus varies depending on the season and the biomass 
distribution in the reservoir. In Lake Onega, the 
vendace larger than 14 cm also feeds on chironomid 
larvae and pupae throughout the season, in addition 
to cladocerans and copepods; in August, chironomids 
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Table 1. Species and groups of invertebrates forming the food basis of vendace in various water bodies of Eurasia.

Lake Month
Fish 

length, 
mm

Dominant food items Reference

Rybinskoe 
(Volga River) VIII–X 85–180

Bosmina coregoni
Bythotrephes spp.
Leptodora kindtii

Chydorus sphaericus
Gmelinoides fasciatus

Kiyashko and 
Slyn’ko, 2003; 
Berezina and 

Strelnikova, 2010

Pleshcheyevo VI–X 150–210

Leptodora kindtii
Bythotrephes brevimanus

Bosmina coregoni
B. longirostris

Daphnia longispina
Megacyclops viridis

Khal’ko et al., 2019

Ladoga V–IX 100–140

Asplanchna priodonta
Daphnia spp.
Bosmina spp.

Holopedium gibberum
Eudiaptomus gracilis

Sida crystallina
Polyphemus pediculus

Kuchko et al., 2017

Onega VI–IX 100–186
Bosmina longimanus

Leptodora kindtii
Limnocalanus macrurus

Eurytemora lacustris
Mal’tseva, 1983

Syamozero VII–IX 123–195

Leptodora kindtii
Bythotrephes cederströmii

Eudiaptomus gracilis
Bosmina coregoni
Daphnia longispina

D. cristata

Sterligova et al., 
2002; Sterligova and 

Il’mast, 2016

Vishtynetskoe VII–IX 100–180

Leptodora kindtii
Bythotrephes longimanus

Daphnia cucullata
Heterocope appendiculata

Chydorus ovalis,
Eudiaptomus graciloides

Krivopuskova et al., 
2014; Mychkova et 

al., 2017

Vozhe V–IX –
Bosmina coregoni

Heterocope appendiculata
pupae and larvae of aquatic insects

Zuyanova et al., 1994

Krivoe VI–X 135–170

Gаmmarus lacusris
Monoporeia affinis

Phryganea bipunctata
Ephemera vulgatа
Sphaerium nitidum

Bosmina longirostris
Sida crystallinа

Megacyclops spp.

Berezina et al., 2021; 
Berezina et al., 2018

Imandra VII–IX 86–180

Centroptilum spp.
Cricotopus spp.

Psectrocladius spp.
Prodiamesa spp.

Diamesa spp.
Stictochironomus spp.

Euglesa spp.
Limnephilidae 

Zubova and Kashulin, 
2019; Zubova et al., 

2020
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Lake Month
Fish 

length, 
mm

Dominant food items Reference

Medve VII–IX 184–250 Leptodora kindtii
Bosmina spp. Wiêski, 2002

Leginske V–VII, 
XI–II 170–265

Bythotrephes spp.
Daphnia cucullata
Eudiaptomus spp.

Cyclops spp.
Szypuła, 1965

Khazhikovske III–VI 161–181 Cyclops strenus
Daphnia spp.

Mamcarz and 
Błoniarz, 1995

Suomunyarvi IV–X 82–234
Bosmina coregoni

Daphnia spp.
Cyclops scutifer

Heterocope appendiculata
Viljanen, 1983

Bolmen VII–X – Bosmina coregoni
Holopedium gibberum Hamrin, 1983

Melaren VI–X 112–280
Bosmina longispina

Limnocalanus macrurus
Heterocope appendiculata

Northcote and 
Hammar, 2006

Golodnaya Inlet VII–VIII 150–190
Bosmina spp.
Daphnia spp.
Chydorus spp.

Fadeeva, 1999

Korovinskaya 
Inlet VII–VIII 160–200 Сladocera

imagoe and pupae of Chironomidae
Kornilova and 
Panova, 1964

Bolshoi Kharbei VII–IX 150–190
Cladocera

larvae of Chironomidae
mollusks

Sidorov, 1974

Lama and 
Melkoe VII–VIII 170–250

Bosmina spp.
Limnocalanus grimaldii

L. macrurus
imagoe, larvae, and pupae of 

Chironomidae

Vershinin and 
Sycheva, 1964; 

Romanova, 1948

Ob Bay
II–III, 

VIII–IX, 
XII–I

90–270

Bosmina spp.
Daphnia spp.

Senecella calanoides
Bythotrephes spp.

Limnocalanus macrurus
Мonoporea affinis

Cyclops spp.
Heterocope sp.
Onisimus sp.

Leshchinskaya, 
1962; Stepanova, 
2017; Stepanova 

and Stepanov, 2006; 
Yukhneva, 1955;

Kolyma River VIII–X 80–180

Bosmina longirostris
Limnocalanus macrurus

Planorbidae
Pisidiidae
Odonata

Fedorova et al., 2011
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comprise more than 70% by mass of the food bolus 
(Mal’tseva, 1983). In these lakes, during the summer 
and until early September, vendace usually stays in the 
warmest upper 5–10-m water layer due to the largest 
accumulation of plankton here (Nikolaev, 1983).

According to Ya.A.  Kuchko et al. (2017), in 
northern Lake Ladoga at the beginning of summer, 
rotifers Asplanchna priodonta (Gosse, 1850), 
Kellicottia longispina (Kellicott, 1879), and Keratella 
cochlearis (Gosse, 1851) along with copepods of the 
genera Mesocyclops and Thermocyclops constitute 
the basis of the vendace ration (75% by mass of all 
consumed organisms); during this period, the share 
of crustacean zooplankton in the natural communities 
is low. As the waters warm up and throughout 
the summer, vendace consumes most significant 
cladocerans of pelagic zooplankton (Daphnia 
cristata (Sars, 1862), D.  longispina, Holopedium 
gibberum (Zaddach, 1855), Bosmina coregoni, and 
B.  longirostris (O.F.  Müller, 1785)) and copepods 
(Eudiaptomus gracilis (Sars, 1863) and Cyclops 
strenuus (Fisher, 1851)), as well as representatives 
of the littoral fauna of the thickets: Sida crystallina 
(O.F.  Müller, 1776), Polyphemus pediculus 
(O.F.  Müller, 1785), Ceriodaphnia quadrangula 
(O.F.  Müller, 1785), Macrocyclops albidus (Jurine, 
1820), and Megacyclops viridis (Jurine, 1820) 
(Kuchko et al., 2017).

In autumn, other zooplankton species dominate 
in the pelagic and littoral of Onega and Ladoga lakes, 
but the food composition of vendace remains similar 
to the summer period, when cladocerans make up 
90% of its ration (Sterligova et al., 2002).

Large crustaceans Leptodora kindtii, 
Bythotrephes cederströmii Schödler, 1877, Bosmina 
spp., H.  gibberum, and E.  gracilis are main forms 
of zooplankton consumed by vendace in Lake 
Syamozero, southern Karelia (Sterligova and Il’mast, 
2016). During insect swarming, vendace switches to 
this prey; aerial insects may bring up to 99% by mass 
of the food bolus. In spring, copepod crustaceans 
are the main food for vendace in the boreal lakes of 
Karelia, with E. gracilis being the absolute dominant 
(81.8%). Cladocerans are basis of ration of vendace 
(body length of 12.3–19.5 cm) in summer and autumn, 
when Bosmina coregoni, Daphnia longispina, 
D. cristata, B. cederströmii, and L. kindtii are the main 
food objects. Rotifers are noted in small numbers. 
The share of copepods in the summer months is 
small (3.2%), but increases in autumn (31.7%).

In the lakes of the Arkhangelsk Oblast, 
vendace has nearly no food competition with other 
species (Dvoryankin, 2009). In the Lake Kenozero, 
cladocerans of the genus Daphnia are the main 
components (96.5%) of its diet in the autumn period 
(Dvoryankin, 2009). In the Lake Lekshmozero, 
cladocerans Daphnia (61.3%) and Bosmina (27%) 
are the main food for vendace, the share of copepods 

reach 11.5% by abundance; larvae of chironomids, 
caddis flies, and aerial insects constitutes less than 
1% (Dvoryankin, 2009).

In the Lake Vishtynetskoe, representatives of 
the genus Daphnia (47.5% according to the index 
of relative importance) and copepods (37.5%) 
dominate in the vendace diet (Krivopuskova et 
al., 2014). In summer, high selectivity for large 
representatives of zooplankton (Leptodora kindtii 
and Bythotrephes longimanus) has been revealed. 
These two cladoceran species are presented in the 
food bolus of vendace in large numbers even when 
their biomass in the lake is low. Benthic organisms 
(larvae of chironomids and oligochaetes) and rotifers 
are also found in the food bolus, but their proportion 
is less than 1%. The presence of chironomid pupae 
in the food bolus of vendace is noted in the period 
preceding the swarming of these insects. Changes in 
the diet of vendace are noted when the places of its 
localization change. For example, during abnormally 
warm periods in the Lake Vishtynetskoe, vendace 
descends down to cooled near-bottom water layers; 
during homothermy, the population is dispersed 
throughout the lake, approaching shallow water; 
benthic invertebrates dominate in the diet of vendace 
during this period (Krivopuskova et al., 2014).

In the Lake Vishtynetskoe, there is a seasonal 
change in the species composition of food items in 
the diet of vendace. In autumn, Daphnia cucullata, 
B.  longimanus, L.  kindtii, Chydorus ovalis (Kurz, 
1875), as well as rotifers dominate in the food bolus 
of fish. At the same time, the copepods E. graciloides, 
Heterocope appendiculata (Sars, 1863), 
harpacticides, and plants are the additional food 
objects. In the winter post-spawning period, vendace 
feeds mainly on copepods (35%), zooplankton 
species dominanting in winter (over 89% of total 
abundance), and plants (28.6%) (Mychkova et al., 
2017). E. graciloides and H. appendiculata contribute 
45.5% and 29.9% by mass, respectively.

Northern Russia
In the subarctic lakes of Russia, characterized by 

a low zooplankton productivity, benthic invertebrates 
are increasingly found in the vendace food spectrum 
(Berezina et al., 2021; Berezina et al., 2018). In Lake 
Vozhe (northern Vologda Oblast, upper reaches of 
the Onega River), the food spectrum of C.  albula 
expands, showing specific seasonal peculiarities 
(Zuyanova et al., 1994). From May to autumn, 
zooplankton and insect imagoes are the main food 
objects; however, a frequent change of dominant 
planktonic species leads to the change in the food 
spectrum. Thus, in spring and early summer, Bosmina 
coregoni and Heterocope appendiculata were the 
main food objects, in August, these were Cyclops, 
Diaptomus, and Daphnia (Zuyanova et al., 1994). 
Pupae and larvae of aquatic insects (chironomids, 
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mayflies, caddis flies, and dragonflies) are noted 
in the food bolus quite often; sometimes aquatic 
mites, nematodes, oligochaetes, plant debris, and 
phytoplankton are also found.

In the Lake Imandra, vendace feeds mostly on 
benthic organisms. Benthic invertebrates are found 
in 67% of vendace specimens (up to 15 cm length), 
and zooplankton, only in 25% of studied vendace 
specimens (Zubova et al., 2020). The index of the 
relative importance of zoobenthos exceeds sixfold the 
index of zooplankton (Table 1). Large vendace (body 
length > 15 cm), the food bolus is presented by 94.7% 
by the representatives of macrozoobenthos: larvae 
and pupae of chironomids, caddis flies Limnephilidae, 
bivalve mollusks of the genus Euglesa, bugs, and 
nematodes (Zubova and Kashulin, 2019). The 
larvae of chironomids of the genera Centroptilum, 
Cricotopus, Diamesa, Prodiamesa, Psectrocladius, 
and Stictochironomus, as well as the larvae of 
Coleoptera of the genus Dytiscus, were the dominant 
groups of benthic organisms in the diet of vendace. 
Amphipods, larvae of stoneflies, and gastropods 
of the genus Valvata make up 17% by mass in 
the food bolus. Therefore, according to the type 
of food, the European vendace in Lake Imandra is 
characterized as an omnivorous predator preferring 
macrozoobenthos.

Vendace of small northern lakes in Karelia (Krivoe, 
Nizhnee Starushech’e) are characterized by high 
seasonal variability in nutrition and the contribution of 
various groups of benthos and plankton to their diet 
(Berezina et al., 2018; Berezina et al., 2021). Analysis 
of stable nitrogen and carbon isotopes in fish tissues 
and their potential food sources revealed four trophic 
levels in the food webs of Lake Krivoe and highly 
pronounced euryphagy. In summer, the fish was 
characterized by a mixed diet, using food resources 
of predominantly benthic origin in both coastal and 
deep habitats (Berezina et al., 2018). Among them, 
bottom amphipods Gammarus lacustris Sars, 1863 
and Monoporeia affinis (Lindström, 1855) accounted 
for 67–75% of the assimilated food of fish, planktonic 
crustaceans, 2–5%. These data are somewhat 
contradict the results of the analysis of fish stomachs: 
for example, the contribution of zooplankton in food 
bolus may reach 22% in summer and early autumn 
(Berezina et al., 2018). In contrast to summer and 
autumn, in the ice winter-spring period, the share of 
planktonic crustaceans and insect larvae in the food 
bolus of vendace was rather high (37–54% and 24–
42%, respectively), while amphipods (G.  lacustris, 
M. affinis) accounted for less than 20%. In general, 
macroinvertebrates were the main food resource 
of vendace in small subarctic lakes throughout the 
year, but crustacean plankton was also important in 
its diet; its role especially increased in the autumn-
winter period (Berezina et al., 2021; N.A. Berezina, 
unpublished data, 2020−2021).

Europe
Analysis of publications on the feeding of small-

sized vendace C. albula in boreal lakes in a number 
of European countries evidences that zooplankton 
is the basis of its nutrition. At the same time, 
cladocerans and copepods are dominant zooplankton 
representatives in all lakes (Table 1).

In the small lakes of Lithuania, in the summer-
autumn period, C.  albula consumes a wide range 
of prey, 19  taxa (Bukelskis and Umbrasaite, 2016), 
being a typical planktivore. In all lakes, cladocerans, 
copepods, and chironomid larvae prevail in their diet. 
The vendace also consumed the mollusks Bithynia and 
Dreissena (Lake Chichiris) and mysids (Lake Daugai).

In Lake Wigry (northeastern Poland), a close 
relationship between the food spectrum of vendace 
and seasonal dynamics of abundance and species 
diversity of zooplankton has been observed 
(Czarkowski et al., 2007). In spring and autumn, 
vendace feeds on large copepods Cyclops vicinus 
Ulyanin, 1875 and Eudiaptomus graciloides, in 
summer, these are cladocerans (Daphnia cucullata, 
D. cristata, and D. hyalina Leydig, 1860); larvae and 
pupae of amphibiotic insects (Chaoborus  sp. and 
Microtendipes sp.) are recorded in small numbers.

In the lakes of Finland, Germany, and Sweden, 
European vendace (C.  albula) is known primarily 
as planktivorous, i.e. it feeds mainly on seasonally 
abundant zooplankton such as cladocerans and 
copepods, with a small addition of insect larvae 
(Mamcarz and Błoniarz, 1995; Schulz et al., 
2003; Viljanen, 1983). If such large food items as 
Bythotrephes longimanus, Leptodora kindtii, and 
mysids are available, they become dominant in the 
diet (Scharf et al., 2008; Schulz et al., 2003; Viljanen, 
1983). Benthic organisms (larvae of chironomids and 
amphipods) are noted as single and sporadic food 
components (<  2%) in the vendace diet (Northcote 
and Hammar 2006; Scharf et al., 2008).

Some studies have revealed patterns in the food 
preferences of vendace; for example, mysids were 
consumed in different seasons of the year, while 
nauplii of copepods were always avoided (Scharf et 
al., 2008). Mysids were found in large numbers in the 
stomachs of vendace, when their abundance in the 
pelagic zone was high alongside a low availability of 
mesozooplankton.

According to selectivity indices, vendace usually 
prefers large species of cladocerans and copepods 
in Finnish lakes (Viljanen, 1983); therefore, changes 
in its food spectrum reflect seasonal changes in 
the zooplankton community and depend on the 
abundance of available food organisms.

Bolshemelskaya Tundra and 
Malozemelskaya Tundra

Vendaces are numerous in the lakes of the 
Malozemelskaya Tundra. In the Lake Golodnaya 
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Guba, vendace (body length up to 19 cm) feeds on 
cladocerans of the genera Bosmina, Chydorus, and 
Daphnia in July–August (Kornilova, 1967; Fadeeva, 
1999). Chironomid larvae and pupae, as well as their 
imagoes, are also occasionally found in the food bolus 
of these fish. A characteristic feature of this lake, as 
well as of other water bodies of northern latitudes, 
is low feeding capacity for planktivorous fish, since 
the abundance of the genera Bosmina, Chydorus, 
Daphnia, Conochilus, as well as Keratella cochlearis 
and Kellicottia longispina, is low, from 0.3 to 0.6 g/m3 
( Imant et al., 2018).

In the Usa River, in autumn, C.  sardinella (15–
21 cm) feeds mainly on imagoes of aerial insects, three 
quarters (72.8%) of the food bolus were presented by 
them (Borovskaya and Novoselov, 2020). High values 
of the proportion of adult insects in the food bolus 
coincided with the moments of their emergence from 
the water after metamorphosis. Diptera Simuliidae 
(24–51% by weight), Mycetophilidae, Muscidae, and 
Chironomidae prevailed among these insects in the 
stomachs of vendace. Aquatic insect larvae living on 
the sediment surface (larvae of chironomids, coastal 
flies, caddis flies, stoneflies, and mayflies) were less 
important in the diet of vendace, accounting for 24% 
by weight.

In August–September, the Pechora vendace 
migrates to rivers to spawning grounds, it usually 
keeps in the surface water layer, so it feeds on the 
surface, collecting insect imagoes: midges and 
mosquitoes (Solovkina, 1962). In the delta and estuary 
of the Pechora River, vendace feeds on planktonic 
and benthic invertebrates (Fadeeva, 1999). In the 
floodplain and riverbed water bodies of the Pechora 
River, at the end of July, C.  sardinella consumes 
crustaceans in significant quantities (Zvereva et al., 
1953). European vendace, feeding directly in the 
riverbed and its tributaries, feeds mostly on insect 
imagoes (both terrestrial and aquatic forms), as well 
as on benthic invertebrates (Solovkina, 1962). Larvae 
of chironomids, caddis flies, mayflies, and stoneflies 
were found in the food spectrum. Zooplankton was 
rare in the stomachs of the vendace feeding at the 
riverbed.

In the Pechora River delta, vendace has the 
opportunity to feed on plankton only during warm 
years. During these periods, cladocerans, chironomid 
pupae, and insect imagoes form the basis of its 
summer diet (Kornilova and Panova, 1964). In cold 
years, in the river delta and in the Korovinskaya Inlet 
of the Pechora Bay, the development of zooplankton is 
insufficient to fully support vendace needs (Kornilova, 
1970).

In the Lake Bolshoi Kharbei (basin of the Pechora 
River, eastern part of the Bolshezemelskaya Tundra), 
as in other tundra lakes, extremely warm years 
alternate with extremely cold ones (Loskutova, 
2002). The food spectrum of vendace in the Kharbei 

Lakes in warm years (August–September) is usually 
represented by zooplankton (>  50%), while in cold 
years, vendace feeds mainly on benthic invertebrates, 
such as chironomid larvae and mollusks (Sidorov, 
1974). The food spectrum of fish living in different 
lakes varies greatly. For example, in the Lake Bolshoi 
Kharbei, in a warm year, cladocerans (67% by 
weight) dominated in the diet of vendace, while these 
were copepods in the Vashutka Lakes (Kuchina and 
Solovkina, 1970; Sidorov and Reshetnikov, 2014).

Western and Eastern Siberia
The shallow (down  to  20  m deep) Gulf of Ob 

(the estuary of the Ob River) is covered by ice for 
most of the year (240 days). River waters, carrying 
micronutrients and heat from the south, mix here with 
the cold salty waters of the Kara Sea, which promotes 
specific hydrological and hydrochemical conditions 
favorable for the mass development of plankton and 
benthos and for the reproduction of vendace.

Almost all fish living in the Gulf of Ob feed 
on benthos; only vendace and smelt consume 
zooplankton. According to V.S. Yukhneva (1955), in 
summer, in the Gulf of Ob, vendace feeds mainly 
on planktonic crustaceans of the genera Daphnia, 
Bosmina, Cyclops, etc. (Table 1). Vendace from the 
middle part of the bay prefers crustaceans of the 
genus Heterocope and the family Diaptomidae, and 
in the northern part, the food is mainly presented by 
Senecella calanoides Juday, 1923, Bosmina sp., and 
Daphnia sp. (Leshchinskaya, 1962).

In the Gulf of Ob, the food spectrum of vendace 
in autumn and winter differs significantly from that in 
summer. In September and October, vendace (body 
length 16–27 cm) consumes amphipods Monoporeia 
affinis, which may make up 100% of the stomach 
contents (up  to  600  ind.  per  fish) (Stepanova and 
Stepanov, 2006). In December–January, copepod 
Limnocalanus macrurus G.O. Sars, 1863 and mysids 
were found in its diet in addition to M. affinis. At the 
same time, about half of the studied fish were actively 
feeding. In February–March, calanoids, among which 
L. macrurus dominated (up to 100% by biomass) were 
still the main food items for vendace (Stepanova, 
2017). The frequency of occurrence of amphipods 
(most often Onisimus spp.) was 25%, mysids, 12%. 
Therefore, during the ice period, vendace in the 
Gulf of Ob is characterized by a mixed diet with a 
predominance of large crustaceans.

In the lakes of the Norilsk-Pyasinskaya lake-river 
system, characterized by a harsh climate, vendace 
is characterized by high feeding plasticity (Nikulina 
and Romanov, 2019; Popov, 2007) and a mixed 
type of diet, including zooplankton, zoobenthos, and 
aquatic vegetation (Romanova, 1948; Sycheva and 
Luk’yanchikov, 1964). According to N.V.  Vershinina 
and A.V. Sycheva (1964), young vendace living in the 
coastal areas of the Putorana Plateau (lakes Lama 
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and Melkoe) feed on rotifers, crustacean plankton, 
chironomid larvae and pupae, and insect imagoes. 
The food spectrum of adult fish (body length 
up to 25 cm) feeding in the pelagic zone is narrower; 
it mainly includes cladocerans of the genus Bosmina, 
large calanoids Limnocalanus grimaldii (Guerne, 
1886) and L. macrurus, and, to a lesser extent, larvae 
and pupae of chironomids. The rotifers and copepods 
usually dominate in zooplankton of these lakes 
(total average biomass of 0.5 g/m3), while more than 
40  species of chironomids and amphipods inhabit 
zoobenthic communities (Zadelenov et al., 2017).

The food spectrum of vendace in the high-latitude 
Lake Taimyr varies from year to year depending on 
the plankton and benthos development during the 
very short summer. For example, vendace in the Lake 
Taimyr fed exclusively on copepods in the pelagic 
zone, only occasionally eating chironomid larvae 
(Greze, 1957), but according to other authors Taimyr 
vendace consumed mainly benthos (amphipods and 
mysids), as well as aerial insects (Malinina et al., 
1988). In the spring, during the flood, shallow bays 
and inlets are formed around the Lake Taimyr for 
3–4 weeks, which serve as additional feeding grounds 
for vendace. In summer, the zooplankton biomass in 
the lake is low (0.16–0.23 g/m3), while zoobenthos is 
well developed, especially in bays, where its biomass 
reaches 5.6 g/m2 (Kiyashko, 1995). Moreover, 57% of 
the fish were with empty stomachs. In well-warmed 
bays of the Lake Taimyr, the vendace food spectrum 
consists of amphipods, chironomid larvae, ostracods, 
and mollusks (Kiyashko, 1995).

In the northern Krasnoyarsk Krai, in the Khatanga 
River and Khatanga Bay, the diet of vendace was 
mostly presented by the larvae of chironomids and 
caddis flies, amphipods, mysids, and aquatic plants 
(Lukyanchikov, 1967; Romanov, 1997; Romanov 
and Karmanova, 2005). Zooplankton was poorly 
represented in the diet of vendace in Khatanga River, 
since it was extremely scarce in the river. Turukhansk 
vendace from the middle and lower reaches of the 
Yenisei River, as well as from other water bodies of 
Siberia, is characterized by a mixed type of feeding. 
However, in some years, vendace predominantly 
feeds on zooplankton, and in other years, on benthic 
invertebrates (Popov, 2007; Ustyugov, 1972, 1976).

The larvae of dragonflies and other insects (more 
than 50% of the frequency of occurrence), mollusks 
and amphipods were the main food components of 
underyearlings in the Kolyma River (Fedorova et al., 
2011). In the two-year-old vendace, the proportion of 
mollusks from the families Planorbidae and Pisidiidae 
increased. In fish of older age groups, insect 
larvae dominated in the diet. In the lower reaches 
of the Kolyma River, where the zooplankton was 
characterized by high share of rotifers, cladocerans 
Bosmina longirostris and copepods Limnocalanus 
macrurus (total abundance from 17 to 121 thousand  

ind./m3), vendace nevertheless preferred to feed on 
benthic invertebrates (Fedorova et al., 2011).

Conclusions
Analysis of the feeding of European vendace 

and sardine cisco in various water bodies of Eurasia 
(both temperate and high latitudes) evidences that 
its food spectrum is quite wide: from small forms 
of phytoplankton and zooplankton to large benthic 
crustaceans, insect larvae, mollusks, and even fish. 
Despite the fact that vendace is more adapted to 
feeding on small crustaceans in the water column by 
the structure of its jaw apparatus, it can also easily 
feed on benthic invertebrates.

Water bodies located in the boreal zone of 
Europe and Russia (Lake Pleshcheyevo, lakes of the 
southern Karelia, Lake Ladoga, Lake Onega, Lake 
Vishtynetskoe, Lake Lekshmozero, Lake Kenozero, 
etc.) are characterized by a fairly high development of 
the zooplankton community during the growing period 
of vendace; thus, the dietary needs are fully met by 
crustacean zooplankton. At the same time, feeding 
mainly on cladocerans and copepods, vendace always 
prefers larger objects, such as representatives of the 
genera Leptodora, Bythotrephes, and Limnocalanus. 
In most water bodies, where seasonal variability of the 
qualitative and quantitative indicators of zooplankton 
is observed, caused by both the peculiarities of 
hydrological conditions and the specificity of the 
biological cycles of zooplankton species, vendace 
may alter the feeding strategy in accordance with the 
emerging trophic conditions. If large benthic objects 
are available, it can successfully feed on them, 
preferring primarily crustaceans and insects, but if 
this prey becomes unavailable, vendace may also 
consume mollusks, fish, and phytobenthos. Including 
all kinds of the most abundant benthic organisms, 
planktonic animals, and aerial insects, vendace 
has adapted to life in various reservoirs of different 
latitudes and even in the very harsh conditions 
of Siberia and the Arctic, where it is still one of the 
most valuable fishing objects. Vendace has high 
feeding plasticity along with poor development of 
the food base; therefore, its food spectrum is very 
diverse and variable both in regard to the season and 
latitude, being highly dependent on biodiversity and 
productivity of the reservoir.
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Abstract. Data on the fauna and vertical distribution of butterflies of 
the Moldo-Too Mountain Range (Inner Tien Shan) are presented. 
The material for research was collected during 12 summer seasons 
at 9 points of the ridge. The fauna of this mountainous region 
includes 118  species of Rhopalocera: 9  species of Hesperiidae, 
7 species of Papilionidae, 15 species of Pieridae, 21 species of 
Nymphalidae, 23 species of Satyridae, 1 species of Riodinidae and 
42 species of Lycaenidae. The vertical distribution of this fauna on 
the Moldo-Too Range is as follows: 79 species in low mountains, 
100 species in middle mountains, 60 species in high mountains and 
31 species in ultrahigh mountains. The distribution of this fauna on 
the key habitats is as follows: 91 species in steppes, 105 species 
in dry meadows, 57 species in wet meadows, 14 species in screes, 
23 species in rocks and rocky places and 18 species in the bushes. 
It is shown that the faunas of the low and middle mountains, high 
and ultrahigh mountains are similar, and that the faunas of two 
of the six key biotopes (steppes and dry meadows) are similar; 
possible causes of this similarity are discussed.
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Introduction
Butterflies of the mountainous regions of Central 

Asia have been the subject of active study for over 
150  years. However, this study mainly focuses on 
issues of taxonomy and nomenclature; summaries 
of the data on the fauna and ecology of diurnal but-
terflies in the region are quite rare. The best-studied 
region in this respect is the North Tien Shan; other 
mountainous areas have been studied much less. 
For the North Tien Shan, the vertical distribution of 
butterflies was studied for all ridges (Korb, 1994, 

2012, 2015; Zhdanko, 1979, 1983); the composition 
of the faunas of this area has also been studied in 
detail (Korb, 2000).

In the Inner Tien Shan, the vertical distribution 
has not been studied for any ridge, and the compo-
sition of faunas is only known for two out of eight rid
ges: Suusamyrtoo (Korb, 2010) and Jumgaltoo (Korb, 
2018). Meanwhile, the issues of studying the vertical 
distribution and composition of the faunas of individ-
ual ridges are extremely important for understanding 
the processes of faunogenesis in the mountainous 
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territories of Central Asia (Kryzhanovsky, 1965), es-
pecially because some of the mountain ranges of 
the region have a vertical belt distribution (Semenov, 
1858), and some are mosaic (Zimin, 1964). In par-
ticular, in the North Tien Shan, four out of five ridges 
are characterized by a zonal vertical distribution of 
butterflies (Korb, 2012) and one ridge shows a mo-
saic distribution (Korb, 2015). In addition, it is possi-
ble to assume the presence of a mixed (belt-mosaic) 
vertical distribution of butterflies in the mountains of 
Central Asia, but so far this type of vertical distribution 
has not been shown for any ridge.

At present, there is not enough material to draw 
conclusions about how often vertical distribution of 
butterflies of the mosaic type occurs in Central Asia 
and whether there are patterns in its distribution. This 
work is a continuation of studies on the vertical distri-
bution of Rhopalocera in the mountain ranges of Cen-
tral Asia, and should serve as the next stage in the 
accumulation of the data necessary to understand 
its patterns. The Moldo-Too Range was chosen as a 
model for studying the vertical distribution of butter-
flies for the following reasons. Firstly, it is located al-
most entirely in the middle of the Inner Tien Shan and 
can be considered the standard of its Rhopalocera 
fauna. Secondly, almost all of its territory is easily ac-
cessible (a convenient highways run along the entire 
ridge). Thirdly, the piedmont plain has been cultivat-
ed for many centuries, and in the future our studies 
can form the basis for comparison with less or more 
disturbed faunas of other Inner Tien Shan ranges, as 
well as neighbouring mountainous regions.

Material and methods
The Moldo-Too range stretches in a latitudinal 

direction between the valleys of the Kökömeren and 
Naryn rivers; the length of the range is about 150 km. 
The highest peak reaches 4185  m above sea level. 
The range is composed mainly of limestone with ex-
tensive inclusions of clay and sandstone. The lower 
and middle parts of the slopes are occupied by steppe 
and in some places semi-desert vegetation (cereal and 
forb steppes, Kobresia communities, wormwood- Ko­
bresia and wormwood-cereal semideserts); higher up, 
there are thickets of shrubs and trees (juniper, spruce).

The material was collected during the summer 
season (from June to August) in 1997, 1999, 2001, 
2005, 2007, 2009, 2014–2019 in the following local-
ities (Fig.  1): (1) Kok-Zherty Canyon (N  41°33′39″ 
E  73°56′17″); (2) vicinity of the village of Dostuk 
(N 41°22′46″ E 75°38′18″); (3) vicinity of the village of 
Kulanak (N 41°21′21″ E 75°30′13″); (4) vicinity of the 
village of Ak-Tal (N 41°24′26″ E 75°3′43″); (5) vicinity 
of the village of Ak-Kyya (N 41°27′15″ E 74°59′51″); (6) 
Koro-Goo mountain pass (N 41°31′34″ E 74°42′37″); 
(7) vicinity of Song-Kel Lake 12 km of the Kara-Ke-
che coal mine (=  Korum-Kechy in old papers) 

(N  41°45′7″ E  74°55′7″); (8) vicinity of Mount  Ka-
zarman (N 41°24′18″ E 74°2′6″).

To collect material, 3–5 straight routes were made 
to each point, radially diverging from the expedition 
camp, 3–7 km long, with climb. The material on linear 
routes was collected using an entomological net for 
not easily identified species; easily identifiable taxa 
were recorded based on instant observation. A total 
of 4000 specimens were collected and more than 
25000 observations were made. In addition, collection 
materials were used from the Zoological Museum of 
Moscow State University (Moscow), the Zoological 
Institute of the Russian Academy of Sciences 
(St. Petersburg), the Institute of Biology of the Komi 
Scientific Center of the Ural Branch of the Russian 
Academy of Sciences (Syktyvkar), the Finnish Natural 
History Museum (Helsinki) and Berlin Museum of 
Natural History (Museum für Naturkunde Leibniz-
Institut für Evolutions- und Biodiversitätsforschung) 
(Berlin).

The collected material was processed using 
Microsoft Excel 2019 and IBM SPSS Statistics 
(version 26). The similarity of the faunas was assessed 
using the Jaccard similarity index; the K nearest 
neighbour algorithm (KNN) was used to construct the 
dendrogram (Pesenko, 1982). The systematics and 
nomenclature of the butterflies follows the modern 
catalogue (Korb and Bolshakov, 2016).

The belts of the vertical profile of the ridge are 
identified in accordance with the traditional division 
(Gorodkov, 1984), which we have modified and 
supplemented (Korb, 2012, 2019): low mountains, 
medium mountains, high mountains, and ultrahigh 
mountains. The types of biotopes are identified in 
accordance with their key role in the conservation of 
biological diversity and are determined according to 
the method described by A.V. Gribkov et al. (2017): 
steppe and steppe stations (Fig. 2A), dry meadows 
(Fig. 2B), wet meadows (Fig. 2C), talus (Fig. 2D, E), 
rocks (Fig. 2F) and bushes (Fig. 2G).

Results
On the Moldo-Too Range, 118 species of butterflies 

were recorded (Table  1). They are distributed along 
vertical belts as follows: 79 in the low mountains, 100 
in the middle mountains, 60 in the highlands and 31 
in the ultrahigh mountains. Division by key biotopes: 
91 species were recorded in steppe and steppe zones, 
105 – in dry meadows, 57 – in wet meadows, 14 – in 
talus, 23 – in rocks and 18 – in thickets of shrubs.

The analysis of the similarity of the faunas of the 
vertical belts (Table 2) shows that the faunas located 
below are more similar than those located above. The 
similarity index of the faunas of the low and middle 
mountains is 0.750, while for the faunas of the high 
and ultrahigh mountains the same index is 0.500. The 
latter value is a threshold for identifying faunas as 
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Fig. 1. Map of the study area. See the text for locality details.

similar. The faunas of the high and middle mountains 
are different. Thus, along the border of these two 
belts, a conditional line can be drawn between the 
faunas of allochthonous and autochthonous origin.

The relationship between the faunas of key 
biotopes looks much more interesting (Table 3). Here, 
the similarity is observed only between steppe and 
steppe stations and dry meadows, due to the obvious 
commonality of habitat conditions, such a regularity 
in the distribution of species over key biotopes is 
expected. The faunas of diurnal butterflies in other 
key biotopes of the Moldo-Too Range are different.

The taxonomic composition of the butterflies of 
the ridge includes 9 species of Hesperiidae, 7 species 
of Papilionidae, 15  species of Pieridae, 21  species 
of Nymphalidae, 23 species of Satyridae, 1 species 
of Riodinidae and 42  species of Lycaenidae. 

Lycaenidae and representatives of the nymphaloid 
complex (Nymphalidae and Satyridae; some authors 
consider them as subfamilies of the same family) are 
represented approximately equally and in general 
account for more than two thirds (72%) of the entire 
fauna. The remaining 28% of the fauna belongs 
to 4  families, of which the largest share of species 
belongs to Pieridae, and the smallest to Riodinidae.

The largest number of Hesperiidae species 
was recorded in the low-mountain (7) and middle-
mountain (8) belts. In the highlands, the number of 
skipper species sharply decreases (4 species were 
noted), in the ultrahigh mountains it is even fewer (2 
species). For the Papilionidae, the opposite picture 
was noted: only 1 species was recorded in the low 
mountains, in the middle mountains the number of 
species increases markedly (4 species), and the 
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Fig. 2. Key biotopes: A – steppe and steppe stations, vicinity of the village of Kulanak, 1800 m; B – Dry meadows, vicinity of the Koro-Goo 
mountain pass, 2500 m; C – wet meadows, vicinity of lake Song-Kel near the Kara-Keche coal deposit, 3200 m; D, E – talus, vicinity of 
the Moldo-Ashuu mountain pass, 2000 m (in two angles); F – Rock cliffs, Kogo-Goo mountain pass, 2400–2600 m; G – thickets of bushes, 
the foothills of the Song-Kel-Ashuu mountain pass, 15 km on the way to the Kara-Keche coal deposit, 2200 m. Photographs by the author 
(A, C–G), E. Komarov (B).
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No. Species Vertical belts Biotopes
I II III IV 1 2 3 4 5 6

1 Carcharodus alceae (Esper, 1780) + + − − + + − − − −
2 Syrichtus antonia (Speyer, 1879) + + − − + + − − − −
3 S. staudingeri (Speyer, 1879) + + − − + + − − − −
4 S. proteus (Staudinger, 1882) + + − − + + − − − −
5 Spialia orbifer (Hübner, 1823) + + + − + + − − − −
6 Pyrgus malvae (Linnaeus, 1758) + + + − + + + − − −
7 P. alpinus (Erschoff, 1874) − − + + + + + − − −
8 Thymelicus lineola (Ochsenheimer, 1808) + + − − + + − − − −
9 Hesperia comma (Linnaeus, 1758) − + + + + + + − − −
10 Papilio machaon (Linnaeus, 1758) + + + + + + + + + +
11 Parnassius apollonius (Eversmann, 1847) − + + − + + + − − −
12 P. tianschanicus Oberthür, 1879 − + + − − + + − + −
13 P. actius (Eversmann, 1843) − − + + − − + + + −
14 Koramius delphius (Eversmann, 1843) − − + + − − + + + −
15 K. infernalis (Elwes, 1886) − − − + − − − + − −
16 K. davydovi (Churkin, 2006) − + + − − + − − + −
17 Colias cocandica Erschoff, 1874 − − + + − − + − − −
18 C. erate (Esper, 1801) + + + + + + + − + −
19 C. romanovi Grum-Grshimailo, 1885 − + − − + + − − − −
20 С. staudingeri Alphéraky, 1881 − − + − − + + − − −
21 C. thisoa Ménétriès, 1832 − + + − − + + − − −
22 Aporia crataegi (Linnaeus, 1758) + + + − + + + − − +
23 Metaporia leucodice (Eversmann, 1843) + + − − − − − − − +
24 Pieris brassicae (Linnaeus, 1758) + + − − + + + − − −
25 P. canidia (Sparrman, 1768) + + + − + + − − − −
26 P. banghaasi Sheljuzhko, 1910 + + − − + + + − − −
27 P. napi (Linnaeus, 1758) + + − − + + + − − −
28 P. rapae (Linnaeus, 1758) + + − − + + + − − −
29 Pontia daplidice (Linnaeus, 1758) + + − − + + + − − −
30 P. chloridice (Hübner, 1808–1813) + + − − + + − − − −
31 P. callidice (Hübner, 1800) − − + + − − + + + −

32 Argynnis pandora
(Denis et Schiffermüller, 1775) + + − − + + + − − −

33 A. niobe (Linnaeus, 1758) − + + − + + + − − −
34 A. adippe (Linnaeus, 1767) − + + + + + + − − −
35 A. aglaja (Linnaeus, 1758) + + + − + + + − − −
36 Issoria lathonia (Linnaeus, 1758) + + + + + + + − + −

Table 1. Vertical distribution and biotopic distribution of Rhopalocera of the Moldo-Too Range. I – low mountains (up to 1500 m), II – 
medium mountains (1500–2500 m), III – high mountains (2500–3500 m), IV – ultrahigh mountains (above 3500 m). 1 – steppes and 
steppe stations; 2 – dry meadows; 3 – wet meadows (alpine, subalpine); 4 – talus; 5 – cliffs; 6 – thickets of bushes (rose, Spiraea).
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No. Species Vertical belts Biotopes
I II III IV 1 2 3 4 5 6

37 Brenthis hecate
(Denis et Schiffermüller, 1775) + + − − + + − − − −

38 Boloria erubescens (Staudinger, 1901) − + + + − + + − − −
39 B. generator (Staudinger, 1886) − − + + − + + − − −
40 Polygonia egea (Cramer, 1775) + + − − + + − − − −

41 Nymphalis xanthomelas
(Denis et Schiffermüller, 1775) + + − − + + − − − +

42 Aglais urticae (Linnaeus, 1758) + + + + + + + − − +
43 Inachis io (Linnaeus, 1758) + + + + + + + − − +
44 Vanessa cardui (Linnaeus, 1758) + + + + + + + + − +
45 Melitaea didyma (Esper, 1778) + + − − + + − − − −
46 M. ala Staudinger, 1881 − + + − + + − − − −
47 M. fergana Staudinger, 1881 − + + + + + + + − −
48 M. trivia (Denis et Schiffermüller, 1775) + + − − + + − − − −
49 M. minerva Staudinger, 1881 + + + − + + + − − −
50 M. pallas Staudinger, 1886 − + + − − + + − − −
51 M. sibina Alphéraky, 1881 + + − − + + − − − −
52 M. arduinna (Esper, 1793) + + − − + + − − − −

53 Marginarge eversmanni
(Eversmann, 1847) + + − − − + − − − +

54 Melanargia parce Staudinger, 1882 + + − − + + − − − −
55 Chortobius pamphilus (Linnaeus, 1758) + + + + + + + − − −
56 C. sunbecca (Eversmann, 1843) − + + − + + − − − +

57 Paralasa kolesnichenkoi
Churkin et Zhdanko, 2001 − + + − + + − + + −

58 Erebia mopsos Staudinger, 1886 − − + + − − + + + −
59 E. mongolica Erschoff, 1888 − − + + − − + + + −
60 E. radians Staudinger, 1886 − − + + − − + − − −
61 E. progne Groum-Grshimaïlo, 1890 − − + + − − − + + −
62 Hipparchia autonoe (Esper, 1783) + + − − + + − − − −
63 Chazara briseis (Linnaeus, 1764) + + − − + + − − + −
64 C. enervata (Staudinger, 1881) + + + + + + + − + −
65 C. kaufmanni (Erschoff, 1874) + + − − + + − − − −
66 C. heydenreichi (Lederer, 1853) + + + − + + − − − −

67 Pseudochazara turkestana
(Grum-Grshimailo, 1893) + + + − + + − + + −

68 Satyrus ferula (Fabricius, 1793) + + − − + + − − + −
69 Hyponephele interposita (Erschoff, 1874) + + − − + + − − − −
70 H. dysdora (Lederer, 1870) + + − − + + − − − −
71 H. laeta (Staudinger, 1886) + + − − + + − − − −
72 H. glasunovi (Grum-Grshimailo, 1893) + + − − + + − − + −
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73 H. naricina (Staudinger, 1870) + − − − + − − − − −
74 H. haberhaueri (Staudinger, 1886) + + − − + + − − − −
75 H. naubidensis (Erschoff, 1874) + + − − + + − − − −
76 Polycaena tamerlana Staudinger, 1886 − − + + − − − + + −
77 Fixsenia acaudata (Staudinger, 1901) + + − − + + − − − +

78 Neolycaena carbonaria (Groum-
Grshimaïlo, 1890) + + − − + + − − − +

79 N. sinensis (Alphéraky, 1882) + + − − + + − − − −
80 Callophrys rubi (Linnaeus, 1758) + + − − − + − − − +
81 Lycaena phlaeas (Linnaeus, 1761) + + + + + + + − + +
82 L. thersamon (Esper, 1784) + + + − + + − − − −
83 L. solskyi (Erschoff, 1874) − + + − + + + − − −
84 L. dispar (Haworth, 1802) + + − − + + + − − −
85 L. splendens (Staudinger, 1881) − + + − + + + − − −
86 L. margelanica (Staudinger, 1881) − − + + + + − − + +
87 Athamanthia dilutior (Staudinger, 1881) + + − − + + − − − −
88 Cupido buddhista (Alphéraky, 1881) − + + + − + + − − −
89 C. prosecusa (Erschoff, 1874) + + − − + + − − − −
90 Celastrina argiolus (Linnaeus, 1758) + + − − − + + − − +
91 Glaucopsyche alexis (Poda, 1761) + + − − − + + − − −
92 G. aeruginosa (Staudinger, 1881) − + + − + + − − − −
93 Phengaris cyanecula (Eversmann, 1848) + + + − + + + − − −
94 Plebejus idas (Linnaeus, 1758) + + − − + + − − − −
95 P. argivus (Staudinger, 1886) + − − − + + − − − −
96 P. rogneda (Groum-Grshimaïlo, 1890) + + − − + + − − − −
97 P. maracandicus (Erschoff, 1874) + + − − + + − − − −
98 Rueckbeilia fergana (Staudinger, 1881) + + + − + + + − + +
99 Alpherakya sarta (Alphéraky, 1881) + + − − + + − − + −
100 Glabroculus elvira (Eversmann, 1854) + + − − + + − − − −

101 Aricia agestis
(Denis et Schiffermüller, 1775) + + − − + + + − − −

102 A. artaxerxes (Fabricius, 1793) + + + − + + + − − +
103 Afarsia sieversii (Christoph, 1873) − + − − + + − − − −
104 Agriades pheretiades (Eversmann, 1843) − − + + − + + + − −
105 Eumedonia eumedon (Esper, 1780) + + + + + + + − − +
106 E. persephatta (Alphéraky, 1881) − + + − + + + − − −
107 Cyaniris semiargus (Rottemburg, 1775) + + − − − + + − − −
108 Polyommatus amandus (Schneider, 1792) + + + − + + + − − −
109 P. ripartii (Freyer, 1830) + + − − + + − − − −
110 P. damon (Denis et Schiffermüller, 1775) + + − − + + − − − −
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No. Species Vertical belts Biotopes
I II III IV 1 2 3 4 5 6

111 P. iphigenides (Staudinger, 1886) − + + + − + + − − −
112 P. samusi Korb, 2017 − + − − + + − − − −
113 P. melanius (Staudinger, 1886) − + + − + + − − − −
114 P. phyllides (Staudinger, 1886) + + − − + + − − − −
115 P. thersites (Cantener, 1835) + + − − + + − − − −
116 P. venus (Staudinger, 1886) − − + + − − + − + −
117 P. icadius (Groum−Grshimaïlo, 1890) + + + − + + + − − −
118 P. icarus (Rottemburg, 1775) + + + − + + + − − −

Всего 79 100 60 31 91 105 57 14 23 18

Vertical belt I II III IV

I 1.000

II 0.752 1.000

III 0.212 0.386 1.000

IV 0.101 0.140 0.500 1.000

Table 2. Jaccard similarity index of faunas of Rhopalocera of the vertical belts of the Moldo-Too Range. Designations of vertical belts as 
in Table 1.

Key biotopes 1 2 3 4 5 6

1 1.000 − − − − −

2 0.848 1.000 − − − −

3 0.336 0.438 1.000 − − −

4 0.051 0.054 0.145 1.000 − −

5 0.130 0.134 0.194 0.370 1.000 −

6 0.149 0.162 0.154 0.067 0.108 1.000

Table 3. Jaccard similarity index of faunas of Rhopalocera from key biotopes of the Moldo-Too Range. Key biotopes are designated as 
in Table 1.

family reaches the greatest diversity in the high 
mountains (6 species). In the ultrahigh mountains, 
the number of Papilionidae species again drops to 4.

The number of Pieridae species in low and middle 
mountains is approximately equal (10 and 12 species, 
respectively); it gradually decreases with an increase 
in absolute altitude (7 species in the highlands and 
3 in the ultrahigh mountains). Nymphalids, like the 
previous family, have the maximum species diversity in 
the middle mountains (20 species); the low-mountain 
and high-mountain fauna of the Nymphalidae of 

the Moldo-Too Range are approximately equal (14 
and 13 species, respectively). The smallest number 
of species of the family was noted in the ultrahigh 
mountains (8  species). Satyrids in the low and 
middle mountains have approximately equal number 
of species (17 and 18 species, respectively), in the 
high mountains the number of species decreases 
markedly (10), in the ultrahigh mountains it drops 
even more (6 species).

Riodinidae, represented by only one species 
on the Moldo-Too Range, are absent in the low 
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and middle mountains. Lycaenidae have the 
highest species diversity in the middle mountains 
(38 species); in the lowlands, 30 species of this family 
have been recorded. The number of species of blues 
in the highlands is half that in the middle mountains 
(19  species); in ultrahigh mountains, their number 
again drops by more than half (up to 7 species).

Discussion
Distribution of Rhopalocera along the vertical 

belts of the Moldo-Too Range fits into the patterns 
discovered earlier (Korb, 2014, 2019): the highest 
species diversity is observed in the middle-mountain 
belt, the lowest in the ultra-high mountain zone; at the 
same time, the number of species first increases in 
the direction from bottom to top, and then converse-
ly, decreases after the mid-mountain zone. This con-
cerns both the general Rhopalocera fauna, and the 
faunas of individual families.

The relationship between faunas of diurnal butter-
flies in key biotopes of the Moldo-Too Range: similarity 
between key biotopes is observed only for steppe and 
steppe stations and dry meadows. This type of distri-
bution indicates an absence of connections between 
the faunas of butterflies of low mountains-middle 
mountains and high mountains-ultrahigh mountains. 
Kryzhanovsky (1965) proposed a theory about differ-
ent sources of origin for the faunas of the mountains 
of Central Asia: the low-mountainous-middle-moun-
tain group of faunas is of allochthonous origin, and the 
high-mountainous-superhigh-mountain group is of au-
tochthonous origin. The lack of connections between 
these groups in our data supports this theory.

It is noteworthy that the index of similarity of 
the Rhopalocera faunas of the highlands and ultra-
highlands of the Moldo-Too Range is at the border 
between similarity and dissimilarity (0.500). In the 
mountain ranges of the North Tien Shan, the simi-
larity between the alpine and ultra-alpine faunas of 
diurnal butterflies is higher; the minimum value of 
the similarity index was found for the Kyrgyz Range 
(0.540), maximum – for Trans-Ili Alatau (0.810) (Korb, 
2012). In the mountains of the Southwestern Pamir, 
the index of similarity of the faunas of butterflies of 
highlands and ultrahigh mountains ranges from 0.561 
to 0.612 (Korb, 2016). Most likely, the higher similarity 
of the Rhopalocera faunas of the highlands and ultra-
highlands of the North Tien Shan is explained by the 
stronger influence of allochthonous processes on the 
genesis of the fauna of this territory since it is locat-
ed at the beginning of the South Siberia-Central Asia 
migration corridor. This can also explain the average 
values of the similarity index of the faunas of diurnal 
butterflies of the highlands and ultrahighlands of the 
Southwestern Pamir: they are located approximately 
in the middle of the migration corridor between the 

mountain uplifts of Central Asia and the Himalayas. 
It is obvious that the distant position of the ridges of 
the Inner Tien Shan (Moldo-Too Range) from these 
migration corridors makes the role of autochthonous 
processes in their faunogenesis higher.

The significance of the Moldo-Too Range, as a 
part of the Naryn arid refugium, consisted not only of 
autochthonous morphogenesis of conserved ances-
tral forms (leading, for example, to the formation of 
the endemic species of this mountain range, Kora­
mius davydovi), but also in the conservation of desert 
and semi-desert species on its territory. In particular, 
among diurnal butterflies, these include Hyponephele 
naricina, Cupido prosecusa, and Glabroculus elvira.

The modern picture of the vertical distribution 
of butterflies on the Moldo-Too Range (the highest 
species richness of blues, nymphalids and satyrids in 
the middle and low mountains; a gradual decrease in 
the species richness of families in more high vertical 
belts) is presumably associated with an increase in 
the humidity of habitats with an increase in absolute 
altitude.
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Corrigendum

Influence of environmental factors on the interannual variability
of macrozoobenthos of the floodplain lakes

Alexander A. Prokin, Dmitry G. Seleznev, Alexander I. Tsvetkov

Ecosystem Transformation 2021, 4 (2), 3–15

An error was found in a formula.

In “Materials and Methods”, p. 5, the former formula:

Shall read now:

Corrigendum
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Аннотация. Было проведено исследование сообщества фи-
топланктона и изучено обогащение биогенными веществами 
р. Раздан (территория г. Ереван, Республика Армения). Отбор 
проб воды выполнялся весной и летом 2019 г. Наиболее высо-
кий уровень содержания ионов фосфата, аммония и нитрита 
в воде отмечался на станциях, расположенных ниже по те-
чению реки от Ереванского района. Станции, расположенные 
выше по течению, характеризовались более высокой числен-
ностью диатомовых водорослей (Melosira varians и Rhoico­
sphenia curvata), тогда как на участках, расположенных ниже 
по течению, преобладали Oscillatoria limnetica, O.  chlorina и 
Anabaena sphaerica, что демонстрирует различное эвтрофное 
состояние участков реки.

Ключевые слова: река Раздан, сообщество фитопланктона, 
обогащение биогенными веществами.
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Научная статья

Введение
Реки, на берегах которых расположены мега-

полисы, подвергаются различного рода рискам, 
обусловленным вследствие человеческой дея-
тельностью. В частности, сброс промышленных 
и бытовых сточных вод нередко служит причиной 
органической нагрузки на водные экосистемы (Ad-
eyemo et al., 2008). Такая нагрузка представляет 
огромные риски для всех водных организмов и, в 
частности, для сообществ фитопланктона. Распро-
странение различных видов водорослей зависит от 
взаимодействия абиотических и биотических эко-
логических факторов. Ухудшение условий окружа-
ющей среды из-за увеличения поступления органи-
ческих веществ приводит к очевидным изменениям 

в сообществе фитопланктона – замещению диато-
мовых водорослей представителями синезеленых. 
По этой причине широко распространено исполь-
зование фитопланктона в качестве индикатора 
экологического состояния водоемов суши (Reyn-
olds et al., 2002; Swaminathan, 2003).

Река Раздан  – один из основных притоков 
р. Аракс на территории Республики Армения. Она 
вытекает из оз. Севан; на ее берегах располагают-
ся такие города, как Севан, Раздан, Чаренцаван, 
Абовян и Ереван. Длина реки составляет 141 км. 
Однако негативное влияние г. Еревана на экологи-
ческое состояние данного водного объекта превы-
шает совокупное отрицательное воздействие всех 
населенных пунктов, расположенных выше по те-
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чению. Воды р. Раздан используются для ороше-
ния, энергетики, промышленности и других нужд 
(Chilingaryan et al., 2002, Stepanyan, 2009).

Целями исследования являются оценка обога-
щения биогенными веществами и прослеживание 
соответствующих изменений в сообществе фито-
планктона р. Раздан на территории города Ереван.

Материалы и методы
Исследования проводили в весенний (май) 

и летний (июль) сезоны 2019  г. Пробы воды для 
гидрохимических и гидробиологических анализов 
отбирали на четырех станциях (Табл. 1).

Сообщество фитопланктона исследовали 
стандартными методами (Абакумов, 1983). На ка-
ждой станции отбирали пробы воды объёмом 1 л, 
пробу немедленно фиксировали 40% раствором 
формальдегида (конечная концентрация 0.4%) и 
хранили в темном месте до полного осаждения 
сестона. Лабораторные анализы выполняли по 
В.А. Абакумову (1983).

Количественный и качественный анализ фито-
планктона проводили под микроскопом в камере 
Нажотта объемом 0.01  мл. Биомассу фитоплан-
ктона рассчитывали стереометрическим методом, 
вычисляя объем клеток.

Виды планктонных водорослей идентифици-
ровали с помощью таксономических определите-
лей и руководств по пресноводным экосистемам 

(Прошкина-Лавренко и Макарова, 1968; Царенко, 
1990; Hambaryan and Shahazizyan, 2014; Streble 
and Krauter, 2001).

Температуру воды и скорость течения измеря-
ли на месте отбора проб. Гидрохимические пара-
метры, такие как РК (растворенный кислород) и pH, 
определялись параллельно с гидрофизическими 
параметрами с помощью водонепроницаемого pH-
метра Milwaukee (PH 56 PRO) и датчика растворен-
ного кислорода Milwaukee (MW 600). Концентрации 
питательных веществ измеряли в лаборатории 
по методикам ISO с помощью спектрофотометра. 
Концентрацию аммонийного азота определяли в 
соответствии с ISO 5664:2006, нитритного азота – 
ISO 6777:1984, нитратного азота – ISO 6777:1984, 
фосфатного фосфора – ISO 6878.

Результаты и обсуждение

Абиотические параметры
Гидрофизические параметры представлены 

в Табл.  2. Температура воды составляла от  13 
до 25 °С, скорость течения – от 0.2 до 1.0 м/с.

Согласно А.М.  Никанорову (2001), опти-
мальный диапазон pH для устойчивого развития 
водной флоры и фауны колеблется от 6.5 до 8.5. 
Таким образом, оптимальные условия pH зареги-
стрированы на всех станциях исследуемой части 
р. Раздан (Табл. 2).

Табл. 1. Краткая характеристика точек отбора проб.

Номер станции Широта Долгота Краткое описание

1 N 40.280873° E 44.589203° С. Гетамедж, выше по течению от г. Ереван 

2 N 40.171° E 44.499669° г. Ереван, центр города

3 N 40.159089° E 44.1389°
Выше по течению Ереванского 

водохранилища, ниже места слияния притоков 
Джрвеж и Гетар

4 N 40.148791° E 44.589203° г. Ереван, район Верин Чарбах, ниже 
Ереванского водохранилища

Параметр
Станция

1 2 3 4
Весна Лето Весна Лето Весна Лето Весна Лето

T, °C 13 16 14 21 15 20 15 25
V, м/с 0.3 0.6 0.7 0.5 0.2 0.4 1 0.6

pH 7.5 7.2 8.2 8.5 8.1 7.9 8.0 8.2

Табл. 2. Гидрофизические параметры и pH воды в р. Раздан на территории Ереванского района. Т – температура воды,
V – скорость течения.
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Рис. 1. Концентрация растворенного кислорода в местах отбора проб. Значения экологических норм здесь и далее указаны в 
соответствии с Государственными стандартами Армении.

Рис. 2. Концентрация нитратов в местах отбора проб.

В целом концентрация РК летом была ниже, 
чем весной. Более того, РК был значительно 
больше выше по течению от г.  Ереван, чем на 
других станциях. Самая низкая концентрация РК 
(2.9 мгO2/л) отмечена на ст. 3 летом, частично из-за 
сброса городских сточных вод, приносимых на этот 
участок рекой Гетар, притоком р. Раздан (Рис. 1).

Как и в 2003–2006  гг. (Stepanyan, 2009), в 
2019  г. в р.  Раздан было зарегистрировано зна-
чительное обогащение биогенными веществами. 

На ст. 1 и 3 наблюдалось высокое содержание ни-
трат-ионов, которое, однако, не превышало уста-
новленных экологических норм1 (Рис. 2).

Концентрация ионов нитрита и аммония в реч-
ных водах обычно колебалась от сотых до десятых 
долей миллиграмма на литр (Рис.  3, 4). В нашем 

1 Government Decision No.  75-N “On defining the standards for 
water quality of each water basin management area depending 
on local characteristics”. Web page. URL: https://www.e-gov.am/u_
files/file/decrees/kar/2011/02/11_0075.pdf (accessed: 27.01.2021)
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Рис. 3. Концентрация нитритов в местах отбора проб.

Рис. 4. Концентрация аммония в местах отбора проб.

исследовании содержание нитритного азота варьи-
ровало от 0.01 до 0.32 мгN/л. Летом содержание ни-
трита значительно увеличивалось на станциях, рас-
положенных в черте города Ереван (станции 2, 3, 4).

Концентрация аммония на станциях  3 и  4 в 
оба сезона также превышала экологическую нор-
му (Рис. 4). Высокое содержание нитритов и ам-
мония соответствует эвтрофному статусу вод (Ни-
каноров, 2001).

Концентрации фосфатов летом были исклю-
чительно высокими почти на всех участках отбо-

ра проб, кроме ст. 4 (Рис. 5). Подобные явления, 
наблюдаемые ниже Ереванского водохранилища, 
могут быть объяснены цветением водорослей в 
нем. Поскольку водоросли потребляют фосфаты, 
цветение может минимизировать их содержание в 
вытекающей из водохранилища воде.

Сообщество фитопланктона
Исследования фитопланктона, проведенные в 

2004–2006  гг. в р. Раздан на территории Еревана 
и окрестностей, выявили 108 видов, принадлежа-
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1 
(весна/
лето)

2
(весна/
лето)

3
(весна/
лето)

4
(весна/
лето)

Гео Гал МО С

Cyanophyta
Anabaena sphaerica

Bornet & Flahault −/− −/− −/− −/+ к и П o-β

Aphanothece clathrata
West & G.S. West +/+ +/− +/+ +/+ к и П β

Microcystis aeruginosa Kutzing +/+ −/+ +/+ +/+ к гл П օ-α

M. wessenbergii
Komárek in Joosen +/+ +/+ +/+ +/+ к − П օ-α

Oscillatoria chlorina
Kützing ex Gomont −/− −/− −/+ +/+ к − П-Б p

Oscillatoria limnetica 
Lemmermann −/− −/− −/+ −/+ к − П-Б o-β

Bacillariophyta

Achnanthes taeniata Grunow −/+ −/− +/+ +/− − гл Б −

Amphora ovalis
(Kützing) Kützing −/+ −/− +/− −/+ к и Б α-β

Ceratoneis arcus
(Ehrenberg) Kützing −/− −/− +/− −/− а-а и Б o-x

Cocconeis placentula 
Ehrenberg +/+ −/+ −/+ +/+ к и П-Б o-β

C. pediculus Ehrenberg −/+ −/− −/− −/+ к и Б օ-α

Cyclotella comta Kützing +/− −/− −/− −/− к и П β-o

C. stelligera
(Cleve & Grunow) Van Heurck +/− −/− −/− −/− к и П-Б x

Cymatopleura solea 
(Brébisson) W. Smith −/− −/− −/+ −/− к и П-Б o

Cymbella prostrata
(Berkeley) Cleve −/− −/− −/− −/+ к и Б o-β

C. ventricosa C. Agardh +/+ −/− −/− −/+ к и Б օ-α

Diatoma hiemale var. hiemale 
(Roth) Heib +/+ +/− +/+ +/+ к гб П-Б β-o

D. vulgaris Bory +/− −/− −/− −/− к и П-Б β

Fragilaria capucina 
Desmazières +/+ −/+ +/+ +/+ к и Б o

F. construens
(Ehrenberg) Grunow +/+ −/− −/− −/+ к и П-Б o

Табл. 3. Список видов фитопланктона в местах отбора проб. «+» – вид присутствует; «–» – вид отсутствует. Хорологические 
типы (Гео): к – космополит; б – бореальный, а-а – арктическо-альпийский. Галофильная характеристика (Гал): мг – мезогалоб; 
и – олигогалобно-индифферентный вид; гл – олигогало-галофильный; гб – олигогало-галофобный. Типы местообитаний (МО): 
Б – бентосный вид; П – планктонный вид; П-Б – планктонно-бентосный вид. Сапробная характеристика (С): о – олигосапроб; 
o-β – олиго-бета-мезосапроб; β – бета-мезосапроб; β-o – бета-олигомезосапроб; β-α – бета-альфа-мезосапроб; α-β – альфа-бета-
мезосапроб; х – ксеносапроб; x-o – ксено-олигосапроб; x-β – ксено-бета-мезосапроб; o-x – олиго-ксеносапроб, o-α – олиго-альфа-
мезосапроб; п – полисапроб; «–» – нет данных (Баринова и др., 2006).
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1 
(весна/
лето)

2
(весна/
лето)

3
(весна/
лето)

4
(весна/
лето)

Гео Гал МО С

F. crotonensis Kitton +/− +/− +/+ +/+ к гл П α-β

Gomphonema constrictum 
Ehrenberg in Kützing −/+ −/− −/+ −/− к и Б o

Gomphonema olivaceum 
(Hornemann) Brébisson +/− −/− +/− −/− к и Б β-α

Melosira varians C. Agardh +/+ +/+ +/− +/+ к гл П-Б α-β

Navicula cryptocephala Kutz. +/− −/− +/+ +/+ к и Б x-o

N. menisculus Schumann −/− +/− −/− −/− к и Б x-β

N. pupula Kützing +/− −/− −/− −/− к гл Б x-o

N. pygmaea Kützing −/− −/− −/+ −/− к мг − β-o

N. radiosa Kutzing −/− −/− +/− −/− к и Б o

N. rhyncocephala Kutz −/− −/− +/− −/− к гл Б β

Nitszchia amphibia Grunow −/− −/+ −/− −/− к и П-Б o

N. dissipata
(Kützing) Rabenhorst −/− −/− +/− −/− к и Б x

N. linearis W. Smith −/− −/− −/− +/− к и Б x

Pinnularia virdis Ehrb. +/+ +/+ +/+ −/+ к и П-Б o-x

P. leptosoma (Grunow) Cleve +/+ −/− +/− −/− б и Б o

Rhoicophenia curvata
(Kutzing) Grunow +/− +/+ −/+ −/+ к и П-Б x-o

Stephanodiscus astraea 
(Kützing) Grunow +/− +/+ −/+ +/+ к и П β

S. hantzschii
Grunow in Cleve & Grunow −/− −/− +/− −/− к и П α-β

Surirella biseriataBrébisson
in Brébisson & Godey +/− −/− −/− −/− к и − o-β

S. ovata Kützing +/− −/− −/+ −/− к и Б o-α

Surirella sp. −/− +/− −/− −/− − − − −

S. tenera var. tenera Greg. −/− −/− −/+ −/− к и П-Б o

Chlorophyta
Ankistrodesmus falcutus 

(Corda) Ralfs −/− −/− −/− +/− к гб П-Б β

Binuclearia lauterbornii 
(Schmidle) Proschkina-

Lavrenko
−/− −/+ −/− −/− − − − −

Characium nasutum 
Rabenhorst +/− −/− −/− −/− − − − −
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1 
(весна/
лето)

2
(весна/
лето)

3
(весна/
лето)

4
(весна/
лето)

Гео Гал МО С

Chroococcus sp. −/− +/− −/− −/− − − − −

Dictyosphaerium pulchellum  
H.C. Wood −/− −/− −/− −/+ к и П β

Pandorina morum (Mull) Bory −/− −/+ −/− −/− к и П β

Scenedesmus armatus var. 
armatus (Chod) G.M. Smith −/− −/− −/− −/+ к − П-Б o-α

Scenedesmus opolensis 
var. opolensis P. Richt. −/− −/− −/− −/+ к − П-Б β

Selenastrum gracile Reinsch −/− −/+ −/− −/− к − П-Б o-α

Trebouxia humicola G.S. West 
& F.E. Fritsch −/− −/− −/− +/− − − − −

Euglenophyta
Trachelamonas volvocina 
(Ehrenberg) Ehrenberg +/− −/− −/− +/+ к и Б β

Dinophyta

Peridinium willei Huitfeldt-Kaas −/− −/− −/− −/+ − гл П o-β

Xanthophyta
Tribonema monochloron 

Pascher & Geitler in Pascher −/− −/− −/− −/+ − − − −

щих к шести группам фитопланктона (Stepanyan, 
2009). В ходе данного исследования было зареги-
стрировано 55  видов, относящихся к шести груп-
пам (Табл. 3). Как правило, преобладали диатомо-
вые водоросли, но Cyanophyta характеризовались 
большей численностью, чем обычно. Хотя в 2019 г. 
были обнаружены некоторые виды Dinophyta и 
Euglenophyta (новые группы водорослей для р. Раз-
дан), общее видовое разнообразие фитопланктона 
уменьшилось по сравнению с предыдущими иссле-
дованиями (Badalyan et al., 2005; Stepanyan et al., 
2005; Stepanyan, 2009).

Сообщества микроводорослей р. Раздан пред-
ставлены бентосными, планктонными и план-
ктонно-бентосными водорослями (в основном 
бентосными формами) (Табл.  3). Индикаторами 
органического загрязнения вляются 45 видов фи-
топланктона (в основном β-мезосапробными виды). 
Выделены четыре экологические группы по отноше-
нию к солености, среди которых преобладают пред-
ставители олигогалобно-индифферентной группы. 
Большинство обнаруженных видов – космополиты.

Весной диатомовые водоросли преобладали 
на ст. 1. Они составляли 96% сообщества фито-
планктона. Melosira varians доминировала как по 
численности (45%), так и по биомассе (53%).

Снижение количественных показателей фи-
топланктона наблюдали ниже по течению от ст. 1, 
при этом происходила смена доминирующих 
групп водорослей. Цианобактерии преобладали 
на станциях 3 и 4: наиболее многочисленными ви-
дами были Microcystis aeruginosa и Aphanothece 
clathrata, соответственно. Кроме того, весной на 
исследуемых участках были обнаружены пред-
ставители Chlorophyta и Euglenophyta.

Как количественные, так и качественные по-
казатели микроводорослей летом увеличивались 
по сравнению с весной (Рис. 6, 7). Однако диато-
мовые водоросли по-прежнему доминировали на 
ст. 1 и 2 и были представлены в основном Melosira 
varians и Rhoicosphenia curvata, соответственно.

Существенный рост численности Cyanophyta, 
связанный с увеличением концентрации биоге-
нов, отмечен на станциях 3 и 4. Наблюдалось цве-
тение видов Oscillatoria (O. limnetica и O. chlorina): 
они составляли 77% от общей численности и 59% 
от общей биомассы водорослей на ст. 3, на ст. 4 – 
75% и 59%, соответственно.

Виды рода Oscillatoria достигают значительного 
обилия в естественно эвтрофных и загрязненных во-
дотоках и озерах (Бабаназарова и др., 2013; Prowse, 
1969). Обычно они являются бентосными организ-
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Рис. 5. Концентрация фосфатов в местах отбора проб.

Рис. 6. Сезонная динамика численности фитопланктона в местах отбора проб.

Рис. 7. Сезонная динамика биомассы фитопланктона в местах отбора проб.
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мами, но могут активно развиваться и в планктон-
ных сообществах. Оба отмеченных в р. Раздан вида 
этого рода являются индикаторами органического 
загрязнения (Табл. 2) (Баринова, 2006).

Способность Cyanophyta продуцировать токси-
ны привлекает большое внимание, особенно когда 
эти виды доминируют в эвтрофных водах и вызыва-
ют озабоченность по поводу качества воды (Codd, 
2000). Виды Oscillatoria являются наиболее частой 
причиной токсичного цветения в пресной воде. 
Они производят гепатотоксин микроцистин (Chia 
et al., 2018). Сообщается, что микроцистин вызы-
вает гибель диких и сельскохозяйственных живот-
ных (Carmichael, 1988); он также признан потенци-
альной угрозой для здоровья человека в странах, 
где водные ресурсы загрязнены цианобактерия-
ми (Banerjee, 2020; Gkelis and Zaoutsos, 2014; Yu, 
1989). Таким образом, цветение видов Oscillatoria 
может нанести серьезный ущерб экономике сель-
ского хозяйства и рекреационным возможностям 
района, поскольку эти отрасли экономики являют-
ся основными потребителями воды.

Высокое обилие азотфиксирующей Anabaena 
sphaerica (148000  кл/л) отмечено на ст.  4. Наши 
наблюдения, проведенные на Ереванском во-
дохранилище летом 2019  г., свидетельствуют о 
доминировании Oscillatoria chlorina и Anabaena 
sphaerica. Это доказывает влияние водохранили-
ща на р. Раздан (Annual Report..., 2019).

Заключение
Необходимо отметить, что высокое содержа-

ние фосфатов и азота приводит к увеличению 
скорости роста водорослей и в конечном итоге 
снижает концентрацию растворенного кислорода 
в воде. Обогащение биогенами на станциях 3 и 4 
значительно выше, чем на участках, расположен-
ных выше по течению. Цветение Oscillatoria заре-
гистрировано на станциях 3 и 4 летом. Влияние 
Ереванского водохранилища на фитопланктонное 
сообщество этих станций очевидно. По этой при-
чине необходимо более эффективное управление 
водными ресурсами и строгий контроль за биоге-
нами, поступающими в р. Раздан из г. Ереван.
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Nutrient enrichment and its effect on the 
phytoplankton community of Hrazdan River 
in the Yerevan District, Republic of Armenia
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Abstract. The phytoplankton community and nutrient enrichment of Hrazdan River have been studied in the 
Yerevan District, Republic of Armenia. Water was sampled in spring and summer of 2019. The content of 
phosphate, ammonium, and nitrite ions were significantly higher downstream of the Yerevan District compared 
to the stations located upstream. The latter were characterized by higher abundance of diatoms (Melosira vari­
ans and Rhoicosphenia curvata), while Oscillatoria limnetica, O. chlorina, and Anabaena sphaerica dominated 
downstream, reflecting different eutrophic state of the river parts.
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Аннотация. Описаны особенности трофической структуры и 
количественных характеристик зоопланктона четырех участков 
мелководий Мешинского залива Куйбышевского водохранили-
ща в летний и осенний сезоны. Участки различались защищен-
ностью от ветрового и волнового воздействия, а также степенью 
зарастания макрофитами. Максимальное видовое богатство зо-
опланктеров, питающихся в толще воды, отмечено на открытом 
и лишенном растительности участке, а добывающих пищу с по-
верхности субстрата – на закрытом мелководье, заросшем пре-
имущественно одним видом погруженного растения. Наиболь-
шие количественные показатели зоопланктона на всех участках 
отмечены летом. Независимо от сезона максимальными числен-
ностью и биомассой отличались сообщества на защищенном 
мелководье среди зарослей Potamogeton lucens L., что связано 
с густотой растительного покрова, благодаря которому беспозво-
ночные менее доступны рыбам.

Ключевые слова: коловратки, ветвистоусые и веслоногие ра-
кообразные, макрофиты, открытая, закрытая и зарастающая 
литораль, численность, биомасса, способ добывания пищи.
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Научная статья

Введение
Прибрежная (литоральная) зона – важнейший 

биотоп водоемов, оказывающий существенное 
воздействие на формирование их гидрохимиче-
ского и биологического режимов. Она характери-
зуется выраженной изменчивостью качественных 
и количественных характеристик сообществ ги-
дробионтов, поскольку здесь наиболее ярко про-
является влияние уровенного режима, происходит 
взаимодействие воздушных масс, суши, воды и 

дна между собой, сказывается влияние волнового 
и ветрового перемешивания, отмечаются заросли 
макрофитов. Прибрежье отличается от глубоко-
водных частей водоема более ранним прогревом 
весной, высокими абсолютными температурами 
воды летом, ранним охлаждением осенью, про-
мерзанием грунтов в зимнее время (Буторин, 
1984), а также большей обеспеченностью биоген-
ными веществами, поступающими с водосборной 
площади (Корнева, 1983; Лаврентьева, 1977). В 
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литоральной зоне возникают особые условия для 
формирования и дальнейшего развития высшей 
водной растительности, выступающей здесь ос-
новным компонентом биоценозов и выполняющей 
ряд важных функций (главный продуцент первич-
ного органического вещества, убежище и объект 
питания для разных групп животных, субстрат для 
нереста фитофильных рыб, естественный био-
фильтр между водосбросом и водоемом и др.) (Ха-
лиуллина и Яковлев, 2015). В связи с тем, что мел-
ководья в ряде крупных водохранилищ занимают 
обширные площади, играют значительную роль в 
формировании их биологического режима и в пер-
вую очередь реагируют на изменяющиеся факто-
ры среды, их изучение остается актуальным.

Площадь зарастающих мелководных участ-
ков Куйбышевского водохранилища составляет 
8.5  тыс.  га (Соловьева, 2008). Наиболее крупные 
массивы зарослей сосредоточены в Свияжском, 
Мешинском и Черемшанском заливах (Голубева и 
др., 1990a, b). Ключевой для воспроизводства и на-
гула молоди рыб Мешинский залив расположен в 
северной части Волжско-Камского плеса водохра-
нилища в месте слияния двух крупных рек – Волги 
и Камы (N 55°21’14’’ E 49°23’59’’). Он представляет 
собой затопленное водное расширение р.  Меши 
и ее пойменных приустьевых участков, характе-
ризуется слабо изрезанной береговой линией и 
испытывает интенсивное волновое воздействие. 
В заливе имеется большое количество мелково-
дий и островов, служащих не только излюблен-
ным местом нереста фитофильных видов рыб, но 
и местом нагула их молоди (Гвоздарева, 2018). В 
прибрежной части этого участка водохранилища 
нерестится в среднем около 40% всего рыбного на-
селения водоема. По результатам исследований, 
проведенных в 2012–2017  гг., видовой состав ли-
чинок рыб представлен массовыми видами фито-
филов, многие из которых являются и основными 
объектами промысла (Северов и др., 2018).

Известно, что зоопланктон – один из важней-
ших элементов кормовой базы молоди рыб (Гу-
тельмахер, 1986; Киселев, 1969; Крылов, 2006; 
Попов и Мухортова, 2016). Многочисленные ис-
следования фито- и зоопланктона указывают на 
то, что их обилие и разнообразие выше в защи-
щенных от ветрового волнения биотопах прибре-
жья, что наиболее заметно проявляется в зарос-
лях макрофитов (Зарубина и Ермолаева, 2014; 
Зимбалевская, 1981; Мордухай-Болтовской, 1974, 
1976). Среди растений создаются особые свето-
вые, температурные, гидрохимические, гидроди-
намические и трофические условия (Семенченко 
и др., 2013), а растительность, в свою очередь, 
служит дополнительным источником органики 
(Мордухай-Болтовской, 1976).

Наблюдения за развитием зоопланктона в Куй-
бышевском водохранилище ведутся с момента его 

заполнения. Много работ посвящено комплексному 
исследованию формирования и динамики зооплан-
ктонных сообществ в условиях зарегулированного 
стока р. Волги (Лазарева и др., 2018; Куйбышевское 
водохранилище, 1983; Романова, 2010; Черны-
шева и Соколова, 1960, 1964 и др.). В нескольких 
публикациях рассмотрены трофическая структура 
и пространственное распределение зоопланктона 
на мелководных участках Волжско-Камского плеса 
в районе Саралинского участка Волжско-Камского 
государственного природного биосферного запо-
ведника (Борисович, 2005; Борисович и Яковлев, 
2011). Для акватории Мешинского залива выпол-
нялись работы, в рамках которых рассматривал-
ся видовой состав и показатели количественного 
развития зоопланктона (Гвоздарева, 2014). Однако 
исследования трофической структуры зоопланкто-
на на мелководных участках, различающихся сте-
пенью зарастаемости макрофитами и защищенно-
стью от ветрового и волнового воздействия, ранее 
не проводились; в связи с этим данная тема пред-
ставляется актуальной.

Цель работы – описать трофическую структуру 
и количественные характеристики зоопланктона в 
разные сезоны вегетационного периода на разно-
типных участках литоральной зоны Мешинского 
залива Волжско-Камского плеса Куйбышевского 
водохранилища.

Материалы и методы
Материал собирали на 6  станциях в 2017  г. в 

июле (в период максимального развития высшей 
водной растительности) и в октябре (в начале ак-
тивных процессов отмирания и разложения расте-
ний). Изучаемые участки разделили на 4 категории 
по уровню защищенности от ветрового и волнового 
воздействия, а также по степени зарастания ма-
крофитами: I – открытые участки, лишенные расти-
тельности (станции 2 и 5); II – защищенный участок, 
заросший преимущественно одним видом воздуш-
но-водных растений (ст. 1); III – защищенный уча-
сток, заросший преимущественно одним видом по-
груженных растений с плавающими на поверхности 
воды листьями (ст.  4); IV – защищенные участки, 
заросшие воздушно-водными и погруженными выс-
шими растениями (станции 3 и 6) (Табл. 1).

Интегральные пробы зоопланктона собира-
ли от границы растительности с открытой водой 
вглубь зарослей через каждые 0.5–0.8 м, суммар-
но процеживая через планктонную сеть (размер 
ячеи 96  мкм) 50  л воды. Фиксацию и камераль-
ную обработку проб проводили общепринятыми 
методами (Методические рекомендации..., 1982). 
Зоопланктон оценивали по видовому богатству, 
индексу видового разнообразия Шеннона, числен-
ности, биомассе, соотношению таксономических 
и трофических групп планктонных беспозвоноч-
ных. Индекс видового разнообразия Шеннона рас-
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считывали по численности без учета науплиусов и 
копеподитов Copepoda (Шитиков и др., 2003). Тро-
фические группы водных беспозвоночных выде-
ляли по способам передвижения и захвата пищи 
(Крылов, 2005; Чуйков, 1981a, b, 2018).

Результаты исследований
Видовой состав зоопланктона Мешинско-

го залива Куйбышевского водохранилища в ис-
следуемый период был представлен 66  видами 
(Rotifera – 36, Cladocera – 20, Copepoda – 10), из 
них 3 – вселенцы Понто-Каспийского комплекса 
(Heterocope caspia Sars, 1897, Cornigerius mae­
oticus (Pengo, 1879), Eurytemora caspia Sukhikh 
et Alekseev, 2013) и 1  – бореально-арктический 
(E. lacustris (Poppe, 1887)).

Среди Rotifera наиболее разнообразно на из-
ученных мелководьях представлены две экологи-
ческие группы: вертикаторы, добывающие пищу с 
поверхности субстрата (12 видов) и в толще воды 
(10) – представители семейств Brachionidae и Syn-
chaetidae. В группе Cladocera наибольшее чис-
ло видов отмечено среди плавающих первичных 
фильтраторов (9  видов из семейств Bosminidae 
и Daphniidae) и ползающе-плавающих вторичных 
фильтраторов (7  видов сем.  Chydoridae). Среди 
Copepoda наибольшим видовым богатством от-
личались плавающие хищники (3  вида подсем. 
Cyclopinae). На всех исследуемых станциях обна-
ружены неполовозрелые особи Copepoda со сме-
шанным типом питания и передвижения.

Летом в составе зоопланктона изученных 
мелководий обнаружено 53  вида: Rotifera  – 25, 
Cladocera – 19, Copepoda – 9. Наибольшее число 
видов зафиксировано на мелководье IV-го типа – 
27; на участке II-го типа отмечено  26 видов, на 

мелководьях I-го и III-го типов – по 24. На участ-
ках I-го и II-го типов основу видового состава со-
ставляли Rotifera (53 и 50% соответственно), а на 
участках III-го и IV-го типов – Cladocera (46 и 44%).

Преобладающая доля видов беспозвоночных, 
добывающих пищу в толще воды (62%), зареги-
стрирована на мелководье I-го типа; эта же эко-
логическая группа составляла более половины 
видового состава на участках II-го и IV-го типов 
(58 и 54% соответственно). Среди Rotifera доми-
нировали вертикаторы (представители семейств 
Synchaetidae, Brachionidae, Filiniidae, Conochilidae, 
Dicranophoridae), наибольшая их доля отмече-
на на мелководье I-го (30%) и II-го типов (25%). 
Плавающие хищники (сем.  Asplanchnidae) заре-
гистрированы на участках I-го, II-го и IV-го типов 
(<  4%). На всех изученных участках среди Cla-
docera ведущее положение (21%) занимали пла-
вающие первичные фильтраторы (представители 
семейств Bosminidae, Daphniidae). Плавающие ак-
тивные хищники (сем. Polyphemidae) встречались 
лишь на участках III-го и IV-го типов (4 и 2% соот-
ветственно). Доля видов Copepoda, добывающих 
пищу в толще воды и с поверхности субстрата, в 
среднем была везде одинаковой (7 ± 3%), одна-
ко максимальное число хищников, питающихся в 
толще воды (сем. Temoridae и п/сем. Cyclopinae), 
отмечалось на участке IV-го типа (11%).

Зоопланктеры, использующие пищу с поверх-
ности субстрата, превалировали на защищен-
ном участке, заросшем рдестом блестящим (III 
тип) (54%), наименьшая их доля (38%) отмечена 
на открытом мелководье (I  тип), а на участках 
II-го и IV-ого типов их доля составляла не более 
46%. Коловратки-вертикаторы, связанные с суб-
стратом (представители семейств Brachionidae, 

Табл. 1. Характеристика исследуемых участков литоральной зоны Мешинского залива Куйбышевского водохранилища.

Тип Станция Виды макрофитов

I
2 Лишен зарослей

5 Лишен зарослей

II 1 Тростник южный – Phragmites australis (Cav.) Trin. ex Steud

III 4 Рдест блестящий – Potamogeton lucens L., ограниченный песчаной косой, поросшей 
рогозом узколистным – Typha angustifolia L.

IV

3

Тростник южный, рогоз узколистный, сусак зонтичный  – Butomus umbellatus  L., 
пузырчатка обыкновенная – Utricularia vulgaris  L., рдест блестящий, рдест 
гребенчатый  – Potamogeton pectinatus  L., рдест нитчатый  – Potamogeton 
gramineus L., рдест пронзеннолистный – Potamogeton perfoliatus L., роголистник 
погруженный (темно-зеленый)  – Ceratophyllum demersum  L., кладофора  – 
Cladophora sp.

6
Манник гигантский  – Glyceria maxima (Hartm.) Holmb., сусак зонтичный, ситняг 
болотный – Eleocharis palustris (L.) R. Br., рдест блестящий, рдест гребенчатый, 
рдест пронзеннолистный, рогоз узколистный
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Euchlanidae, Testudinellidae), в равных долях (по 
17%) были обнаружены на защищенных участках 
(II–IV типы), меньше их было на открытом мелково-
дье (13%). На участках I–III-го типов встречалось 
небольшое (< 6%) количество видов зоопланкте-
ров, добывающих пищу с поверхности субстра-
та из семейств Notommatidae и Trichocercidae. 
Среди ветвистоусых ракообразных преобладали 
вторичные фильтраторы из сем.  Chydoridae, а 
наибольшая их доля (17%) отмечалась на закры-
том участке IV-го типа. Доля видов из числа пер-
вичных фильтраторов (представители семейств 
Daphniidae и Sididae) невысокая, максимального 
значения (8%) она достигала на закрытом мел-
ководье в зарослях рдеста (IV тип). Связанные с 
субстратом веслоногие ракообразные были мак-
симально (12%) представлены на мелководье III-
го типа и включали активных хищников (п/сем. Cy-
clopinae) и собирателей (п/сем. Eucyclopinae).

Летом средняя численность зооплан-
ктона исследованных участков составляла 
29.5 ± 17.1 тыс. экз./м3, биомасса – 680.9 ± 439.4 мг/
м3. Наибольшие величины были характерны для 
участка III-го типа, наименьшие – для IV-го (Рис. 1). 
На всех типах мелководий основу численности 
и биомассы составляли Cladocera (55.0  ±  8.0% 
и 71.0 ± 12.0% соответственно), вклад Rotifera и 
Copepoda был ниже (соответственно 22.0 ± 4.0% 
и 8.0  ±  5.0% по численности, 23.0  ±  6.0% и 
21.0 ± 9.0% по биомассе) (Рис. 1).

Максимальная доля коловраток в общей чис-
ленности отмечена на I-м и II-м типах мелково-
дий, в общей биомассе  – только на мелководье 
I-го типа. Ветвистоусые ракообразные наиболь-
шую долю в общей численности составляли на 
закрытом мелководье, заросшем одним видом 
погруженного растения, а в общей биомассе – на 
участке, заросшем одним видом воздушно-во-
дного растения. Доля веслоногих ракообразных 
в общей численности и биомассе зоопланктона 
достигала максимальных величин на закрытом 
мелководье, заросшем воздушно-водными и по-
груженными растениями.

Наиболее высокие значения индекса Шеннона 
были отмечены на мелководье IV-го типа (4.06 бит/
экз.), а минимальные – III-го типа (1.82 бит/экз.), в 
то время как на участках I и II-го типов – 3.28 и 
3.66 бит/экз соответственно.

Помимо отличий в видовом составе, были 
также выявлены различия трофической структу-
ры зоопланктона. Так, незарастающее открытое 
мелководье (I  тип) отличалось максимальной 
плотностью первичных фильтраторов за счет 
доминирования Daphnia cuculata (Sars, 1862), 
Bosmina (Bosmina) longirostris (O.F. Müller, 1785) и 
B. (Eubosmina) coregoni (Baird, 1857)), а также вер-
тикаторов (Keratella quadrata (Müller, 1786)), добы-
вающих пищу в толще воды (Табл. 2).

На участке II-го типа доля вертикаторов, связан-
ных с субстратом, была выше за счет Brachionus 
calyciflorus (Pallas, 1766). На закрытом и заросшем 
рдестом мелководье (III тип) за счет доминиро-
вания Sida crystallina (O.F.  Müller, 1776) отмечена 
максимальная численность и доля планктонных 
беспозвоночных, добывающих пищу с поверхности 
субстрата. Одновременно этот тип прибрежья ха-
рактеризовался наибольшей численностью верти-
каторов и хищных Cladocera, питающихся в толще 
воды, а также ползающе-плавающих вертикаторов, 
связанных с субстратом. На участке IV-го типа обна-
ружены максимальная численность и доля весло-
ногих хищников, добывающих пищу в толще воды 
(за счет доминирования E. lacustris, Acanthocyclops 
vernalis (Fisher, 1853)) и на субстрате (за счет доми-
нирования Mesocyclops leuckarti (Claus, 1857)). На 
этом же типе мелководья, в отличие от других, от-
мечена наибольшая доля ювенильных ракообраз-
ных. В целом на участке I-го типа преобладали 
плавающие мирные беспозвоночные, на участках 
II-го и III-го типов – связанные с субстратом филь-
траторы и вертикаторы, на участке IV-го типа доля 
всех групп была примерно одинакова.

Осенью число обнаруженных видов зооплан-
ктона сократилось до 40, среди которых Rotifera – 
26, Cladocera – 8, Copepoda – 6. Закрытые мелко-
водья II-го и III-го типов отличались наибольшим 
числом видов – по 20, на участке IV-го типа отме-
чено 14 видов, а на открытом мелководье без рас-
тительности (I тип) наблюдалось их минимальное 
число – 7. На всех исследуемых станциях основу 
видового состава зоопланктона формировали ко-
ловратки (71%) при максимальной доле на участ-
ках I-го (79%) и IV-го (77%) типов. Наибольшая 
доля видов ветвистоусых и веслоногих ракообраз-
ных выявлена на мелководьях II-го (21 и 11% соот-
ветственно) и III-го (25 и 15%) типов.

На открытом и лишенном зарослей мелко-
водье (I  тип) отмечена максимальная доля ви-
дов, добывающих пищу в толще воды (57%) за 
счет вертикаторов (представителей семейств 
Synchaetidae и Brachionidae) (43%), а также хищ-
ников (сем. Synchaetidae и Heterocope spp.) (14%). 
Первичные фильтраторы среди ветвистоусых ра-
кообразных (сем.  Bosminidae) регистрировались 
лишь на мелководьях III-го и IV-го типов (5 и 3% 
соответственно), где также присутствовали неак-
тивные хищники (Eurytemora spp.) (10 и 6%).

Виды зоопланктеров, добывающих пищу с по-
верхности субстрата, максимально представлены 
на защищенных мелководьях II–IV-го типов (64, 65 
и 68%), а минимальная их доля (43%) – на мелко-
водье I-го типа. При этом на участках III-го и IV-го 
типов наибольшая доля видов относилась к вер-
тикаторам (представители семейств Brachionidae, 
Euchlanidae, Testudinellidae и Trichotriidae) (25 и 
37% соответственно). Состав Cladocera на всех 



91Гвоздарева, М.А., 2021. Трансформация экосистем 4 (3), 87–99. 91

Рис. 1. Количественные показатели и доля таксономических групп зоопланктона Мешинского залива на разных типах мелководья 
в июле 2017 г. 1 – Rotifera, 2 – Cladocera, 3 – взрослые Copepoda, 4 – ювенильные Copepoda. Римскими цифрами обозначены 
типы мелководий (см. в тексте).
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типах мелководья был сформирован вторичны-
ми (сем.  Chydoridae) и первичными (семейства 
Daphniidae и Sididae) фильтраторами, добываю-
щими пищу с поверхности субстрата. Однако на 
закрытых мелководьях, заросших преимуществен-
но одним видом водных растений (II и III типы), их 
доля была больше (21 и 20%), чем на мелководьях 
I-го и IV-го (14 и 11%) типов. Среди веслоногих 
ракообразных на мелководьях II-го и III-го типов 
наибольшую долю составляли виды п/сем.  Eucy-
clopinae – собиратели-эврифаги, связанные с суб-
стратом (11 и 5%), а на участках IV-го типа – актив-
ные хищники из п/сем. Cyclopinae (3%).

Средняя численность осеннего зооплан-
ктона исследованных участков составляла 
7.2 ± 2.6 тыс. экз./м3, биомасса – 22.7 ± 10.9 мг/м3. 
Наибольшие значения были характерны для участ-
ка III-го типа, наименьшие – для I-го и IV типов мел-
ководий (Рис. 2). Основу численности формирова-
ли Rotifera (43.9 ± 8.5%) и Copepoda (41.6 ± 9.9%), 
доля Cladocera была минимальной (14.6 ± 3.9%). 
Наибольший вклад в общую биомассу вносили 
Copepoda (54.0  ±  6.0%), доля Rotifera составила 
23.3 ± 8.1%, Cladocera – 18.7 ± 5.5%. Максималь-
ная доля коловраток в общей численности и био-
массе зоопланктона отмечена на закрытом мелко-
водье, заросшем тростником (II тип), ветвистоусых 
ракообразных  – на закрытом участке, заросшем 
рдестом (III тип), веслоногих ракообразных – на от-
крытом не заросшем участке и на закрытом мелко-
водье с комплексом воздушно-водных и погружен-
ных высших растений (I и IV типы).

Наиболее высокое значение индекса видо-
вого разнообразия зафиксировано на участке IV-
го типа (2.92 бит/экз.), наименьшее – на участке 
III-го типа (2.03 бит/экз.), а на участках I-го и II-го 
типов они были практически одинаковыми (2.38 и 
2.40 бит/экз. соответственно).

Зоопланктон прибрежных участков I-го (при 
доминировании Keratella quadrata и Kellicottia 
longispina (Kellicott, 1879)) и II-го (при доминиро-
вании Polyarthra vulgaris (Carlin, 1943) и P.  major 
Skorikov, 1896) типов характеризовался макси-
мальной долей плавающих беспозвоночных за 
счет вертикаторов, наибольшая численность кото-
рых отмечалась на мелководье II-го типа (Табл. 3).

На мелководьях II–IV-го типов доля беспо-
звоночных, связанных с субстратом, составляла 
более 50% от общей численности зоопланктона. 
На участках II-го и III-го типов за счет доминиро-
вания Euchlanis dilatata (Ehrenberg, 1832) отме-
чена наибольшая численность и доля в общей 
численности вертикаторов, связанных с субстра-
том. Одновременно, на участках III-го и IV-го ти-
пов за счет доминирования Chydorus sphaericus 
(Müller, 1776) и Disparalona rostata (Koch, 1841) 
значительный вклад в общую численность вно-
сили вторичные фильтраторы, добывающие 

пищу с поверхности субстрата. Мелководье III-го 
типа отличалось максимальной численностью 
и долей первичных фильтраторов, связанных с 
субстратом (Sida crystallina), а также наибольшей 
численностью ювенильных Copepoda. Зооплан-
ктон участка IV-го типа отличался от других мел-
ководий наиболее высокой численностью и до-
лей в общей численности коловраток, связанных 
с субстратом, за счет доминирования Trichocerca 
pusilla (Lauterborn, 1898) (тип питания – всасыва-
ние) и коловраток Lecane spp. (тип питания – вер-
тикация и всасывание).

Обсуждение результатов
Данные большинства исследований сви-

детельствуют, что на заросших и защищенных 
мелководьях водоемов и водотоков видовое бо-
гатство, численность и биомасса планктонных 
беспозвоночных больше, чем на открытых и ли-
шенных макрофитов участках (Ермолаева и др., 
2016; Мордухай-Болтовской, 1976; Столбунова, 
1976; Столбунова и Столбунов, 2010). Заросли ма-
крофитов способствуют развитию зоопланктона, 
создавая убежища и защищая его от планктоно-
ядных рыб и крупных беспозвоночных хищников. 
Вместе с тем густые заросли изменяют динамику 
вод, уменьшая скорость течения и препятствуя 
развитию ветровых волн (Бреховских и др., 2008; 
Dembowska and Napiórkowski, 2015; Janse et al., 
1998; Lucena-Moya and Duggan, 2011). Кроме того, 
в защищенных от ветра и прогреваемых мелково-
дьях формируются благоприятные условия для 
развития фитопланктона (Халиуллина и Яковлев, 
2015; Чернышева и Соколова, 1960), составляю-
щего основу питания беспозвоночных.

Однако в определенных условиях водная расти-
тельность может развиваться чрезмерно. Ф.Д. Мор-
духай-Болтовской (1976) отмечал снижение чис-
ленности зоопланктона и молоди рыб в зарослях 
воздушно-водной растительности, а в плотных 
зарослях молодь рыб вовсе могла отсутствовать. 
По мере развития зарослей (увеличения густоты, 
высоты над дном и т.д.) условия нагула рыб-план-
ктофагов ухудшаются вследствие снижения доступ-
ности корма. В густых зарослях макрофитов беспо-
звоночные успешнее осуществляют поиск убежища 
в случае опасности, а рыбе труднее их обнаружить 
из-за ухудшения видимости и сложнее добыть вви-
ду стесненности маневра в ограниченном простран-
стве среди зарослей (Герасимов, 2007). Очевидно, 
что по этой причине наибольшие количественные 
показатели зоопланктона и в июле, и в октябре ре-
гистрировались на защищенном участке, плотно за-
росшем преимущественно одним видом погружен-
ного высшего водного растения с плавающими на 
поверхности листьями (III тип).

Вместе с тем зоопланктон наиболее сходного 
мелководного участка, заросшего комплексом воз-
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Рис. 2. Количественные показатели и доля основных групп зоопланктона Мешинского залива на разных типах мелководья в 
октябре 2017 г. 1 – Rotifera, 2 – Cladocera, 3 – взрослые Copepoda, 4 – ювенильные Copepoda. Римскими цифрами обозначены 
типы мелководий (см. в тексте).
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душно-водных и погруженных растений (IV  тип), 
летом отличался минимальными численностью и 
биомассой. Известно, что в разреженных зарослях 
макрофитов зоопланктон более доступен малькам, 
чем в плотных зарослях (Черевичко, 2007). Разо-
вый лов газовой волокушей (6 м), осуществленный 
в июле, показал, что на один заброд с пересче-
том на 30  м среднее количество экземпляров на 
участке IV-го типа составило 2900, II-го типа – 304. 
Известно, что выедание рыбами приводит к со-
кращению численности и биомассы зоопланкто-
на в первую очередь за счет Cladocera (Гиляров, 
1987; Садчиков, 2007; Brooks and Dodson, 1965; 
Hrbaček, 1962; Stenson et al., 1978). Очевидно, по 
этой причине на мелководье IV-го типа, где обна-
ружена высокая плотность молоди рыб, отмечены 
минимальные численность и биомасса летнего зо-
опланктона (и в частности Cladocera). В то же вре-
мя здесь наблюдались наибольшие численность 
и биомасса Copepoda, отличающихся большей 
подвижностью и способностью избегать хищни-
ков. Кроме того, о выедании зоопланктеров свиде-
тельствует минимальная средняя индивидуальная 
масса организмов на участке IV-го типа, где она 
составляла 0.011 мг, в то время как на участке II-го 
типа – 0.065 мг. Максимальная величина индекса 
Шеннона для зоопланктона, наблюдаемая на мел-
ководье с большой плотностью рыб, также может 
быть связана с выеданием. Дело в том, что рыбы 
выбирают наиболее заметные и/или многочислен-
ные пищевые объекты (Murdoch, 1969; Murdoch 
et al., 1975). Вследствие их выедания снижается 
степень доминирования одного вида, в результа-
те чего значение индекса Шеннона увеличивается 
(Крылов и др., 2016).

Открытое мелководье, лишенное растительно-
сти (I  тип), характеризовалось минимальными ко-
личественными показателями планктонных беспо-
звоночных лишь только в конце вегетационного 
периода. Однако в июле численность зоопланктона 
в этом типе прибрежья находилась практически на 
одном уровне с показателями участков II-го и IV-го 
типов, а биомасса превышала значения, отмечен-
ные на мелководье IV-го типа. По всей видимости, 
этому способствовала высокая температура воды 
и минимальный пресс со стороны молоди рыб, из-
бегающей открытых участков мелководий для за-
щиты от ветра, волн и хищников.

Вполне закономерно изменялась трофиче-
ская структура зоопланктона. Во-первых, осенью 
в связи с предшествующим накоплением детрита 
на субстрате в течение вегетационного периода, в 
зоопланктоне всех исследованных участков мел-
ководья возрастала доля плавающе-ползающих 
и ползающе-плавающих беспозвоночных. Во-вто-
рых, на открытом участке без зарослей отмечена 
максимальная доля плавающих организмов, а на 
зарастающих макрофитами  – связанных с суб-

стратом. При этом в связи с наибольшей защи-
щенностью от волнового и ветрового воздействия, 
а также контроля со стороны хищников, среди 
плавающих и связанных с субстратом организмов 
максимальной долей в летний сезон отличались 
представители ветвистоусых ракообразных.

Выводы
Видовой состав зоопланктона Мешинско-

го залива Куйбышевского водохранилища в ис-
следуемый период был представлен 66  видами 
(Rotifera  – 36, Cladocera  – 20, Copepoda  – 10). 
Летом на 6 исследованных станциях зарегистри-
ровано 53  вида, средняя численность которых 
составляла 29.5  ±  17.1  тыс.  экз./м3, а биомас-
са  – 680.9  ±  439.4  мг/м3, осенью  – 40  видов с 
численностью 7.2  ±  2.6  тыс.  экз./м3 и биомассой 
22.7 ± 10.9 мг/м3.

Летом и осенью планктонные беспозвоночные, 
добывающие пищу из толщи воды, максималь-
но представлены на открытых, лишенных расти-
тельности, мелководных участках, а добывающие 
пищу с поверхности субстрата – на закрытых мел-
ководьях, заросших либо погруженными, либо 
воздушно-водными и погруженными высшими во-
дными растениями.

Закрытые мелководья, заросшие преиму-
щественно одним видом растений из группы по-
груженных с плавающими на поверхности воды 
листьями, в оба сезона отличались наиболее 
высокими количественными показателями зоо-
планктона. Открытые мелководья, лишенные рас-
тительности, характеризовались минимальными 
значениями численности и биомассы только в 
октябре. Летом наименьшие количественные по-
казатели развития планктонных беспозвоночных 
фиксировались на участке с высоким видовым 
разнообразием высших водных растений.

Важную роль в формировании количествен-
ных показателей и структуры зоопланктона играет 
контроль сверху. Закрытые участки, где произрас-
тали воздушно-водные растения (отдельно или в 
комплексе с погруженными), в среднем характе-
ризовались невысокими показателями численно-
сти и биомассы зоопланктона. Ряд структурных и 
количественных показателей сообщества свиде-
тельствует, что это связано с сильным прессом со 
стороны молоди рыб. Защищенный мелководный 
участок, заросший плотными зарослями одного 
вида погруженного водного растения с плавающи-
ми на поверхности листьями, характеризовался 
наиболее высокими количественными показателя-
ми зоопланктона. Это может быть связано с густо-
той растительного покрова, препятствующего про-
никновению рыб и их молоди.
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Abstract. The trophic structure and quantitative characteristics of zooplankton in four shallow water areas of 
Meshinsky Bay of Kuibyshev Reservoir were studied in the summer and autumn seasons. The sites differed in 
their protection from wind and wave impacts, and in intensity of macrophyte overgrowth. The maximum species 
richness of zooplankters feeding in the water column was observed in open and vegetation-free shallow water 
and foraging from the surface of the substrate in closed areas, overgrown mainly with one type of submerged 
plant. The highest quantitative indicators of zooplankton in all areas were observed in summer. Regardless of the 
season, the maximum abundance and biomass of communities was observed in protected shallow water in thickets 
of Potamogeton lucens L. This is associated with the density of vegetation cover protecting invertebrates from 
predation by fish.
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Аннотация. В предыдущих исследованиях оз.  Севан в пе-
риод летней стратификации наибольшие количественные 
показатели зоопланктона отмечались на нижней грани-
це эпилимниона, в то время как севанский сиг (Coregonus 
lavaretus), являющийся основным планктофагом в водоеме, 
предпочитал гиполимнион и вынужденно покидал его лишь 
при снижении концентрации кислорода до 1–5 мг/л. Данное 
исследование проводили 29–30  июля 2019  г. в оз. Большой 
Севан. Вертикальное распределение температуры воды, 
содержания растворенного кислорода и основных групп ги-
дробионтов определяли 4  раза: в темное и светлое время 
суток, а также во время утренних и вечерних сумерек. Плот-
ность рыбных скоплений оценивали эхолотом “Simrad EK80”. 
Наблюдаемое вертикальное распределение зоопланктона 
и рыб не подчинялось описанным ранее закономерностям. 
Максимальная биомасса зоопланктона на протяжении суток 
отмечалась в гиполимнионе, минимальная – в эпилимнионе, 
при этом 89–100% рыб находились в металимнионе. В ночное 
время ~10% скопления опускались в гиполимнион, несмотря 
на низкое содержание кислорода (3.0–3.1 мг/л). На рассвете 
~7% рыб совершали подъем в эпилимнион, достигая глубины 
7 м и температуры 20.8 °С. Температура среды, избираемая 
большинством рыб скопления, варьировала на протяжении 
суток и отличалась от значений, указанных для севанского 
сига в более ранних исследованиях.

Ключевые слова: бактериопланктон, гетеротрофные нано-
флагелляты, обыкновенный сиг, Coregonus lavaretus, эпилим-
нион, металимнион, гиполимнион, миграция.
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Введение
Изучение вертикального распределения био-

ты в стратифицированном водоеме позволяет 
исследователю получить уникальный материал, 
поскольку картина этого распределения является 
результатом взаимного влияния гидробионтов в 
условиях выраженной гетерогенности среды, при 
этом индикаторами оптимального сочетания био-
тических и абиотических факторов для конкрет-
ной группы организмов служат пространственные 
максимумы их численности. В некоторых случаях 
формируется паттерн, отклоняющийся от общеиз-
вестных закономерностей, что позволяет по-ново-
му оценить роль фактора или комплекса факторов, 
сыгравших решающую роль в его возникновении.

Исторически в стратифицированном оз. Севан 
наибольшие количественные показатели зооплан-
ктона отмечались в эпилимнионе, в частности на 
его нижней границе (Крылов и др., 2010, 2016; Ни-
когосян, 1985; Симонян, 1991). Также известны об-
щие закономерности вертикального распределе-
ния рыб в водоемах такого типа, среди них особого 
внимания заслуживают пелагические виды аркти-
ческого комплекса. В условиях стратификации они 
выбирают оптимальные их состоянию темпера-
турные условия, которые чаще всего наблюдают-
ся ниже слоя температурного скачка (Поддубный 
и Малинин, 1988). Для основного планктофага 
оз. Севан – Coregonus lavaretus (Linnaeus, 1758) – 
предпочитаемые температуры воды в летний пери-
од в Малом Севане составляют 4–9 °С, в Большом 
Севане – 5–7 °С (Малинин и др., 1984).

В то же время важно учитывать, что могут 
наблюдаться нарушения известных закономер-
ностей вертикального распределения водных ор-
ганизмов. Особенно это актуально в последние 
годы, отличающиеся высокими температурами 
воздуха, способствующими изменению темпера-
турного и кислородного режимов глубоководных 
озер (Helland et  al., 2007; Razlutskij et  al., 2018). 
Это, в свою очередь, определяет состояние ви-
дов рыб арктического комплекса, особенности 
их распределения и плотность скоплений (Кри-
вопускова и др., 2014; Кривопускова и Соколов, 
2018). В 1980-х  гг. было показано, что характер 
распределения сига в оз. Севан зависит от коли-
чества растворенного кислорода – при снижении 
его концентрации в гиполимнионе до 1–5  мг/л 
сиги уходили из данной зоны (Поддубный и Ма-
линин, 1988). Изменение плотности рыб-планкто-
фагов вызывает трансформацию видового соста-
ва и количественных показателей планктонных 
беспозвоночных. Об этом свидетельствует опыт 
изучения ряда высокогорных озер, в которые для 
рекреационных целей были заселены различные 
виды форели, в результате чего выедались круп-
ные виды беспозвоночных, в частности предста-
вители рода Daphnia (Fitzmaurice, 1979; Galbraith, 

1967; Gliwicz et al., 2000). В ходе изучения оз. Се-
ван было выявлено, что в процессе увеличения 
численности сигов в 2014–2017 гг. снижалась чис-
ленность и биомасса планктонных ракообразных 
за счет уменьшения доли крупного вида Daphnia 
(Ctenodaphnia) magna Straus, 1820 (Крылов и др., 
2019a, b). При значительном росте плотности рыб 
в 2018 г. D. magna из состава зоопланктона исчез-
ла, однако увеличилась общая численность и био-
масса планктонных беспозвоночных, в том числе 
за счет представителей Cladocera – D.  (Daphnia) 
hyalina Leydig., 1860 (Крылов и др., 2021). Основ-
ная причина нехарактерной трансформации сооб-
ществ планктонных беспозвоночных – изменения 
распределения сига, вызванные обеднением кор-
мовой базы в толще воды в связи с исчезновени-
ем D. magna. Это способствовало формированию 
максимальной плотности рыб на бóльших, чем в 
предыдущие годы, глубинах, где оптимально соче-
тались термические и трофические условия. При 
этом изменился спектр кормовых объектов сига, 
среди которых значительную долю составили 
донные беспозвоночные, в частности амфиподы 
(представители сем. Gammaridae), в то время как 
ранее  – D.  magna. Однако в этом исследовании 
не было проанализировано вертикальное распре-
деление зоопланктона, что делает высказанные 
предположения менее убедительными.

Кроме того, важно учитывать суточные измене-
ния вертикального распределения зоопланктона. 
Большая часть результатов, полученных более чем 
за вековую историю исследований суточных верти-
кальных миграций (СВМ) (Киселев, 1980; Рудяков, 
1986), свидетельствует о следующей закономерно-
сти: зоопланктон спускается в глубинные слои на 
рассвете и поднимается к поверхности вечером. 
СВМ зоопланктона – очень изменчивое и сложное 
поведение, которое, очевидно, не может быть объ-
яснено каким-либо одним фактором. Чаще всего 
СВМ рассматриваются как результат комплекс-
ного влияния ряда абиотических (вертикальных 
градиентов температуры, ультрафиолетового из-
лучения, химического состава вод) и биотических 
(хищничества, конкуренции, вертикального рас-
пределения пищи) факторов (Brooks and Dodson, 
1965; De Meester et al., 1999; Gerritsen, 1982; Han 
and Straskraba, 1998; Lampert, 1989; Lampert et al., 
2003; Larsson and Dodson, 1993; Loose and Dawid-
owicz, 1994; Ohman et al., 1983; Rhode et al., 2001; 
Ringelberg, 2010; Shapiro and Wright, 1984; Sih et al., 
2000; Spaak and Hoekstra, 1997; Tartarotti et  al., 
1999; Williamson et al., 2011). Необходимо отделять 
особенности вертикального распределения план-
ктона, являющиеся результатом СВМ (т. е. активно-
го перемещения вверх или вниз), от характеристик, 
обусловленных другими факторами: пассивным 
переносом с водными массами (в том числе гори-
зонтальным), потреблением планктофагами и др.
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Цель данной работы – изучение взаимосвязи су-
точной динамики вертикального распределения зо-
опланктона и планктофага Coregonus lavaretus в пе-
лагиали оз. Севан в период летней стратификации.

Материал и методы
Оз.  Севан (N  40°18.6′ E  45°20.9′) расположе-

но в центре восточной части Республики Армения 
на высоте 1900 м над уровнем моря. Водоем со-
стоит из двух частей: Малого (площадь ~322 км², 
макс. глубина 82 м) и Большого Севана (площадь 
~928 км², макс. глубина 36 м), соединенных проли-
вом шириной 5.5 км (Асатрян и др., 2016).

Наблюдения проводили с борта НИС “Гидро-
лог” в Большом Севане 29–30 июля 2019 г. в точке 
с координатами N 40°24.1′ E 45°27.3′, где с помо-
щью предварительной гидроакустической съемки 
были обнаружены пелагические скопления рыб, 
идентифицированных как сиг. Материал собира-
ли в разные периоды суточного цикла, различа-
ющиеся освещенностью: в условиях вечерних су-
мерек (на закате), в темное время суток (ночью), 
в условиях утренних сумерек (на рассвете) и в 
светлое время суток (днем). Глубина в месте сбо-
ра изменялась в пределах 24–26 м, что связано с 
уклоном рельефа дна.

Перед отбором биологических проб для опре-
деления границ эпи- (ЭЛ), мета- (МЛ) и гиполимнио-
на (ГЛ) в столбе воды через 1 м многопараметриче-
ским зондом “YSI ProPlus” определяли температуру 
воды и содержание растворенного кислорода. Бак-
териопланктон (БП), гетеротрофных нанофлагел-
лят (ГНФ) и зоопланктон (ЗП) собирали батометром 
Молчанова (объем 4 л) по 1 подъему через 1 м, ре-
зультаты подъемов из ЭЛ, МЛ и ГЛ концентрирова-
ли в отдельные интегральные пробы.

Для количественного учета БП и ГНФ инте-
гральные пробы воды из ЭЛ, МЛ и ГЛ сразу после 
отбора фиксировали формалином, предваритель-
но профильтрованным через мембранный фильтр 
с диаметром пор 0.2 мкм, до конечной концентра-
ции 1%. Пробы хранили в темноте при температу-
ре 4 °С и обрабатывали в лаборатории в течение 
месяца. Численность и размеры БП и ГНФ опреде-
ляли методом эпифлуоресцентной микроскопии с 
использованием флуорохромов DAPI и примулина 
соответственно (Caron, 1983; Porter and Feig, 1980).

Для сбора ЗП воду процеживали через план-
ктонную сеть с размером ячеи 64 мкм, фиксирова-
ли 4% формалином. Камеральную обработку про-
водили по стандартной методике (Ривьер, 1975), 
биомассу определяли с учетом размеров организ-
мов (Балушкина и Винберг, 1979). Зоопланктон 
оценивали по количеству видов в пробе, численно-
сти, биомассе, доле таксономических групп, сред-
ней индивидуальной массе организмов (СИМ), до-
минирующим видам и их сходству, определяемому 
индексом Шорыгина (Вайнштейн, 1976).

Вертикальное распределение рыб оцени-
вали гидроакустическим методом (Simmonds 
and MacLennan, 2005) с помощью эхолота 
“Simrad  EK80” с двухчастотной антенной ES38-
18/200-18C (расщепленный луч на 38 кГц, одиноч-
ный луч на 200  кГц, ширина диаграммы направ-
ленности 18° на обеих частотах). Заглубление 
антенны составляло 1  м от поверхности воды. 
Съемку проводили во время подхода судна к ме-
сту отбора гидробиологических проб. Распределе-
ние рыб анализировали в программном обеспече-
нии “Echoview 10” методом эхосчета в диапазоне 
глубин от 2.5 м до дна.

Результаты
Температура воды в ЭЛ была на 6.1–10.0  °С 

выше, чем в МЛ и на 13.1–14.1 °С выше, чем в ГЛ 
(Рис. 1). В течение суток в ЭЛ она изменялась на 
0.3–0.7  °С, в МЛ – на 0.2–3.5  °C, причем макси-
мальные значения зарегистрированы на закате и 
ночью. В ГЛ температура колебалась на 0.1–0.8 °С 
при наибольшем значении на рассвете. Минималь-
ная концентрация растворенного кислорода обна-
ружена в ГЛ, в МЛ она была выше на 1.1–2.8 мг/л, 
в ЭЛ – выше еще на 1.5–3.5 (Рис.  1). В ЭЛ в те-
чение суток его концентрация варьировала на 0.1–
0.2 мг/л, в МЛ – на 0.9–1.9, в ГЛ – на 0.3–0.4, а мак-
симальные значения зарегистрированы на закате 
и ночью.

Положение условной границы между ЭЛ и МЛ 
в течение суток изменялось на 2–3 м по вертика-
ли, в то время как граница между МЛ и ГЛ была 
более стабильна и оставалась на глубине 22–23 
м (Рис.  1). В ЭЛ и МЛ наблюдалось снижение 
температуры воды, наиболее заметное в МЛ, где 
уменьшалась и концентрация кислорода. Динами-
ка отмеченных характеристик не имеет суточной 
цикличности, ее нельзя объяснить остыванием 
водной поверхности в ночные часы. Данное на-
блюдение косвенно указывает на наличие гори-
зонтального переноса водных масс (течения), ко-
торое наиболее интенсивно идет в МЛ.

В ЭЛ минимальная численность БП обнару-
жена на рассвете, в МЛ – ночью и на рассвете, в 
ГЛ – днем и ночью, а ее увеличение во всем стол-
бе воды наблюдалось на закате (Табл. 1). Объем 
клеток и биомасса бактерий во всех слоях воды 
достигали минимума ночью, а максимум в ЭЛ и 
МЛ отмечен днем, в ГЛ – на закате и рассвете.

Наиболее высокие количественные показатели 
ГНФ в ЭЛ и МЛ регистрировались на закате и но-
чью, в ГЛ – ночью и днем (Табл. 1). Основу числен-
ности в это время составляли флагелляты разме-
ром ≥ 5 мкм. Минимальная численность и биомасса 
ГНФ в ЭЛ обнаружены на рассвете, в МЛ – днем, а 
в ГЛ наибольшее сокращение численности наблю-
далось днем, биомассы – на рассвете. Снижение 
объема клеток флагеллят в ЭЛ зафиксировано 
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Рис. 1. Вертикальное распределение рыб на закате (A), ночью (B), на рассвете (C), днем (D) в эпи- (ЭЛ), мета- (МЛ) и гиполимнионе 
(ГЛ). По верхней оси абсцисс: 1 – концентрация растворенного кислорода, мг/л; 2 – температура воды, °С; по нижней оси абсцисс: 
относительная численность рыб, %.

Время
суток

БП ГНФ

N,
103 кл/мл

V, 
мкм3

В,
мг/м3

N,
103 кл/мл

V, 
мкм3

В,
мг/м3

< 5 мкм ≥ 5 мкм

N, % В, % N, % В, %

ЭЛ

Закат 5341 0.15 775 961 95.1 91.4 33.3 16.9 66.7 83.1

Ночь 5027 0.12 624 1068 61.9 66.1 30.0 17.4 70.0 82.6

Рассвет 4595 0.17 786 420 63.0 26.5 50.0 16.8 50.0 83.2

День 5027 0.28 1389 961 51.5 49.5 66.7 39.0 33.3 61.1

МЛ

Закат 5341 0.14 751 1410 104.2 146.8 27.3 13.3 72.7 86.7

Ночь 4280 0.14 605 1495 51.4 76.9 78.6 48.8 21.4 51.2

Рассвет 4241 0.18 774 1175 62.3 73.2 63.6 25.7 36.4 74.3

День 5184 0.20 1022 961 57.6 55.4 55.6 41.6 44.4 58.4

ГЛ

Закат 8090 0.22 1778 534 58.9 31.4 60.0 60.1 40.0 39.9

Ночь 5851 0.12 731 748 66.0 49.3 57.1 34.4 42.9 65.6

Рассвет 6676 0.24 1624 540 43.9 23.7 67.8 51.9 17.0 32.9

День 5144 0.19 963 427 122.5 52.3 0.0 0.0 100.0 100.0

Табл. 1. Численность (N), объем (V), биомасса (В) бактериопланктона (БП) и гетеротрофных нанофлагеллят (ГНФ).
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днем, в МЛ – днем и ночью, в ГЛ – на рассвете. Как 
правило, в это время наблюдалась максимальная 
доля мелкоразмерных (< 5 мкм) форм в общей чис-
ленности и биомассе ГНФ.

В составе ЗП обнаружено 7 видов Rotifera 
(Euchlanis dilatatа Ehrenberg, 1832; E. lyra Hudson, 
1886; Filinia terminalis (Plate, 1886); Hexarthra mira 
(Hudson, 1871); Keratella quadrata (Müller, 1786); 
Polyarthra longiremis Сarlin, 1943; Synchaeta pecti­
natа Ehrenberg, 1832), 4 – Copepoda (Cyclops abys­
sorum Sars, 1863; Diacyclops bicuspidatus (Claus, 
1857); Acanthodiaptomus denticornis Wierzejski, 
1887; Arctodiaptomus (Rhabdodiaptomus) bacillifer 
(Koelbel, 1885)), 3  – Cladocera (Daphnia hyalina; 
Diaphanosoma lacustris Kořinek, 1981; Leydigia ley­
digii (Schödler, 1863)). Число видов в пробе в тече-
ние суток варьировало незначительно, при этом 
в наибольшей степени оно изменялось в МЛ и ГЛ 
(Cv = 22.8 и 22.0 соответственно), в наименьшей – 
в ЭЛ (Cv = 9.1) (Табл. 2). Днем и на закате макси-
мальное число видов обнаружено в ЭЛ, ночью – в 
ЭЛ и МЛ, на рассвете – в МЛ и ГЛ. В ЭЛ основу 
числа видов всегда составляли коловратки, в МЛ 
они преобладали на закате и ночью, днем доля 
видов всех таксономических групп была одинако-
вой, а на восходе первенствовали коловратки и 
веслоногие ракообразные. В ГЛ днем и на восходе 
основу числа видов также составляли Rotifera, на 
закате – Rotifera и Copepoda, а ночью доля видов 
всех групп была равной.

Наибольшая численность ЗП на закате и ночью 
наблюдалась в ГЛ; днем различия были несуще-
ственными, однако наименьшая величина зареги-
стрирована в МЛ, а на рассвете – в ГЛ (Табл. 2). 
Минимальный диапазон колебаний численности 
в течение суток наблюдался в ЭЛ (в среднем в 
1.2 раза; Cv = 16.4), максимальный – в ГЛ (в сред-
нем в 1.8 раза; Cv = 31.5), все заметные изменения 
происходили на закате и ночью, причем в МЛ и ГЛ 
плотность возрастала, а в ЭЛ – снижалась. Основу 
численности в ЭЛ составляли Copepoda, лишь на 
восходе – Cladocera, которые преобладали в МЛ на 
закате и ночью, а в ГЛ – на протяжении всего вре-
мени наблюдений (Табл. 2). Среди доминирующих 
видов во всех слоях столба воды на протяжении 
суток отмечены Keratella quadrata (за исключением 
дневного времени в ГЛ) и Daphnia hyalina (кроме 
ЭЛ днем, на закате и на рассвете), причем в ГЛ ее 
доля в общей численности была максимальной 
(Табл.  3). Diaphanosoma lacustris в течение суток 
доминировала в ЭЛ, в МЛ – ночью и на рассвете, 
в ГЛ – на закате и рассвете, наибольшая ее доля 
в общей численности ЗП была характерна для ЭЛ. 
Науплиусы Calanoida обнаружены в составе доми-
нантов лишь в ЭЛ, а также в МЛ днем и на рассвете. 
Наименьшее сходство между доминирующими ви-
дами в ЭЛ и МЛ зафиксировано на закате – 21.7%, 
в остальное время суток оно варьировало в пре-

делах 32.9–44.6%. Между слоями МЛ и ГЛ мини-
мальное сходство доминантов также отмечено 
днем (29.2%), максимальное – на закате (56.0%), 
в остальное время оно составляло 43.3 и 48.4%. 
Днем отсутствовали доминирующие виды, общие 
для слоев ЭЛ и ГЛ, однако на закате сходство воз-
растало до 33.6%, а в остальное время суток оно 
составляло 16.2 (ночью) и 23.7% (на восходе).

Наибольшая биомасса ЗП в течение суток 
регистрировалась в ГЛ, минимальная  – в ЭЛ 
(Табл.  2). Колебания биомассы в ЭЛ были несу-
щественными (в среднем в 1.1  раза; Cv  =  9.8), в 
МЛ они были более выраженными (в среднем в 
1.6  раза; Cv  =  33.6), а в ГЛ  – максимальными (в 
среднем в 2 раза; Cv = 42.7). В МЛ и ГЛ увеличе-
ние биомассы наблюдалось на закате и ночью за 
счет ракообразных, а минимальные величины от-
мечены днем. Преобладали Cladocera, биомасса 
которых во всем столбе воды снижалась днем, а 
максимальные величины в ЭЛ зафиксированы на 
закате и рассвете, в МЛ и ГЛ – ночью (Табл. 2). Наи-
большая биомасса Copepoda в ЭЛ отмечена днем, 
в МЛ – на рассвете, а в ГЛ – ночью; наименьшие 
значения наблюдались в ЭЛ на рассвете, в МЛ и 
ГЛ – днем. Во всех слоях и в любое время суток 
доминировала Daphnia hyalina, наибольшая доля 
которой всегда отмечалась в МЛ и ГЛ, а минималь-
ная – в ЭЛ, особенно днем (Табл. 3). Diaphanosoma 
lacustris доминировала лишь в ЭЛ (за исключени-
ем времени на закате), причем наибольшая доля 
отмечена днем. Среди Copepoda в составе доми-
нантов отмечены Arctodiaptomus bacillifer – днем и 
ночью в ЭЛ, а также Cyclops abyssorum – днем в ЭЛ 
и МЛ, на рассвете – в МЛ. Поскольку среди доми-
нирующих по биомассе видов практически во всех 
пробах присутствовала Daphnia hyalina, индексы 
сходства доминантов межу разными слоями воды 
отличаются высокими величинами  – 63.0–86.6%. 
Однако в дневное время в связи со значительным 
снижением доли D. hyalina в ЭЛ индекс сходства с 
МЛ составлял 24.7%, с ГЛ – 13.9%.

Максимальная СИМ организмов ЗП в течение 
суток наблюдалась в ГЛ, где наименьшие вели-
чины отмечены днем, наибольшие – на рассвете 
(Рис.  2A). В МЛ минимальные значения зареги-
стрированы днем и на рассвете, максимальные – 
на закате. В ЭЛ варьирование показателя было 
невысоким (Cv = 14.1, в то время как в МЛ – 27.4, 
в ГЛ – 23.7), наименьшая величина отмечена на 
восходе. Значительные колебания СИМ основно-
го доминирующего вида – D. hyalina – обнаружены 
в ЭЛ (Cv = 50.3), где днем и ночью она снижалась, 
а на закате и на рассвете – возрастала (Рис. 2B). 
В ГЛ в период от дневного времени суток до рас-
света СИМ дафнии увеличивалась (Cv  =  36.4) и 
на рассвете достигала более высоких значений, 
чем в других слоях. В МЛ величины СИМ дафнии 
колебались незначительно (Cv = 18.1) при макси-
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Показатель Время
суток

Число видов Численность, 
тыс. экз./м3 Биомасса, мг/м3

ЭЛ МЛ ГЛ ЭЛ МЛ ГЛ ЭЛ МЛ ГЛ

Rotifera, %

Закат 50.0 42.9 37.5 26.8 27.3 26.5 1.0 0.3 0.3

Ночь 44.4 44.4 33.3 17.0 24.1 20.3 0.7 0.4 0.2

Рассвет 55.6 40.0 40.0 25.7 28.8 17.0 1.3 0.6 0.3

День 50.0 33.3 50.0 31.2 15.2 8.3 1.1 0.3 0.1

Copepoda, 
%

Закат 30.0 28.6 37.5 50.9 30.4 19.4 17.0 12.1 8.1

Ночь 33.3 33.3 33.3 43.1 33.9 30.6 25.9 7.4 13.9

Рассвет 22.2 40.0 30.0 32.9 40.8 30.4 12.9 21.5 11.7

День 25.0 33.3 33.3 44.6 49.2 23.9 40.0 15.0 14.4

Cladocera, 
%

Закат 20.0 28.6 25.0 22.3 42.3 54.1 82.0 87.6 91.6

Ночь 22.2 22.2 33.3 39.9 42.0 49.1 73.3 92.3 85.9

Рассвет 22.2 20.0 30.0 41.4 30.4 52.6 85.8 77.9 88.0

День 25.0 33.3 33.3 24.2 35.6 67.8 58.8 84.6 85.5

Общее

Закат 10 7 8 23.9 19.4 30.3 586.1 1244.3 2057.5

Ночь 9 9 6 18.2 30.8 41.6 465.2 1684.7 3160.6

Рассвет 9 10 10 27.5 27.8 20.7 516.3 1034.2 1723.8

День 8 6 7 24.0 19.9 24.2 500.4 744.9 1109.5

Табл. 2. Число видов, численность, биомасса и доля таксономических групп зоопланктона.

муме на закате и ночью, минимуме – днем и на 
рассвете. СИМ Diaphanosoma lacustris в ЭЛ также 
характеризовалась высокой степенью вариации 
(Cv = 92.2); днем была отмечена наибольшая ве-
личина, затем она резко снижалась до меньших, 
чем в других слоях, величин (Рис.  2C). В МЛ и 
ГЛ индивидуальная масса диафаносомы варьи-
ровала в меньшей степени (Cv = 39.6 и 23.6 со-
ответственно), в ГЛ она была ниже, лишь ночью 
различия отсутствовали. СИМ Cyclops abyssorum 
в наибольшей степени варьировала также в ЭЛ 
(Cv = 79.8, в то время как в МЛ – 32.9, в ГЛ – 47.9), 
ее максимальные значения днем превышали та-
ковые в МЛ и ГЛ (Рис. 2D). На закате и ночью в ЭЛ 
индивидуальная масса циклопов снижалась, а на 
восходе незначительно увеличивалась, но была 
ниже, чем в МЛ и ГЛ, где наибольшие величины 
обнаружены на восходе. СИМ Arctodiaptomus 

bacillifer в ЭЛ также отличалась большей степенью 
варьирования (Cv = 57.1), чем в МЛ (Cv = 18.6) и 
в ГЛ (Cv = 34.1) при максимуме днем и минимуме 
на закате (Рис. 2E). В МЛ наибольшая величина 
СИМ арктодиаптомусов зарегистрирована на за-
кате, ночью она снижалась, а на восходе вновь 
повышалась. В ГЛ максимум наблюдался ночью, 
в остальное время различия были незначитель-
ными при минимуме на закате. СИМ ювенильных 
Copepoda в ЭЛ отличалась минимальным варьи-
рованием (Cv = 20.6), в МЛ и ГЛ она была незна-
чительно выше (Сv = 36.8 и 36.5 соответственно). 
На закате в ЭЛ и ГЛ, на восходе и ночью в МЛ ин-
дивидуальная масса науплиусов и копеподитов 
сокращалась; на закате в МЛ, ночью в ЭЛ и ГЛ и 
на восходе в ГЛ – возрастала (Рис. 2F).

Средняя плотность пространственного рас-
пределения рыб, рассчитанная по всему водному 
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Рис. 2. Средняя индивидуальная масса зоопланктера: A – для всех видов; B – Daphnia hyalina, C – Diaphanosoma lacustris, D – 
Cyclops abyssorum, E – Arctodiaptomus bacillifer, F – ювенильных Copepoda на закате (I), ночью (II), на рассвете (III), днем (IV) в 
эпи- (ЭЛ), мета- (МЛ) и гиполимнионе (ГЛ).

столбу, изменялась в течение суток. Максималь-
ное значение зарегистрировано ночью, мини-
мальное  – днем, когда плотность, вероятно, в 
результате горизонтальных миграций в смежные 
участки водоема, снизилась в 18  раз (Табл.  4). 
Рыба предпочитала МЛ, где в разное время суток 
концентрировалось 89–100% скопления. На зака-
те максимальная концентрация рыб обнаружена 
на глубине 18 м, где температура воды составляла 
15.4 °С; в ЭЛ и ГЛ рыба отсутствовала (Рис. 1A). 
Ночью распределение рыб в пределах МЛ стало 
более равномерным, максимум плотности ско-
пления опустился на глубину 19  м, температура 
воды на которой составляла 11.6  °С. Менее 1% 
скопления регистрировалось в нижнем слое ЭЛ, 
непосредственно на границе с МЛ; в ГЛ опусти-
лось 10% скопления, где равномерно распредели-
лось от границы с МЛ до дна, несмотря на низкое 
содержание кислорода, равное 3.0–3.1  мг/л при 
температуре 6.9 °С (рис. 1B). На рассвете рыба в 
ГЛ отсутствовала и распределялась по всей высо-
те МЛ, формируя максимум плотности на глубине 
18 м при температуре 17.2 °С. В нижние и сред-

ние слои ЭЛ, где температура достигала 20.8 °С, 
поднималось 7% скопления (Рис. 1C). Днем около 
95% скопления было сосредоточено в МЛ, макси-
мум наблюдался на глубине 17 м при температуре 
16.3 °С. В ГЛ зарегистрировано менее 1% рыб, а в 
ЭЛ – менее 5% (Рис. 1D).

Обсуждение результатов
Проведенные в июле 2019  г. исследования 

показали нехарактерное для оз. Севан вертикаль-
ное распределение ЗП в течение суток. В первую 
очередь обращают на себя внимание минималь-
ные значения биомассы в ЭЛ при максимальных 
величинах в ГЛ, а также относительно низкие 
показатели численности сообщества. При этом 
предпосылки к такому распределению со стороны 
абиотических факторов отсутствовали: темпера-
тура воды и содержание в ней растворенного кис-
лорода в ГЛ не отвечали оптимальным условиям 
для развития ЗП.

Одной из причин специфичного распределе-
ния ЗП может быть влияние рыб, вертикальное 
распределение которых также характеризовалось 
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Таксон
Закат Ночь Восход День

ЭЛ МЛ ГЛ ЭЛ МЛ ГЛ ЭЛ МЛ ГЛ ЭЛ МЛ ГЛ

Доля по численности, %

Keratella
quadrata 23.2 21.7 23.7 15.0 20.4 18.2 22.2 24.8 12.9 24.2 14.0 –

Daphnia
hyalina – 34.3 44.0 16.2 30.2 39.5 – 20.0 40.9 – 29.2 58.7

Diaphanosoma
lacustris 13.0 – 10.2 23.7 11.8 – 32.3 10.4 10.8 18.9 – –

Науплиусы
Calanoida 19.5 – – 16.2 – – 17.2 12.0 – 18.9 22.9 –

Науплиусы
Cyclopoida 14.9 – – – – – – – – – – –

Доля по биомассе, %

Daphnia
hyalina 76.1 86.6 89.0 63.0 89.1 84.1 66.7 73.8 84.6 13.9 83.6 82.6

Diaphanosoma
lacustris – – – 10.4 – – 19.3 – – 44.9 – –

Cyclops
abyssorum – – – – – – – 13.4 – 14.4 10.8 –

Arctodiaptomus
bacillifer – – – 13.3 – – – – – 17.5 – –

Табл. 3. Состав и доля доминирующих по численности и биомассе организмов зоопланктона.

Слой

Закат Ночь Рассвет День

D, экз./
млн м3 N, % D, экз./

млн м3 N, % D, экз./
млн м3 N, % D, экз./

млн м3 N, %

ЭЛ 0 0 90.9 0.8 552.6 7.0 30.8 4.3

МЛ 1481.5 100 10091.4 89.2 7351.9 93.0 678.8 94.9

ГЛ 0 0 1134.3 10.0 0 0 5.5 0.8

По всему 
столбу 740.7 – 5130.7 – 3765.8 – 279.8 –

Табл.  4. Плотность пространственного распределения (D) и относительная численность (N) рыб в эпи- (ЭЛ), мета- (МЛ), 
гиполимнионе (ГЛ) и по всему столбу воды в разное время суток.
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рядом нетипичных особенностей, во многом не 
согласующихся с предыдущими сведениями по 
оз. Севан. Так, ранее сообщалось, что сиг пред-
почитает ГЛ (Поддубный и Малинин, 1988) и поки-
дает его только в случае снижения концентрации 
кислорода до 1–5 мг/л (Малинин и др., 1984). По 
нашим наблюдениям, независимо от времени су-
ток подавляющее большинство сигов находится в 
МЛ, при этом в ночное время до 10% скопления 
опускается в ГЛ, несмотря на низкое содержание 
кислорода в этом слое – 3.0–3.1 мг/л.

Также указывалось, что сиг в оз. Севан совер-
шает СВМ (ночной подъем), предположительно, 
вслед за объектами питания (Поддубный и Мали-
нин, 1988). В результате наших наблюдений уста-
новлено, что в темное время суток ~10% часть 
скопления, наоборот, совершает погружение из 
МЛ в ГЛ, а частичный подъем из МЛ в ЭЛ (7% ско-
пления) регистрируется на рассвете (Рис. 1B, 1C).

Избираемые температуры, о которых можно 
судить по глубине формирования максимальной 
плотности рыб, также выходят за пределы диапа-
зонов, указываемых ранее: 4–9  °С в Малом Се-
ване и 5–7  °С в Большом Севане (Поддубный и 
Малинин, 1988). Нами же отмечено, что значение 
температуры среды, предпочитаемое большин-
ством скопления, изменяется в течение суток и 
не попадает в эти диапазоны: наиболее холодные 
воды (11.6  °С) сиг предпочитает ночью, а самые 
теплые (17.2  °С) – на рассвете, когда часть ско-
пления поднимается в ЭЛ, достигая глубины 7 м и 
температуры 20.8 °С (Рис. 1).

В то же время наблюдаемая картина распре-
деления сига объяснима с позиций концепции из-
бирания энергетически оптимальной температуры 
среды в условиях ее гетеротермальности, предла-
гаемой рядом авторов. При низких температурах 
в ГЛ обменные процессы замедляются, что отра-
жается не только на длительности переваривания 
пищи, но и на энергетических потребностях рыб 
в целом (Крогиус, 1974; Поддубный и Малинин, 
1988). Следовательно, в 1980-е гг. сиг избирал хо-
лодноводный ГЛ, вероятно, по причине дефицита 
кормовых ресурсов, поскольку численность его в 
те годы была значительно выше современной (Га-
бриелян, 2010).

В настоящее время лишь небольшая часть 
сига мигрирует в ГЛ, и только в ночное время. 
Наиболее вероятно, что это происходит для за-
медления метаболизма и экономии энергии. Низ-
кое содержание кислорода в ГЛ не лимитирует 
эти перемещения, поскольку потребность в нем 
в результате замедления обменных процессов, 
вероятно, также снижается. В ночное время сиг 
практически не питается (Поддубный и Малинин, 
1988), этим можно объяснить высокую числен-
ность ЗП в ГЛ. Подъем части скопления из МЛ в 
ЭЛ, наблюдаемый на рассвете, вероятно, также 

связан с прекращением потребления ЗП в темное 
время суток и обусловлен значительным повы-
шением интенсивности питания в утренние часы. 
Предположительно, на закате, по достижении 
уровня освещенности водной толщи, сходного с 
таковым во время рассвета, происходит анало-
гичное повышение интенсивности питания сига, 
сопровождающееся частичной миграцией в ЭЛ, 
не зарегистрированное в данном исследовании. 
Подобное поведение отмечено у европейской 
ряпушки (Coregonus albula (Linnaeus, 1758)) в 
оз. Плещеево (Ярославская обл.) по результатам 
собственных и более ранних наблюдений (Под-
дубный и Малинин, 1988).

Анализ пространственно-временных измене-
ний плотности рыб в ЭЛ показывает, что во время 
их максимальной плотности (на рассвете, Табл. 4) 
для ряда характеристик ЗП были отмечены более 
высокие показания, чем в период отсутствия рыб 
(на закате) – общая численность ЗП, численность 
Cladocera, численность и биомасса Diaphanosoma 
lacustris, Arctodiaptomus bacillifer. Одновременно 
при наибольшей плотности рыб обнаружено сни-
жение численности и биомассы Copepoda, био-
массы Cladocera, общей биомассы ЗП, биомассы 
и средней индивидуальной массы Daphnia hyalina 
(Табл. 2, Рис. 2). В МЛ численность и биомасса так-
сономических групп ЗП, D. hyalina, Diaphanosoma 
lacustris, а также их индивидуальная масса при 
максимальной плотности рыб были выше, чем 
при минимальной (Табл. 2, Рис. 2). В ГЛ при мак-
симальной плотности рыб также обнаружены наи-
большие численность и биомасса ЗП, доминиру-
ющих ракообразных, а средняя индивидуальная 
масса Daphnia hyalina, Diaphanosoma lacustris и 
Cyclops abyssorum в этот период уступала лишь 
значениям на рассвете (Табл. 2, Рис. 2). Следова-
тельно, только в ЭЛ, где большую часть времени 
плотность рыб и количественные характеристики 
ЗП были меньше, чем в других слоях, мы наблю-
дали ряд изменений количественного состава 
беспозвоночных, которые в научной литературе 
оправданно объясняются влиянием питания рыб 
(Hansson et al., 2007; Luecke et al., 1990; Mehner, 
2000). Однако в целом для столба воды заметного 
влияния пространственно-временных изменений 
плотности рыб на ЗП не выявлено.

Возможно, что плотность рыб возрастала бла-
годаря их миграции в слои, где увеличивалась 
численность и биомасса ЗП, в первую очередь до-
минирующих ракообразных, вследствие их суточ-
ных перемещений. Известно, что ракообразные в 
течение дня предпочитают более глубокие слои, 
а ночью мигрируют в верхние, избегая хищников 
(Field and Prepas, 1997; Ringelberg, 2010; Stich, 
1989). Однако, несмотря на наиболее выраженное 
варьирование численности и биомассы ЗП в ГЛ 
при максимуме на закате и ночью, мы можем ска-
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зать, что в период наших наблюдений отсутство-
вали какие-либо четко выраженные вертикальные 
перемещения доминирующих видов ракообраз-
ных, численность, биомасса, а также средняя ин-
дивидуальная масса которых изменялись одно-
временно во всех слоях воды вне зависимости от 
времени суток или колебаний плотности рыб.

В целом такая картина не вполне согласует-
ся с большинством литературных данных, указы-
вающих на сохранение суточных миграций даже 
в безрыбных горных водоемах (Williamson et  al., 
2001). Отсутствие СВМ планктонных животных 
зарегистрировано при гипоксии в ГЛ, когда боль-
шинство животных обнаруживалось в ЭЛ (Doubek 
et al., 2018). А в оз. Лакамас (США) не были зафик-
сированы СВМ зоопланктона, но некоторые так-
соны концентрировались в слоях с выраженной 
гипоксией (Nolan et al., 2019). С другой стороны, 
показано, что отдельные виды и группы планктон-
ных животных в разных водоемах могут иметь 
разные характеристики СВМ (Гладышев, 1990), 
проявляя себя как мигрантами, так и немигранта-
ми. Некоторые виды могут перемещаться в преде-
лах определенного термического слоя, например, 
Diaphаnosoma mongolianum в оз.  Плещеево ми-
грирует в пределах ЭЛ (Zhdanova, 2018).

В оз. Севан относительно крупная (0.8–1.6 мм) 
Daphnia hyalina предпочитала ГЛ и МЛ, а более 
мелкая (0.8–1.6 мм) Diaphanosoma lacustris чаще 
концентрировалась в ЭЛ (Рис. 2, Табл. 3). Приу-
роченность видов к определенным слоям водной 
толщи отмечали ранее в других водоемах (Karpo-
wicz et al., 2020). В озерах Глубокое (Московская 
обл.) и Плещеево Daphnia cristata приурочена к 
ГЛ, D. galeata и D. hyalina – к МЛ, Diaphanosoma 
mongolianum и D.  brachyurum– к ЭЛ (Жданова и 
Лазарева, 2009; Столбунова, 2006; Zhdanova, 
2018). В чешских водоемах каньонного типа Daph­
nia longispina и ее гибриды чаще доминировали в 
МЛ и ГЛ (Seda et al., 2007a). Для D. galeata выяв-
лены генетически дифференцированные субпопу-
ляции, не покидающие ГЛ (Seda et al., 2007b).

Значительные различия в размерах D. hyalina 
и Diaphanosoma lacustris обусловливают разную 
фильтрационную способность и пищевые пред-
почтения этих видов. Известно, что присутствие 
рыб стимулирует развитие микрофильтраторов 
(Коровчинский, 2004). Следовательно, в оз. Севан 
присутствие сига может положительно сказывать-
ся на выживании и размножении Diaphanosoma. 
Эти относительно мелкие зоопланктеры меньше 
подвержены выеданию рыбами, в то время как 
сравнительно крупные Daphnia более уязвимы.

Изменения ЗП могут быть обусловлены го-
ризонтальным переносом организмов течением 
(Armengol et  al., 2012). Кроме того, низкие коли-
чественные характеристики беспозвоночных в 
ЭЛ могут быть связаны с тем, что основную долю 

пищи рыбы добывали именно здесь во время за-
регистрированного утреннего и предполагаемого 
вечернего подъема из МЛ, о чем свидетельству-
ет минимальная СИМ зоопланктеров в это время. 
Однако наибольшая активность рыб в ЭЛ могла 
приходиться на дневное время, о чем свидетель-
ствуют минимальные биомасса, доля в общей 
биомассе и СИМ одного из предпочитаемых кор-
мовых объектов – дафнии, а также отсутствие в 
слоях ЭЛ и ГЛ общих доминирующих видов. Тем 
не менее факт дневной активности рыб в ЭЛ не 
был зарегистрирован гидроакустической аппара-
турой; для подтверждения или опровержения это-
го требуется организация непрерывной съемки.

В ГЛ рыбы опускались только в темное время 
суток, несмотря на низкое содержание там кисло-
рода, концентрация которого, однако, не являлась 
критичной и для беспозвоночных. Имеется ряд 
свидетельств того, что при условии обеспеченно-
сти пищей планктонные беспозвоночные, в частно-
сти, представители родов Daphnia и Bosmina, мо-
гут обитать в нижних слоях столба воды даже при 
низком содержании кислорода и использовать их 
как рефугиумы от хищников (Hanazato, 1992, 1995; 
Sell, 1998; Vanderploeg et al., 2009). О богатой кор-
мовой базе ЗП в ГЛ свидетельствуют также данные 
по хлорофиллу а, полученные, к сожалению, лишь 
в дневное время. Так, в ЭЛ его среднее количество 
составляло 0.6 мкг/л, в МЛ – 0.4, а в ГЛ – 1.1. Хо-
рошую кормовую базу зоопланктеров в ГЛ также 
демонстрируют данные о количественном составе 
БП и ГНФ (Табл. 1). Среднесуточные численность 
и биомасса бактерий в ГЛ были больше, чем в ЭЛ 
и МЛ. Обнаружено, что биомасса БП сокращалась 
при увеличении численности и биомассы ГНФ (rS = 
−0.63 и −0.62, p < 0.05), средние численность и био-
масса которых в ГЛ были меньше, чем в ЭЛ и МЛ. 
Вероятно, это связано с контролем их количества 
со стороны ЗП, на что указывает положительная 
корреляция между биомассой беспозвоночных и 
численностью БП (rS = 0.58, p < 0.05).

Предполагаемые нами процессы горизонталь-
ного переноса ЗП течениями и горизонтальные ми-
грации сига, которыми можно объяснить некоторые 
элементы динамики наблюдаемых характеристик, 
сами по себе не могут стать причиной возникнове-
ния нетипичных черт вертикального распределения 
рассматриваемых групп гидробионтов. Поскольку 
данные процессы происходят в горизонтальном 
направлении, организмы не перераспределяются 
между ЭЛ, МЛ и ГЛ. Горизонтальный перенос во-
дных масс и горизонтальные миграции рыб игра-
ли определенную роль и на более ранних этапах 
существования водоема, в том числе когда были 
описаны «типичные» паттерны распределения ЗП 
и рыб, однако эта роль не была изучена.

Судя по всему, в данном исследовании мы на-
блюдали суточную динамику редко встречаемых 
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паттернов вертикального распределения сига и 
ЗП, которые не были описаны для оз. Севан ра-
нее. На вопрос о причинах формирования этих 
паттернов можно ответить рядом предположений, 
которые разделяются на две группы: в периоды 
более ранних наблюдений такие изменения не 
происходили, или же происходили, но не были 
зафиксированы. В первом случае проявление 
новых черт вертикального распределения сразу 
у двух групп гидробионтов свидетельствует об 
изменениях экосистемы водоема. Их причиной 
могут служить повышение уровня озера, значи-
тельные колебания численности сига, перестрой-
ки видового состава зоопланктона, случаи мас-
сового развития фитопланктона, а также другие 
явления, происходящие в оз. Севан в последние 
десятилетия (Крылов и др., 2019a, 2019b, 2021). 
Вероятно также, что наблюдаемые паттерны ха-
рактерны для ЗП и сига оз. Севан, однако не были 
зафиксированы более ранними исследованиями, 
поскольку возникают при определенном стечении 
событий и носят непродолжительный характер. 
Стоит отметить, что подробные комплексные ис-
следования суточной динамики вертикального 
распределения гидробионтов в данном водоеме 
проведены впервые. Выяснение истинных причин 
наблюдаемого явления требует дальнейших ис-
следований. Увеличение объема выборок матери-
ала, собираемого по предложенной методике, по-
зволит получить статистически более надежные 
оценки исследуемых характеристик, однако уже 
на данном описательном этапе получены новые 
сведения о пространственном распределении ЗП 
и сига в период летней стратификации оз. Севан.

Заключение
Полученные в летний период 2019 г. сведения 

о нетипичном распределении ЗП и сига в оз. Севан 
дают возможность по-новому взглянуть на роль ГЛ 
в экосистемах стратифицированных водоемов. В 
ГЛ может наблюдаться максимум биомассы ЗП, 
при этом планктофаг, который, несмотря на небла-
гоприятные кислородные условия, периодически 
мигрирует в ГЛ, не эксплуатирует имеющийся кор-
мовой ресурс, а использует оптимальные с энерге-
тической точки зрения термические условия среды.

Анализ полученных данных показал, что оцен-
ка общепринятого ряда факторов, определяющих 
суточную динамику вертикального распределе-
ния ЗП, а именно наблюдение СВМ планктона 
на фоне СВМ потребляющего его планктофага, 
не может дать однозначного объяснения резуль-
татов исследования. Участок озера, выбранный 
для наблюдений, является открытой системой, в 
которой идет непрерывный обмен водной массой 
с остальной частью водоема. По этой причине 
меняются гидрофизические параметры среды; за 
счет пассивного переноса происходит изменение 

ЗП, которое трудно отличить от последствий СВМ 
или потребления планктофагом; рыбные скопле-
ния способны горизонтально мигрировать в смеж-
ные участки водоема и приходить из них, причем 
все эти изменения, вероятно, не имеют выражен-
ной суточной цикличности.
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Unusual vertical distribution of zooplankton 
and fish in the pelagic zone of Lake Sevan 
during summer stratification
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Kosolapov  , Inga P. Malina  , Natalya G. Kosolapova  , 
Rimma Z. Sabitova  , Alexandr V. Krylov
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Yaroslavl Region, 152742 Russia

Abstract. Previous studies in Lake Sevan during summer stratification have shown that the highest zooplankton 
abundance and biomass was found at the lower boundary of the epilimnion. At the same time, whitefish 
(Coregonus lavaretus), being main planktivorous species in the lake, preferred the hypolimnion, but was leaving 
this layer if dissolved oxygen concentrations decreased to 1–5 mg/L. The study was conducted in Bolshoy 
Sevan (the southern part of Lake Sevan) on July 29–30, 2019. The vertical profiles of water temperature and 
dissolved oxygen concentration, as well as distribution of major taxonomic groups of aquatic organisms were 
assessed four times a day: in the dark (night time), in the light (day time), and in twilight (morning and evening). 
Fish population density was assessed using a Simrad EK80 echosounder. Vertical distribution of zooplankton 
and fish observed within the study period did not correspond to that described earlier. Maximal zooplankton 
biomass during the study was recorded in the hypolimnion, and minimal biomass, in the epilimnion. Most 
of fish (89–100%) located in the metalimnion. At night, about 10% of the fish population descended to the 
hypolimnion, despite the low dissolved oxygen concentrations found there (3.0–3.1 mg/L). At dawn, about 7% 
of the fish ascended to the epilimnion, reaching a 7-m depth, where the water temperature was 20.8 °C. The 
water temperature range preferred by most fish individuals varied during the observation period and did not 
correspond to previously reported ranges.

Keywords: bacterioplankton, heterotrophic nanoflagellates, whitefish, Coregonus lavaretus, epilimnion, 
metalimnion, hypolimnion, migration.
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Аннотация. Проведен анализ питания (по составу и относи-
тельной значимости кормовых организмов в пищевом комке) 
двух видов (форм) ряпушки: европейской Сoregonus albula и 
сибирской C. sardinella, обитающих в водоемах России (Ярос-
лавской, Вологодской, Калининградской, Архангельской и 
Мурманской областей, Алтайского, Новосибирского, Красно-
ярского края, Карелии, Коми, и Ямало-Ненецкого АО), Фин-
ляндии, Швеции, Норвегии, Литвы и Польши. Выявлено, что 
в большинстве озер бореальной зоны ряпушка  – типичный 
зоопланктофаг, а в северных водоемах Евразии – эврифаг cо 
значимой долей бентосных беспозвоночных в пище. Обе фор-
мы характеризуются пищевой пластичностью, разнообразием 
спектра питания и его сезонной и пространственной изменчи-
востью. Эколого-географические особенности озер определя-
ют состав и обилие кормовых организмов, формируя таким 
образом и спектр питания ряпушки.

Ключевые слова: Coregonus, питание рыб, трофические свя-
зи, планктон, бентос, пищевая пластичность, эврифагия, про-
дуктивность.
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Научная статья

Введение
Ряпушки – это сиговые рыбы рода Coregonus; 

отличаются от других представителей этого рода 
большим количеством жаберных тычинок и верх-
ним ртом (нижняя челюсть длиннее верхней). Та-
кое строение рта характерно для рыб, питающих-
ся в толще и поверхностных слоях воды. Ряпушки 
являются важными компонентами бореальных, 
субарктических и арктических водных экосистем 
Палеарктики. Европейская ряпушка Coregonus 
albula (Linnaeus, 1758), сибирская ряпушка 
С. sardinella Valenciennes, 1847 и два других вида 

сиговых (пелядь C. peled (Gmelin, 1789), а также 
пенжинский омуль C. subautumnalis (Pallas, 1776)) 
определены как эволюционно наиболее близкие 
таксоны; они формируют единый комплекс видов 
(Coregonus sardinella комплекс) (Politov, 2017).

Европейская ряпушка C. albula в России насе-
ляет многочисленные озера бассейнов Балтийско-
го, Баренцева, Белого морей и р. Волги (Боровико-
ва и Махров, 2012; Решетников, 1980). В открытых 
плесах Рыбинского водохранилища (р. Волга) она 
встречается повсеместно, в нагульных скоплени-
ях с другими видами пелагических рыб и их мо-
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лоди (тюльки Clupeonella cultriventris (Nordmann, 
1840), снетка Osmerus eperlanus (Linnaeus, 1758), 
синца Ballerus ballerus (Linnaeus, 1758), уклеи Al­
burnus alburnus (Linnaeus, 1758), чехони Pelecus 
cultratus (Linnaeus, 1758) и окуневых рыб) (Кияш-
ко и Слынько, 2003; Половкова и Пермитин, 1981; 
Рыбы Рыбинского водохранилища..., 2015). Евро-
пейская ряпушка проникла сюда в 1940-х гг. пред-
положительно из оз. Белого по р. Шексне (Кияшко 
и Слынько, 2003). В Вологодской и Архангельской 
областях этот вид широко распространен в озерах 
бассейнов рек Онеги, Северной Двины и Мезени. 
В Кенозерском национальном парке ряпушка об-
разует географически и репродуктивно изолиро-
ванные популяции; наиболее многочисленные 
из них обитают в озерах Кенозеро и Лекшмозеро 
(Дворянкин, 2009). В Калининградской области 
крупное олиготрофное оз. Виштынецкое является 
единственным водоемом, где обитает европей-
ская ряпушка (Кривопускова и др., 2014).

В Финском заливе и крупных озерах (Онеж-
ском и Ладожском) ряпушка C.  albula представ-
лена двумя формами. Мелкая форма этого вида 
ряпушки (длиной тела до 25 см) распространена 
по всей акватории, а крупная форма (рипус, или 
килец), достигающая в длину 34  см, встречает-
ся в основном в глубоководных областях. В озе-
рах Карелии C.  albula обнаружена более чем в 
270  озерах, в большинстве из них (в том числе 
оз.  Сямозеро) она является одним из основных 
промысловых видов (Березина и др., 2021; По-
кровский, 1953; Стерлигова и др., 2002; Стерли-
гова и Ильмаст, 2016). Она многочисленна в су-
барктических озерах Мурманской области, в том 
числе, в оз. Имандра (Зубова и Кашулин, 2019).

Мелкая форма ряпушки C.  albula достаточно 
распространена и в водоемах Великобритании, 
Германии, Литвы, Эстонии, Польши; особенно 
ее популяции многочисленны в Финляндии, Шве-
ции и Норвегии (Букельскис и Умбрасаите, 2016; 
Czarkowski et al., 2007; Mamcarz and Bloniarz, 1995; 
Sarvala et al., 2020; Scharf et al., 2008; Schulz et al., 
2003; Viljanen, 1983). Во многих странах Европы 
C. albula в настоящее время считается уязвимой 
и находящейся под угрозой исчезновения из-за 
негативных последствий потепления, эвтрофика-
ции, перелова и интродукции рыб (Sarvala et al., 
2020; Winfield et al., 2017).

В бассейне р. Печоры проходит граница рас-
пространения сибирской и европейской ряпушки 
(Боровикова и Махров, 2012). Ряпушка, обитаю-
щая в р. Уса, притоке р. Печоры (описана как Core­
gonus sardinella marisalbi Berg, 1916), по основным 
признакам занимает промежуточное положение 
между европейской и сибирской формами, а по 
отдельным признакам она даже ближе к европей-
ской (Решетников, 1980).

Сибирская ряпушка C.  sardinella распростра-
нена от Белого моря на восток до Берингова моря, 
обитает в реках Анадырь и Амгуэма, а также в озе-
рах Чукотки (Никулина и др., 2018). Она обычна в 
субарктических озерах и реках Большеземельской 
тундры. На территории Малоземельской тундры 
C.  sardinella многочисленна в озерах верховий 
крупных рек, например Харбейские, Вашуткины 
и др. (Боровикова и Махров, 2012; Кучина и Со-
ловкина, 1970; Сидоров и Решетников, 2014). На 
Камчатке сибирская ряпушка обитает в оз. Тхуклу 
и бассейне р. Облуковины. Также она встречается 
в Карской губе, устьях рек Западного Ямала, на 
островах Северного Ледовитого океана (Колгуев, 
Новосибирские) и в забайкальском оз. Баунт (Ре-
шетников, 1980).

Кроме того, C. sardinella обитает в арктических 
озерах Печоро-Пясинской озерно-речной системы 
плато Путорана (Норильские озера, в том числе 
оз. Лама и Мелкое) в суровых гидрологических 
условиях с весьма коротким и прохладным ле-
том, которое длится около двух месяцев (Нику-
лина и Романов, 2019). Ряпушка, встречающаяся 
в самом высокоширотном оз.  Таймыр, характе-
ризуется медленным ростом, поскольку водоем 
расположен намного севернее других ее местоо-
битаний и отличается наименьшей суммой тепла 
(Попов, 2007). На территории Красноярского края, 
в частности в водоемах полуострова Таймыр, пла-
то Путорана и р. Енисей, отмечается наибольшее 
разнообразие локальных стад сибирской ряпушки 
(Кижеватов, 2007).

Все формы ряпушки – важные объекты рыбо-
ловного промысла в России и Европе (Попов, 2007; 
Sarvala et al., 2020). Сибирская ряпушка является 
одним из важнейших промысловых видов сиговых 
за Полярным кругом в зоне вечной мерзлоты, в 
бассейнах рек Хатанги (балахнинская и хетская), 
Енисея (туруханская и карская формы), Колымы 
(Богданов и Богданова, 2008; Кириллов и Федоро-
ва, 2010; Никулина и др., 2018; Сергиенко, 2015). 
Мясо ряпушки отличается высоким содержанием 
омега-3-полиненасыщенных жирных кислот, ма-
кро- и микроэлементов, витаминов (Гнедов, 2009). 
Крупная и жирная ряпушка из оз. Плещеево (г. Пе-
реславль-Залесский), или “переславская сельдь”, 
входила в меню царских особ в период правления 
Алексея Михайловича и с 1675  г., согласно цар-
скому указу, была взята под охрану; она до сих 
пор входит в Красную книгу РФ. Биохимический 
анализ белков, содержащихся в тканях сибирской 
ряпушки, показал высокое содержание ценных 
аминокислот (Лебедева и Абрамов, 2015). Это 
особенно важно для коренных жителей северных 
регионов России, живущих в условиях сурового 
климата (в том числе в Якутии), поскольку потреб-
ность человека в ценном белке по большей части 
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может быть обеспечена благодаря включению 
в рацион данного вида рыбы, особенно в сыром 
виде (Абрамов и др., 2018).

Ряпушек традиционно считают планктофага-
ми, питающимися в основном зоо- и ихтиоплан-
ктоном (Черняев, 2017). Однако случаи их пере-
хода на питание зообентосом, поверхностными 
насекомыми и другими пищевыми компонентами 
все чаще описываются в литературе (Зубова и Ка-
шулин, 2019; Berezina et al., 2018; Liso et al., 2011; 
Scharf et al., 2008). В озерах и реках заповедни-
ка Пасвик (северная Норвегия) в питании мелкой 
формы европейской ряпушки C. albula (длина тела 
11–19 см) отмечали рыб (девятииглых колюшек), 
что связано с бедностью зоопланктона (Liso et 
al., 2011). Доля рыбной пищи составляла до 20% 
массы содержимого желудка, остальную часть 
формировали воздушные насекомые, Cladocera, 
Copepoda и в незначительных количествах орга-
низмы бентоса (Решетников и др., 2020; Liso et 
al., 2011). В питании крупных форм C. albula, ла-
дожской (рипус) и онежской (килец), наряду с зо-
опланктоном, мизидами и хирономидами также 
встречалась молодь рыб, корюшка и собствен-
ные мальки (Бабий и Сергеева, 2003; Reshetnikov, 
2004). По-видимому, ряпушка довольно пластич-
на в выборе пищи, спектр ее питания может быть 
изменчив в разнотипных местообитаниях. В связи 
с этим целью данной работы стал анализ каче-
ственного состава пищи европейской (Coregonus 
albula) и сибирской ряпушки (С.  sardinella), оби-
тающих в различных районах Евразии

Материал и методы
Материалом исследования послужили доступ-

ные в литературе данные по составу и относитель-
ной значимости кормовых организмов в пищевом 
комке мелкоразмерных форм обоих видов ряпушки 
(Сoregonus albula и C. sardinella), встречающихся в 
водоемах России (Ярославской, Вологодской, Ка-
лининградской, Архангельской и Мурманской обла-
стей, Алтайского, Новосибирского, Красноярского 
края, республик Карелии и Коми, а также Ямало-Не-
нецкого АО), Финляндии, Швеции, Норвегии, Литвы 
и Польши. В качестве показателей были приняты 
частота встречаемости и вклад разных компонен-
тов питания по численности и массе (%) в пищевом 
комке рыб (Попова и Решетников, 2011).

Результаты и обсуждение

Центральный регион России
Оз. Плещеево – одно из наиболее богатых ря-

пушкой C. albula озер Волжского бассейна (Гера-
симов и др., 2019). С мая по октябрь основуее  пи-
тания в данном водоеме составляют планктонные 
Cladocera, а бентосные организмы обнаруживают-
ся эпизодически (Халько и др., 2019). Крупные вет-

вистоусые рачки, такие как Leptodora kindtii (Focke, 
1844), Bythotrephes brevimanus (Lilljeborg, 1901) 
и мелкие рачки Bosmina  spp., Daphnia longispina 
(O.F.  Müller, 1785) наиболее важны (до 100% по 
встречаемости) в питании ряпушки, обитающей 
в этом озере (Табл.  1). Науплии и копеподиты 
веслоногих рачков имели высокую численность в 
пищевом комке у > 70% рыб. Единично отмечены 
личинки стрекоз и хирономид (Халько и др., 2019).

В летний период в пелагиали открытых пле-
сов Рыбинского водохранилища, где биомасса 
зоопланктона в среднем достигает 1.5–2  г/м3, 
ряпушка питается в основном ветвистоусыми 
рачками родов Bosmina, Chydorus, Leptodora и 
Bythotrephes (Кияшко и Слынько, 2003). Часто-
та встречаемости этих рачков в желудке рыб, 
как правило, составляет 100%, а их относитель-
ная значимость – 90%. Например, в желудке од-
ной особи (длиной тела 16.3  см) насчитывалось 
1400  экз. Chydorus sphaericus (O.F.Müller, 1776), 
753  экз. Bosmina coregoni Baird, 1857 и 232  экз. 
Bythotrephes longimanus (Leydig, 1860) (Кияшко и 
Слынько, 2003). К осени индексы наполнения же-
лудка ряпушки и других  видов рыб обычно снижа-
лись (до 51.4 продецимилле) (Кияшко и Слынько, 
2003). Спад интенсивности питания ряпушки в от-
крытых плесах водохранилища связан с сезонным 
уменьшением количества зоопланктона  – в от-
дельные годы биомасса последнего к осени была 
в 20 и более раз ниже, чем в летний период (Ла-
зарева и Соколова, 2018). Массовое развитие вет-
вистоусых рачков, составляющих основную пищу 
ряпушки, приурочено к поверхностным слоям. По 
этой причине в период нагула она придерживает-
ся верхнего 5–10-метрового слоя воды и только с 
приближением нереста (в октябре–ноябре) опу-
скается в придонные местообитания, где может 
происходить смена кормового состава. Так, ра-
цион ряпушки, отловленной в сублиторали водо-
хранилища, отличался от рациона рыб из пелаги-
ческой группы (Табл. 1). В пище прибрежных рыб 
90% по массе составляли рачки-амфиподы Gmeli­
noides fasciatus (Stebbing, 1899), доминирующие в 
бентосе в период отлова (в октябре) (Berezina and 
Strelnikova, 2010).

Значимое потребление зообентоса в осенний 
период, как это отмечено в Рыбинском водохра-
нилище, не наблюдается у ряпушки, обитающей 
в оз.  Плещеево, поскольку продукционные пока-
затели зоопланктона в этом озере довольно вы-
соки в течение всего сезона (Столбунова, 2006). 
Основу биомассы зоопланктона в данном водое-
ме в сентябре–октябре формируют Daphnia cucul­
lata (Sars, 1862), Bosmina coregoni и Eudiaptomus 
graciloides (Lilleborg, 1888). При этом она доста-
точно высока (до 21  г/м3) как на литорали среди 
водной растительности, так и в глубоководной ча-
сти озера.
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Табл. 1. Виды и группы беспозвоночных, составляющих основу питания ряпушки в различных водоемах Евразии.

Озеро Период Длина 
тела рыб Доминанты в питании Источник

Рыбинское 
(р. Волга) VIII–X 85–180

Bosmina coregoni
Bythotrephes spp.
Leptodora kindtii

Chydorus sphaericus
Gmelinoides fasciatus

Кияшко и Слынько, 
2003; Berezina and 
Strelnikova, 2010

Плещеево VI–X 150–210

Leptodora kindtii
Bythotrephes brevimanus

Bosmina coregoni
B. longirostris

Daphnia longispina
Megacyclops viridis

Халько и др., 2019

Ладожское V–IX 100–140

Asplanchna priodonta
Daphnia spp.
Bosmina spp.

Holopedium gibberum
Eudiaptomus gracilis

Sida crystallina
Polyphemus pediculus

Кучко и др., 2017

Онежское VI–IX 100–186
Bosmina longimanus

Leptodora kindtii
Limnocalanus macrurus

Eurytemora lacustris
Мальцева, 1983

Сямозеро VII–IX 123–195

Leptodora kindtii
Bythotrephes cederströmii

Eudiaptomus gracilis
Bosmina coregoni
Daphnia longispina

D. cristata

Стерлигова и др., 
2002; Стерлигова и 

Ильмаст, 2016

Виштынецкое VII–IX 100–180

Leptodora kindtii
Bythotrephes longimanus

Daphnia cucullata
Heterocope appendiculata

Chydorus ovalis,
Eudiaptomus graciloides

Кривопускова и др., 
2014; Мычкова и 

др., 2017

Воже V–IX –
Bosmina coregoni

Heterocope appendiculata
куколки и личинки водных насекомых

Зуянова и др., 1994

Кривое VI–X 135–170

Gаmmarus lacusris
Monoporeia affinis

Phryganea bipunctata
Ephemera vulgatа
Sphaerium nitidum

Bosmina longirostris
Sida crystallinа

Megacyclops spp.

Березина и др., 
2021; Berezina et al., 

2018 

Имандра VII–IX 86–180

Centroptilum spp.
Cricotopus spp.

Psectrocladius spp.
Prodiamesa spp.

Diamesa spp.
Stictochironomus spp.

Euglesa spp.
Limnephilidae 

Зубова и Кашулин, 
2019;

Зубова и др., 2020
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Озеро Период Длина 
тела рыб Доминанты в питании Источник

Медве VII–IX 184–250 Leptodora kindtii
Bosmina spp. Wiêski, 2002

Легиньске V–VII, 
XI–II 170–265

Bythotrephes spp.
Daphnia cucullata
Eudiaptomus spp.

Cyclops spp.
Szypuła, 1965

Хажиковске III–VI 161–181 Cyclops strenus
Daphnia spp.

Mamcarz and 
Błoniarz, 1995

Суомунярви IV–X 82–234
Bosmina coregoni

Daphnia spp.
Cyclops scutifer

Heterocope appendiculata
Viljanen, 1983

Болмен VII–X – Bosmina coregoni
Holopedium gibberum Hamrin, 1983

Меларен VI–X 112–280
Bosmina longispina

Limnocalanus macrurus
Heterocope appendiculata

Northcote and 
Hammar, 2006

Голодная губа VII–VIII 150–190
Bosmina spp.
Daphnia spp.
Chydorus spp.

Фадеева, 1999

Коровинская 
губа VII–VIII 160–200 Сladocera

куколки и имаго хирономид
Корнилова и 
Панова, 1964 

Большой 
Харбей VII–IX 150–190

Cladocera
личинки хирономид

моллюски 
Сидоров, 1974

Лама и 
Мелкое VII–VIII 170–250

Bosmina spp.
Limnocalanus grimaldii

L. macrurus
имаго, личинки и куколки хирономид

Вершинин и 
Сычева, 1964; 

Романова, 1948

Обская губа
II–III, 

VIII–IX, 
XII–I

90–270

Bosmina spp.
Daphnia spp.

Senecella calanoides
Bythotrephes spp.

Limnocalanus macrurus
Мonoporea affinis

Cyclops spp.
Heterocope sp.
Onisimus sp.

Лещинская, 1962; 
Степанова, 2017; 

Степанова и 
Степанов, 2006; 
Юхнева, 1955; 

р. Колыма VIII–X 80–180

Bosmina longirostris
Limnocalanus macrurus

Planorbidae
Pisidiidae
Odonata

Федорова и др., 
2011
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Северо-западный регион России
В озерах Ладожском и Онежском веслоногие 

и ветвистоусые ракообразные составляют основу 
питания мелкоразмерной формы C.  albula (дли-
на тела 10–14 см); количественное соотношение 
разных видов в пищевом комке меняется в зави-
симости от сезона и распределения их биомасс 
в водоеме. Ряпушка длиной > 14 см в Онежском 
озере в течение всего сезона, помимо ветвистоу-
сых и веслоногих рачков, питается также личинка-
ми и куколками хирономид; в августе составляют 
> 70% ее рациона по массе (Мальцева, 1983). В 
этих озерах в летний период и до начала сентября 
ряпушка обычно держится в наиболее прогретом 
верхнем 5–10-метровом слое воды. Такое распре-
деление обусловлено наибольшим скоплением 
планктона на этом уровне (Николаев, 1983).

По данным Я.А.  Кучко и др. (2017), в север-
ной части Ладожского озера в начале лета, когда 
рачкового зоопланктона мало, основу рациона 
(75% по массе от всех потребленных организ-
мов) ряпушки составляют коловратки Asplanch­
na priodonta (Gosse, 1850), Kellicottia longispina 
(Kellicott, 1879) и Keratella cochlearis (Gosse, 1851) 
наряду с веслоногими рачками родов Mesocy­
clops и Thermocyclops. С наступлением тепла 
и на протяжении всего лета в питании ряпушки 
преобладают наиболее значимые в пелагиче-
ском зоопланктоне ветвистоусые (Daphnia cristata 
(Sars, 1862), D.  longispina, Holopedium gibberum 
(Zaddach, 1855), Bosmina coregoni и B. longirostris 
(O.F. Müller, 1785)) и веслоногие рачки (Eudiapto­
mus gracilis (Sars, 1863) и Cyclops strenuus (Fisher, 
1851)), а также представители зарослевой фауны 
литорали: Sida crystallina (O.F. Müller, 1776), Poly­
phemus pediculus (O.F. Müller, 1785), Ceriodaphnia 
quadrangula (O.F.  Müller, 1785), Macrocyclops al­
bidus (Jurine, 1820) и Megacyclops viridis (Jurine, 
1820) (Кучко и др., 2017).

В осенний период в пелагиали и литорали 
Онежского и Ладожского озер происходит смена 
доминирующих форм зоопланктона, однако состав 
питания ряпушки остается сходным с отмеченным 
в летний период: ветвистоусые рачки составляют 
90% ее рациона (Стерлигова и др., 2002).

Согласно А.П.  Стерлиговой и Н.В.  Ильмасту 
(2016), что ведущими формами зоопланктона в 
питании ряпушки оз.  Сямозеро (южная Карелия) 
являются массовые ракообразные Leptodora kind­
tii, Bythotrephes cederströmii Schödler, 1877, Bos­
mina spp., H. gibberum и E. gracilis. В периоды лёта 
насекомых ряпушка переходит на питание ими (в 
это время воздушные насекомые могут составлять 
до 99% массы пищевого комка). Весной основной 
пищей ряпушек в бореальных озерах Карелии 
служат веслоногие ракообразные, среди которых 
первое место занимает E. gracilis (81.8%). Основу 

летнего и осеннего питания ряпушки (при длине 
тела 12.3–19.5  см) составляют ветвистоусые ра-
кообразные, среди которых доминируют Bosmina 
coregoni, Daphnia longispina, D.  cristata, B.  ceder­
strömii и L. kindtii; в небольшом количестве отме-
чены коловратки. Доля веслоногих ракообразных 
в летние месяцы невелика (3.2%), но возрастает 
осенью (31.7%).

В озерах Архангельской области ряпушка не 
имеет серьезных конкурентов за пищу (Дворян-
кин, 2009). В оз. Кенозеро основными компонента-
ми (96.5%) ее питания в осенний период являют-
ся ветвистоусые рачки рода Daphnia (Дворянкин, 
2009); в оз. Лекшмозеро – ветвистоусые Daphnia 
(61.3%) и Bosmina (27%). Веслоногие рачки до-
стигают по численности 11.5%; еще менее 1% со-
ставляют личинки хирономид, ручейников и воз-
душные насекомые (Дворянкин, 2009).

В питании ряпушки, обитающей в оз. Вишты-
нецком, преобладают представители рода 
Daphnia (47.5% по индексу относительной зна-
чимости) и веслоногие рачки (37.5%) (Кривопу-
скова и др., 2014). Летом выявлена высокая из-
бирательность данного вида рыб к таким крупным 
представителям зоопланктона, как Leptodora kind­
tii и Bythotrephes longimanus. Отмеченные виды 
ветвистоусых рачков обнаруживались в питании 
ряпушки в большом количестве даже тогда, когда 
их биомасса в озере была невелика. Бентосные 
организмы (личинки хирономид и олигохеты) и ко-
ловратки также встречаются в пищевом комке, но 
их доли составляют < 1%. Присутствие в пищевом 
комке ряпушки куколок хирономид отмечается в 
период, предшествующий вылету этих насекомых. 
Изменения в рационе ряпушки отмечены при сме-
не места ее локализации. Например, в аномаль-
но теплые периоды в оз. Виштынецком ряпушка 
опускается в прохладные слои у дна, а во время 
гомотермии ее популяция рассредоточивается по 
всей акватории озера, подходя к мелководью. При 
этом в питании доминируют донные беспозвоноч-
ные (Кривопускова и др., 2014).

В рационе ряпушки в оз. Виштынецком наблю-
дается сезонная смена видового состава кормо-
вых объектов. Осенью в пищевом комке домини-
руют Daphnia cucullata, B.  longimanus, L.  kindtii, 
Chydorus ovalis (Kurz, 1875), а также коловрат-
ки. В то же время встречаются веслоногие рач-
ки E.  graciloides, Heterocope appendiculata (Sars, 
1863), гарпактициды и растительные организмы. 
В зимний постнерестовый период рыба питается 
в основном веслоногими рачками (35%), зимни-
ми доминантами зоопланктона (более 89% чис-
ленности) и растительными организмами (28.6%) 
(Мычкова и др., 2017). Из них наибольший вклад 
по массе вносят E. graciloides и H. appendiculata 
(45.5 и 29.9% соответственно).
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Северный регион России
В субарктических озерах России с низкой про-

дуктивностью зоопланктона в составе питания 
ряпушки все чаще отмечаются бентосные беспо-
звоночные (Березина и др., 2021; Berezina et al., 
2018). Так, спектр питания ряпушки C.  albula в 
оз. Воже (север Вологодской области в верховьях 
р. Онеги) достаточно широк и имеет свои сезон-
ные особенности (Зуянова и др., 1994). С мая до 
осени основу ее пищи составляют зоопланктон и 
имаго насекомых, к тому же среди планктонных 
объектов питания происходит частая смена доми-
нирующих видов. Так, весной и в начале лета в 
рационе ряпушки преобладали Bosmina coregoni 
и Heterocope appendiculata, а в августе  – цикло-
пы, диаптомусы и дафнии (Зуянова и др., 1994). 
Куколки и личинки водных насекомых (хирономид, 
поденок, ручейников, стрекоз) обнаруживаются в 
пище довольно часто; кроме того, иногда встреча-
ются водные клещи, нематоды, олигохеты, расти-
тельные остатки и фитопланктон.

В оз. Имандра ряпушка питается по большей 
части бентосными организмами. У 67% особей 
длиной тела до 15 см в желудках отмечены бентос-
ные беспозвоночные и только у 25% – зоопланктон 
(Зубова и др., 2020). Показатель индекса относи-
тельной значимости зообентоса в пище в 6  раз 
выше показателя для зоопланктона (Табл.  1). У 
ряпушек длиной тела > 15 см содержимое желуд-
ков на 94.7% состоит из представителей макрозо-
обентоса: личинок и куколок хирономид, ручейни-
ков Limnephilidae, двустворчатых моллюсков рода 
Euglesa, клопов и нематод (Зубова и Кашулин, 
2019). Доминирующими группами бентосных ор-
ганизмов в питании ряпушки являются личинки 
хирономид родов Centroptilum, Cricotopus, Diame­
sa, Prodiamesa Psectrocladius и Stictochironomus, 
а также личинки жесткокрылых рода Dytiscus. Бо-
коплавы, личинки веснянок и брюхоногие моллю-
ски рода Valvata составляют до 17% по массе в 
пищевом комке. Таким образом, по типу питания 
европейская ряпушка, обитающая в оз. Имандра, 
характеризуется как всеядный хищник, отдающий 
предпочтение макрозообентосу.

Для ряпушек малых северных озер Карелии 
(Кривое, Нижнее Старушечье) характерна вы-
сокая сезонная изменчивость питания и вклада 
различных групп бентоса и планктона в их рацион 
(Березина и др., 2021; Berezina et al., 2018). Ана-
лиз стабильных изотопов азота и углерода в тка-
нях рыб и их потенциальных источников питания 
выявил четыре трофических уровня в пищевых 
сетях оз. Кривого и высокий уровень эврифагии. 
Так, в летний период питание ряпушки было сме-
шанным; оно характеризовалось использованием 
пищевых ресурсов преимущественно бентосного 
происхождения как в прибрежных, так и в глубин-
ных местообитаниях (Berezina et al., 2018). Среди 

них донные амфиподы Gammarus lacustris Sars, 
1863 и Monoporeia affinis (Lindström, 1855) состав-
ляли 67–75% усвоенной рыбой пищи, а планктон-
ные ракообразные – 2–5%. Эти данные несколь-
ко расходятся с результатами анализа желудков 
рыб: например, их исследование показало, что 
вклад зоопланктона в питание ряпушки летом 
и ранней осенью мог достигать 22% (Berezina et 
al., 2018). В отличие от лета и осени, в подлед-
ный зимне-весенний период в составе пищевого 
комка ряпушки доли планктонных рачков и личи-
нок насекомых были довольно высоки (37–54 % и 
24–42% соответственно), в то время как амфипо-
ды (G. lacustris, M. affinis) составляли менее 20%. 
В целом в течение года макробеспозвоночные 
были основным пищевым ресурсом ряпушки в 
малых субарктических озерах, однако рачковый 
планктон также был важен для ее питания; его 
роль особенно возрастала в осенне-зимний пери-
од (Березина и др., 2021; Н.А. Березина, неопубл. 
данные, 2020−2021 гг.).

Европа
Анализ публикаций по питанию мелкоразмер-

ной ряпушки C. albula в бореальных озерах ряда 
европейских стран показал, что зоопланктон со-
ставляет основную часть ее рациона. При этом 
доминирующее значение во всех озерах имеют 
ветвистоусые и веслоногие рачки (Табл. 1).

В малых озерах Литвы в летне-осенний пери-
од видовое богатство кормовых объектов ряпушки 
C. albula достаточно велико (19 таксонов) (Букель-
скис и Умбрасаите, 2016). По типу питания данный 
вид является типичным планктофагом. Во всех 
озерах в пище рыб превалировали ветвистоусые 
и веслоногие ракообразные и личинки хирономид. 
Кроме того, ряпушки потребляли моллюсков Bithyn­
ia и Dreissena (оз. Чичирис) и мизид (оз. Даугаи).

Исследования рациона ряпушки в оз.  Вигры 
(северо-восточная Польша) показало тесную 
связь спектра питания с сезонной динамикой чис-
ленности и видовым разнообразием зоопланкто-
на (Czarkowski et al., 2007). Весной и осенью рыба 
питалась крупными веслоногими ракообразными 
Cyclops vicinus Ulyanin, 1875 и Eudiaptomus gracil­
oides. В летние месяцы она потребляла ветвисто-
усых рачков: Daphnia cucullata, D.  cristata, D.  hy­
alina Leydig, 1860; в незначительном количестве 
были также зарегистрированы личинки и куколки 
амфибиотических насекомых (Chaoborus sp. и Mi­
crotendipes sp.).

В озерах Финляндии, Германии и Швеции ря-
пушка (C.  albula) известна преимущественно как 
планктофаг, т. е. она питается в основном сезонно 
обильным зоопланктоном, таким как кладоцеры и 
веслоногие ракообразные, с небольшим добавле-
нием личинок насекомых (Mamcarz and Błoniarz, 
1995; Schulz et al., 2003; Viljanen, 1983). Если же 
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доступны такие крупные кормовые объекты, как 
Bythotrephes longimanus, Leptodora kindtii и мизиды, 
то они становятся доминантами в рационе (Scharf 
et al., 2008; Schulz et al., 2003; Viljanen, 1983). 
Бентосные организмы (личинки хирономид и ам-
фиподы) в рационе ряпушки отмечаются как еди-
ничные и случайные пищевые компоненты (< 2%) 
(Northcote and Hammar 2006; Scharf et al., 2008).

Некоторые исследования выявили закономер-
ности в пищевых предпочтениях ряпушки: напри-
мер, мизиды выбирались ею в разные сезоны года, 
тогда как науплии веслоногих ракообразных всегда 
избегались (Scharf et al., 2008). Мизиды в больших 
количествах встречались в желудках рыб в период, 
когда их численность в пелагиали была высокой 
при низкой доступности мезозоопланктона.

Расчеты индексов избирательности ряпуш-
ки в финских озерах показали, что она выбирает 
обычно крупные виды ветвистоусых и веслоногих 
ракообразных (Viljanen, 1983), поэтому изменения 
спектра ее питания отражают сезонные измене-
ния в сообществе зоопланктона и зависят от бо-
гатства доступных кормовых организмов.

Большеземельская
и Малоземельская тундра

В озерах Малоземельской тундры ряпушки мно-
гочисленны. В оз. Голодная губа ее особи длиной 
тела до 19 см в июле–августе питались ветвисто-
усыми рачками родов Bosmina, Chydorus, Daphnia 
(Корнилова, 1967; Фадеева, 1999). В пищевом ком-
ке этих рыб также изредка были отмечены личинки 
и куколки хирономид, а также их имаго. Характерной 
чертой данного озера, как и других водоемов север-
ных широт, является малокормность для рыб-план-
ктофагов, поскольку плотность зоопланктеров 
(родов Bosmina, Chydorus, Daphnia, Conochilus, а 
также Keratella cochlearis и Kellicottia longispina) низ-
ка: от 0.3 до 0.6 г/м3 (Имант и др., 2018).

Исследование особенностей питания С. sardi­
nella (15–21  см), обитающей в р.  Уса, показало, 
что осенью состав пищевого комка на три чет-
верти (72.8%) состоял из имаго воздушных насе-
комых (Боровской и Новоселов, 2020). Высокие 
значения доли взрослых насекомых в пищевом 
комке совпали с моментами их вылета из воды по-
сле метаморфоза. Среди имаго, обнаруженных в 
желудках ряпушки, преобладали двукрылые Sim-
uliidae (24–51% по массе), Mycetophilidae, Musci-
dae и Chironomidae. Водные личинки насекомых, 
обитающие на поверхности грунта (личинки хиро-
номид, мух-береговушек, ручейников, веснянок и 
поденок), были менее важны в питании ряпушки 
(составляли 24% по массе).

Печорская ряпушка в августе–сентябре, ми-
грируя в реках на нерестилища, обычно держится 
в поверхностных слоях. В связи с этим она пита-
ется у поверхности, собирая имаго насекомых – 

мошек и комаров (Соловкина, 1962). В дельте и 
предустьевом участке р. Печоры ряпушка питает-
ся беспозвоночными планктона и бентоса (Фаде-
ева, 1999). В пойменных и прирусловых водоемах 
реки в конце июля С.  sardinella в значительном 
количестве потребляла ракообразных (Зверева 
и др., 1953). При этом ряпушка, нагуливающая-
ся непосредственно в русле реки и ее притоках, 
питалась по большей части имаго насекомых (как 
наземными, так и водными формами), а также 
донными беспозвоночными (Соловкина, 1962). 
Среди беспозвоночных в рационе были отмечены 
личинки хирономид, ручейников, поденок и весня-
нок. Зоопланктон встречался редко.

В дельте р. Печоры возможность питаться план-
ктоном ряпушке предоставляется только в теплые 
годы. В эти периоды основу ее питания летом со-
ставляли ветвистоусые рачки, куколки хирономид и 
взрослые насекомые (Корнилова и Панова, 1964). В 
холодные годы в дельте реки и в Коровинской губе 
Печорского залива зоопланктона недостаточно для 
питания ряпушки (Корнилова, 1970).

В оз.  Большой Харбей (бассейн р.  Печоры, 
восточная часть Большеземельской тундры), как 
и в других озерах тундры, крайне теплые года че-
редуются с крайне холодными (Лоскутова, 2002). 
Состав пищи ряпушки в Харбейских озерах в те-
плые годы (в августе–сентябре) обычно пред-
ставлен зоопланктоном (> 50%), а в холодные – в 
основном бентосными беспозвоночными – личин-
ками хирономид и моллюсками (Сидоров, 1974). 
Спектр питания у рыб, обитающих в разных озе-
рах, неодинаков по составу кормовых объектов. 
Например, в рационе ряпушки в оз.  Большой 
Харбей в теплый год преобладали ветвистоусые 
рачки (67% по массе), а в Вашуткиных озерах  – 
веслоногие рачки (Кучина и Соловкина, 1970; Си-
доров и Решетников, 2014).

Западные и Восточные регионы 
Сибири

Мелководная (до 20 м глубиной) Обская губа 
(эстуарий р. Оби) большую часть года (240 суток) 
находится подо льдом. Речные воды, несущие 
биогены и запас тепла с юга, смешиваются здесь 
с холодными солеными водами Карского моря, 
что формирует особые гидролого-гидрохимиче-
ские условия, благоприятные для обильного раз-
вития планктона и бентоса и для воспроизводства 
ряпушки.

Почти все обитающие в Обской губе рыбы 
питаются бентосом, однако ряпушка и корюш-
ка употребляют в пищу зоопланктон. По данным 
В.С. Юхневой (1955), ряпушка, обитающая в Об-
ской губе, летом питается в основном планктон-
ными рачками родов Daphnia, Bosmina, Cyclops. 
и др. (Табл. 1). Особи, обнаруженные в средней 
части губы, потребляли рачков рода Heterocope 
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и семейства Diaptomidae, а в северной части – 
Senecella calanoides Juday, 1923, Bosminа  sp. и 
Daphniа sp. (Лещинская, 1962).

Питание ряпушки, встречающейся в Обской 
губе осенью и зимой, значительно отличается от 
летнего. По данным В.Б. Степановой и С.И. Сте-
панова (2006), в сентябре и октябре особи длиной 
тела 16–27  см потребляют амфипод Monoporeia 
affinis, которые могут составлять до 100% содер-
жимого желудка (до  600  экз. на рыбу). В дека-
бре–январе в ее питании, кроме M.  affinis, были 
обнаружены веслоногие рачки Limnocalanus ma­
crurus G.O. Sars, 1863 и мизиды. При этом актив-
но питались около половины исследованных рыб. 
В феврале–марте основными объектами питания 
ряпушки по-прежнему были каляноиды, среди 
которых доминировал L.  macrurus (до 100% по 
массе) (Степанова, 2017). Амфиподы (наиболее 
часто Onisimus spp.) в ee пище составляли 25%, 
а мизиды  – 12%. Таким образом, в подледный 
период для ряпушки, обитающей в Обской губе, 
характерно смешанное питание с преобладанием 
крупных ракообразных.

В озерах Норило-Пясинской озерно-речной 
системы, отличающихся суровым климатом, ря-
пушка характеризуется большой пищевой пла-
стичностью (Никулина и Романов, 2019; Попов, 
2007) и смешанным типом питания, включающим 
зоопланктон, зообентос и водную раститель-
ность (Романова, 1948; Сычева и Лукьянчиков, 
1964). По данным Н.В. Вершинина и А.В. Сычевой 
(1964), молодь ряпушки, обитающая в прибрежье 
озер плато Путорана (Лама и Мелкое), питается 
коловратками, рачковым планктоном, личинками 
и куколками хирономид, а также имаго насекомых. 
Рацион взрослых рыб (длиной тела до 25 см), на-
гуливающихся в пелагиали, более узок: он включа-
ет в основном ветвистоусых рачков рода Bosmina, 
крупных каляноид Limnocalanus grimaldii (Guerne, 
1886) и L. macrurus и в меньшей степени – личи-
нок и куколок хирономид. В зоопланктоне этих 
озер при средней биомассе 0.5 г/м3 обычно доми-
нируют коловратки и веслоногие рачки, а в зоо-
бентосе  отмечены более 40 видов хирономид и 
бокоплавы (Заделенов и др., 2017).

Спектр питания ряпушки в высокоширотном 
оз.  Таймыр варьирует между годами в зависи-
мости от уровня развития планктона и бентоса в 
период очень короткого лета. Например, по дан-
ным В.Н.  Грезе (1957), ряпушка, обитающая в 
оз. Таймыр, питалась в пелагиали исключительно 
копеподами, лишь изредка поедая личинок хиро-
номид; по данным Л.К. Малинина и др. (1988), тай-
мырская ряпушка потребляла в основном бентос 
(амфипод и мизид), а также воздушных насеко-
мых. Весной в период паводка вокруг оз. Таймыр 
на 3–4 недели образуются мелководные заливы и 
бухты, служащие дополнительным местом нагула 

для ряпушки. Летом в озере биомасса зоопланкто-
на низка (0.16–0.23 г/м3), в то время как зообентос 
хорошо развит, особенно в заливах, где его био-
масса достигает 5.6  г/м2 (Кияшко, 1995). Однако 
стоит отметить, что 57% рыб были с пустыми же-
лудками. В.И.  Кияшко (1995) показала, что в хо-
рошо прогреваемых заливах оз.  Таймыр рацион 
ряпушки состоит из амфипод, личинок хирономид, 
остракод и моллюсков.

На севере Красноярского края в р.  Хатанге 
и Хатангской губе в питании ряпушки доминиру-
ют личинки хирономид и ручейников, амфиподы, 
мизиды, водные растения (Лукьянчиков, 1967; 
Романов, 1997; Романов и Карманова, 2005). Зоо-
планктон представлен слабо, поскольку в реке он 
чрезвычайно беден. Для туруханской ряпушки из 
среднего и нижнего течения р. Енисей, как и для 
других водоемов Сибири, характерен смешанный 
тип питания. Однако в отдельные годы ряпушка 
потребляет преимущественно зоопланктон, а в 
другие  – донных беспозвоночных (Попов, 2007; 
Устюгов, 1972, 1976).

Главными компонентами питания ряпушек-се-
голеток, обитающих в р.  Колыме, были личинки 
стрекоз и других насекомых (более 50% встреча-
емости), моллюски и амфиподы (Федорова и др., 
2011). В рационе двухлетних ряпушек возрастала 
доля моллюсков сем.  Planorbidae и Pisidiidae. У 
рыб старших возрастных групп в питании доми-
нировали личинки насекомых. В нижнем течении 
р. Колымы, где в зоопланктоне выявлена высокая 
численность коловраток, ветвистоусых Bosmina 
longirostris и веслоногих рачков Limnocalanus ma­
crurus (общая численность от 17 до 121 тыс. экз./
м3), ряпушка тем не менее предпочитала питать-
ся донными беспозвоночными (Федорова и др., 
2011).

Заключение
Анализ состава рациона европейской и сибир-

ской ряпушек в различных водоемах Евразии (как 
средних, так и высоких широт) показал, что спектр 
потребляемых ею организмов достаточно широк: 
от мелких форм фито- и зоопланктона до крупных 
бентосных ракообразных, личинок насекомых, 
моллюсков и даже рыб. Несмотря на то, что по 
строению челюстного аппарата ряпушка больше 
адаптирована к питанию в толще воды мелкими 
рачками, она может потреблять и донных беспо-
звоночных.

Водоемы, расположенные в бореальной зоне 
Европы и России (оз. Плещеево, озера южной Ка-
релии, Ладожское, Онежское, оз.  Виштынецкое, 
Лекшмозеро и Кенозеро и др.) характеризуются 
достаточно высоким уровнем развития зооплан-
ктонного сообщества в период нагула ряпушки; та-
ким образом, ее пищевые потребности полностью 
обеспечиваются за счет рачкового зоопланктона. 
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При этом, питаясь преимущественно ветвисто-
усыми и веслоногими рачками, ряпушки всегда 
предпочитают более крупные объекты, такие как 
представители родов Leptodora, Bythotrephes и 
Limnocalanus. В большинстве водоемов, где на-
блюдается сезонная изменчивость качественных 
и количественных показателей зоопланктона, 
вызванная как особенностями гидрологических 
условий, так и спецификой биологических циклов 
зоопланктеров, ряпушка может изменить пище-
вую стратегию в соответствии с возникшими тро-
фическими условиями. При доступности крупных 
объектов бентоса она может успешно переходить 
на питание ими, предпочитая в первую очередь 
ракообразных и насекомых, либо, в случае их 
коллапса, – также моллюсков, рыб и фитобентос. 
Включая в питание всевозможных массовых оби-
тателей дна, толщи водоемов и воздушной среды, 
данный вид рыб приспособился к жизни в разно-
образных водоемах различных широт и даже в 
очень суровых условиях Сибири и Крайнего Се-
вера, где продолжает оставаться одним из цен-
нейших объектов промысла. Ряпушка очень пла-
стична в выборе пищевых объектов в условиях 
слабого развития кормовой базы, поэтому спектр 
ее питания весьма разнообразен и изменчив как 
в сезонном, так и пространственном (широтном) 
отношении, Кроме того, ее выбор пищевых объек-
тов в высокой степени зависим от биоразнообра-
зия и продуктивности водоема.
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Abstract. The composition and relative importance of food organisms in the food bolus were analyzed for two 
species (forms) of vendace: European vendace Coregonus albula and sardine cisco C. sardinella from water 
bodies of Russia (Yaroslavl, Vologda, Kaliningrad, Arkhangelsk and Murmansk Oblasts; Altai, Novosibirsk, 
and Krasnoyarsk Krais; Republic of Karelia, Komi Republic, and Yamalo-Nenets Autonomous Okrug), Finland, 
Sweden, Norway, Lithuania, and Poland. Vendace is a typical planktivorous fish in most lakes of the boreal 
zone, but euryphagous consuming significant number of benthic invertebrates in the northern water bodies of 
Eurasia. Both forms of vendace are characterized by feeding plasticity, diversity of the food spectrum and its 
seasonal and spatial variability. The ecological and geographical features of the lakes precondition the com-
position and abundance of food organisms, thus influencing the food spectrum of vendace.
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Аннотация. В ходе работы были изучены фауна и вертикаль-
ное распределение булавоусых чешуекрылых хребта Мол-
до-Тоо (Внутренний Тянь-Шань). Материал для исследований 
собирался в течение 12 летних сезонов в 9 точках хребта. Его 
фауна насчитывает 118 видов Rhopalocera: 9 видов Hesperiidae, 
7  видов Papilionidae, 15  видов Pieridae, 21  вид Nymphalidae, 
23 вида Satyridae, 1 вид Riodinidae и 42 вида Lycaenidae. По 
вертикальным поясам они были разделены следующим обра-
зом: 79 видов в низкогорье, 100 – в среднегорье, 60 – в высоко-
горье и 31 – в сверхвысокогорье. Распределение по ключевым 
биотопам: 91 вид встречается в степных и остепненных стаци-
ях, 105 – в сухих лугах, 57 – во влажных лугах, 14 – в осыпях, 
23 – в скальниках и 18 – в зарослях кустарников. Обнаружено 
сходство между фаунами низкогорий и среднегорий, а также 
фаунами высокогорий и сверхвысокогорий. Кроме того, обна-
ружено, что фауны двух из шести ключевых биотопов (степные 
и остепненные стации и сухие луга) сходны. Обсуждаются при-
чины этих связей.

Ключевые слова: дневные бабочки, фауна, Средняя Азия, 
Киргизия.
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Введение
Булавоусые чешуекрылые горных областей 

Средней Азии являются предметом активного изу
чения на протяжении уже более 150 лет. Однако 
исследования главным образом сосредоточены 
на вопросах систематики и номенклатуры; обоб-
щения накопленных данных по фауне и экологии 

дневных бабочек региона происходят довольно 
редко. Наиболее хорошо изученным в этом отно-
шении районом является Северный Тянь-Шань; 
другие горные области изучены заметно слабее. 
Для Северного Тянь-Шаня вертикальное распре-
деление булавоусых чешуекрылых исследовано 
для всех хребтов (Жданко, 1979, 1983; Корб, 1994, 
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2012, 2015); детально изучен и состав фаун этой 
области (Корб, 2000).

Во Внутреннем Тянь-Шане вертикальное рас-
пределение не было изучено ни в одном хребте, 
а состав фаун известен только для двух хребтов 
из восьми: Суусамыртоо (Корб, 2010) и Джумгал-
тоо (Korb, 2018). Между тем вопросы анализа 
вертикального распределения и состава фаун от-
дельных хребтов крайне важны для понимания 
процессов фауногенеза горных территорий Сред-
ней Азии (Крыжановский, 1965), особенно потому, 
что часть горных хребтов региона имеет поясное 
вертикальное распределение (Семенов, 1858), а 
часть  – мозаичное (Зимина, 1964). В частности, 
на Северном Тянь-Шане четыре хребта из пяти 
характеризуются поясным вертикальным распре-
делением булавоусых чешуекрылых (Корб, 2012) и 
один – мозаичным (Корб, 2015). Кроме того, можно 
предположить наличие смешанного (поясно-моза-
ичного) вертикального распределения булавоусых 
чешуекрылых в горах Средней Азии, однако до на-
стоящего времени он не был продемонстрирован 
ни для одного хребта.

На сегодняшний день недостаточно материа-
ла для выводов о том, насколько часто встреча-
ется вертикальное распределение булавоусых 
чешуекрылых мозаичного типа в Средней Азии и 
каковы закономерности его распространения. На-
стоящая работа представляет собой продолжение 
исследований вертикального распределения Rho-
palocera горных хребтов Средней Азии и должна 
послужить очередным этапом в деле накопления 
данных, необходимых для понимания его законо-
мерностей. Хребет Молдо-Тоо был выбран в ка-
честве модельного для изучения вертикального 
распределения булавоусых чешуекрылых по сле-
дующим причинам: во-первых, он находится прак-
тически посередине Внутреннего Тянь-Шаня и его 
фауна Rhopalocera может считаться эталоном; 
во-вторых, практически вся его территория легко-
доступна (вдоль всего хребта проходят удобные 
автомобильные дороги); в-третьих, подгорная 
равнина много столетий возделывается челове-
ком, и в дальнейшем наши исследования могут 
лечь в основу сравнения с менее или более на-
рушенными фаунами других хребтов Внутреннего 
Тянь-Шаня, а также соседних горных стран.

Материал и методы
Хребет Молдо-Тоо простирается в широтном 

направлении между долинами рек Кёкёмерен и 
Нарын; длина хребта составляет около 150  км. 
Наиболее высокая вершина достигает 4185  м 
над уровнем моря. Хребет сложен преимуще-
ственно из известняковых горных пород с обшир-
ными включениями глин и песчаников. Нижняя и 
средняя часть склонов занята степной и места-

ми полупустынной растительностью (злаковые и 
разнотравные степи, кобрезиевые сообщества, 
полынно-кобрезиевые и полынно-злаковые полу-
пустыни); выше расположены заросли кустарни-
ков и деревьев (арча, ель).

Материал собирался в летний сезон (с 
июня по август) в 1997, 1999, 2001, 2005, 2007, 
2009, 2014  –  2019  гг. в следующих локалите-
тах (Рис.  1) (1) каньон Кок-Жерты (N  41°33′39″ 
E  73°56′17″); (2) окрестности пос.  Достук 
(N  41°22′46″ E  75°38′18″); (3) окрестности д.  Ку-
ланак (N  41°21′21″ E  75°30′13″); (4) окрестности 
пос. Ак-Тал (N 41°24′26″ E 75°3′43″); (5) окрестно-
сти д. Ак-Кыя (N 41°27′15″ E 74°59′51″); (6) перевал 
Коро-Гоо (N 41°31′34″ E 74°42′37″); (7) окрестности 
оз. Сонг-Кель в 12 км к В от угольного месторожде-
ния Кара-Кече (=  Корум-Кечу в старых работах) 
(N 41°45′7″ E 74°55′7″); (8) окрестности г. Казарман 
(N 41°24′18″ E 74°2′6″).

Для сбора материала на каждую точку выпол-
нялось 3–5 прямых маршрутов, радиально расхо-
дящихся от лагеря экспедиции, протяженностью 
3–7 км, с набором высоты. Сборы проводились эн-
томологическим сачком на линейных маршрутах 
для сложно идентифицируемых видов; для легко 
идентифицируемых таксонов выполнялась визу-
альная фиксация. Всего собрано 4000 экземпля-
ров и проведено более 25000 наблюдений. Кроме 
того, использованы коллекционные материалы, 
хранящиеся в Зоологическом музее МГУ (Мо-
сква), Зоологическом институте РАН (Санкт-Пе-
тербург), Институте биологии Коми НЦ УрО РАН 
(Сыктывкар), Финском музее естественной исто-
рии (Finnish Natural History Museum) (Хельсинки) 
и Берлинском музее естественной истории (Muse-
um für Naturkunde Leibniz-Institut für Evolutions- und 
Biodiversitätsforschung) (Берлин).

Обработка собранного материала проведена 
с помощью ПО Microsoft Excel  2019 и IBM  SPSS 
Statistics (версия 26). Для сходства фаун приме-
нялся коэффициент Жаккара, для построения 
дендрограммы был использован метод ближайше-
го соседа (Песенко, 1982). Система и номенклату-
ра дневных бабочек приняты на основе современ-
ного каталога (Korb and Bolshakov, 2016).

Пояса вертикального профиля хребта выде-
лены в соответствии с традиционным делением 
(Городков, 1984), модифицированным и допол-
ненным нами (Корб, 2012, 2019): низкогорье, сред-
негорье, высокогорье и сверхвысокогорье. Типы 
биотопов выделены в соответствии с их ключевой 
ролью в сохранении биологического разнообразия 
и определены по методике, изложенной А.В. Гриб-
ковым с соавт. (2017): степные и остепненные ста-
ции (Рис. 2A), сухие луга (Рис. 2B), влажные луга 
(Рис. 2C), осыпи (Рис. 2D, E), скальники (Рис. 2F) 
и заросли кустарников (Рис. 2G).



Корб, С.К., 2021. Трансформация экосистем 4 (3), 130–140.132

Рис. 1. Карта района исследований. Обозначения локалитетов см. в тексте.

Результаты
На хребте Молдо-Тоо отмечено 118  видов 

булавоусых чешуекрылых (Табл.  1). По верти-
кальным поясам они распределены следующим 
образом: 79  в низкогорье, 100  в среднегорье, 
60  в высокогорье и 31 в сверхвысокогорье. Раз-
деление по ключевым биотопам: 91 вид отмечен 
в степных и остепненных стациях, 105 – в сухих 
лугах, 57 – во влажных лугах, 14 – в осыпях, 23 – в 
скальниках и 18 – в зарослях кустарников.

Анализ сходства фаун вертикальных поясов 
(Табл. 2) показывает, что расположенные ниже фа-
уны имеют большее сходство, чем расположенные 
выше. Коэффициент сходства между фаунами низ-
когорий и среднегорий составляет 0.750, тогда как 
для фаун высокогорий и сверхвысокогорий он же 
равен 0.500. Последнее значение является поро-
говым для определения фаун как сходных. Фауны 

высокогорий и среднегорий различны; таким обра-
зом, по границе этих двух поясов можно провести 
условную грань между фаунами аллохтонного и 
автохтонного генезиса.

Гораздо интереснее выглядят взаимоотноше-
ния между фаунами ключевых биотопов (Табл. 3). 
Здесь сходство наблюдается только между степ-
ными и остепненными стациями и сухими лугами. 
Ввиду явной общности условий обитания такая 
закономерность распределения видов по ключе-
вым биотопам ожидаема. Фауны дневных бабочек 
остальных ключевых биотопов хребта Молдо-Тоо 
несходны.

Таксономический состав фауны булавоусых 
чешуекрылых хребта насчитывает 9  видов Hes-
periidae, 7  видов Papilionidae, 15  видов Pieridae, 
21 вид Nymphalidae, 23 вида Satyridae, 1 вид Riod-
inidae и 42 вида Lycaenidae. Голубянки и предста-
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Рис. 2. Ключевые биотопы. A – cтепные и остепненные стации, окрестности д. Куланак, 1800 м; B – сухие луга, окрестности 
пер. Коро-Гоо, 2500 м; C – влажные луга, окрестности оз. Сонг-Кель близ угольного месторождения Кара-Кече, 3200 м; D, E – 
осыпи, окрестности перевала Молдо-Ашуу, 2000 м (в двух ракурсах); F – скальники, перевал Кого-Гоо, 2400–2600 м; G – заросли 
кустарников, подножие перевала Сонг-Кель-Ашуу, 15 км перед угольным месторождением Кара-Кече, 2200 м. Фото автора (A, 
C–G), Е. Комарова (B).
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№ Вид Вертикальные пояса Биотопы
I II III IV 1 2 3 4 5 6

1 Carcharodus alceae (Esper, 1780) + + − − + + − − − −
2 Syrichtus antonia (Speyer, 1879) + + − − + + − − − −
3 S. staudingeri (Speyer, 1879) + + − − + + − − − −
4 S. proteus (Staudinger, 1882) + + − − + + − − − −
5 Spialia orbifer (Hübner, 1823) + + + − + + − − − −
6 Pyrgus malvae (Linnaeus, 1758) + + + − + + + − − −
7 P. alpinus (Erschoff, 1874) − − + + + + + − − −
8 Thymelicus lineola (Ochsenheimer, 1808) + + − − + + − − − −
9 Hesperia comma (Linnaeus, 1758) − + + + + + + − − −
10 Papilio machaon (Linnaeus, 1758) + + + + + + + + + +
11 Parnassius apollonius (Eversmann, 1847) − + + − + + + − − −
12 P. tianschanicus Oberthür, 1879 − + + − − + + − + −
13 P. actius (Eversmann, 1843) − − + + − − + + + −
14 Koramius delphius (Eversmann, 1843) − − + + − − + + + −
15 K. infernalis (Elwes, 1886) − − − + − − − + − −
16 K. davydovi (Churkin, 2006) − + + − − + − − + −
17 Colias cocandica Erschoff, 1874 − − + + − − + − − −
18 C. erate (Esper, 1801) + + + + + + + − + −
19 C. romanovi Grum-Grshimailo, 1885 − + − − + + − − − −
20 С. staudingeri Alphéraky, 1881 − − + − − + + − − −
21 C. thisoa Ménétriès, 1832 − + + − − + + − − −
22 Aporia crataegi (Linnaeus, 1758) + + + − + + + − − +
23 Metaporia leucodice (Eversmann, 1843) + + − − − − − − − +
24 Pieris brassicae (Linnaeus, 1758) + + − − + + + − − −
25 P. canidia (Sparrman, 1768) + + + − + + − − − −
26 P. banghaasi Sheljuzhko, 1910 + + − − + + + − − −
27 P. napi (Linnaeus, 1758) + + − − + + + − − −
28 P. rapae (Linnaeus, 1758) + + − − + + + − − −
29 Pontia daplidice (Linnaeus, 1758) + + − − + + + − − −
30 P. chloridice (Hübner, 1808–1813) + + − − + + − − − −
31 P. callidice (Hübner, 1800) − − + + − − + + + −

32 Argynnis pandora
(Denis et Schiffermüller, 1775) + + − − + + + − − −

33 A. niobe (Linnaeus, 1758) − + + − + + + − − −
34 A. adippe (Linnaeus, 1767) − + + + + + + − − −
35 A. aglaja (Linnaeus, 1758) + + + − + + + − − −
36 Issoria lathonia (Linnaeus, 1758) + + + + + + + − + −

Табл. 1. Вертикальное распределение и биотопическое размещение булавоусых чешуекрылых хребта Молдо-Тоо. I – низкогорья 
(до 1500 м), II – среднегорья (1500–2500 м), III – высокогорья (2500–3500 м), IV – сверхвысокогорья (выше 3500 м). 1 – степи 
и остепненные стации; 2 – сухие луга; 3 – влажные луга (альпийские, субальпийские); 4 – осыпи; 5 – скальники; 6 – заросли 
кустарников (шиповник, спирея).
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№ Вид Вертикальные пояса Биотопы
I II III IV 1 2 3 4 5 6

37 Brenthis hecate
(Denis et Schiffermüller, 1775) + + − − + + − − − −

38 Boloria erubescens (Staudinger, 1901) − + + + − + + − − −
39 B. generator (Staudinger, 1886) − − + + − + + − − −
40 Polygonia egea (Cramer, 1775) + + − − + + − − − −

41 Nymphalis xanthomelas
(Denis et Schiffermüller, 1775) + + − − + + − − − +

42 Aglais urticae (Linnaeus, 1758) + + + + + + + − − +
43 Inachis io (Linnaeus, 1758) + + + + + + + − − +
44 Vanessa cardui (Linnaeus, 1758) + + + + + + + + − +
45 Melitaea didyma (Esper, 1778) + + − − + + − − − −
46 M. ala Staudinger, 1881 − + + − + + − − − −
47 M. fergana Staudinger, 1881 − + + + + + + + − −
48 M. trivia (Denis et Schiffermüller, 1775) + + − − + + − − − −
49 M. minerva Staudinger, 1881 + + + − + + + − − −
50 M. pallas Staudinger, 1886 − + + − − + + − − −
51 M. sibina Alphéraky, 1881 + + − − + + − − − −
52 M. arduinna (Esper, 1793) + + − − + + − − − −

53 Marginarge eversmanni
(Eversmann, 1847) + + − − − + − − − +

54 Melanargia parce Staudinger, 1882 + + − − + + − − − −
55 Chortobius pamphilus (Linnaeus, 1758) + + + + + + + − − −
56 C. sunbecca (Eversmann, 1843) − + + − + + − − − +

57 Paralasa kolesnichenkoi
Churkin et Zhdanko, 2001 − + + − + + − + + −

58 Erebia mopsos Staudinger, 1886 − − + + − − + + + −
59 E. mongolica Erschoff, 1888 − − + + − − + + + −
60 E. radians Staudinger, 1886 − − + + − − + − − −
61 E. progne Groum-Grshimaïlo, 1890 − − + + − − − + + −
62 Hipparchia autonoe (Esper, 1783) + + − − + + − − − −
63 Chazara briseis (Linnaeus, 1764) + + − − + + − − + −
64 C. enervata (Staudinger, 1881) + + + + + + + − + −
65 C. kaufmanni (Erschoff, 1874) + + − − + + − − − −
66 C. heydenreichi (Lederer, 1853) + + + − + + − − − −

67 Pseudochazara turkestana
(Grum-Grshimailo, 1893) + + + − + + − + + −

68 Satyrus ferula (Fabricius, 1793) + + − − + + − − + −
69 Hyponephele interposita (Erschoff, 1874) + + − − + + − − − −
70 H. dysdora (Lederer, 1870) + + − − + + − − − −
71 H. laeta (Staudinger, 1886) + + − − + + − − − −
72 H. glasunovi (Grum-Grshimailo, 1893) + + − − + + − − + −
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№ Вид Вертикальные пояса Биотопы
I II III IV 1 2 3 4 5 6

73 H. naricina (Staudinger, 1870) + − − − + − − − − −
74 H. haberhaueri (Staudinger, 1886) + + − − + + − − − −
75 H. naubidensis (Erschoff, 1874) + + − − + + − − − −
76 Polycaena tamerlana Staudinger, 1886 − − + + − − − + + −
77 Fixsenia acaudata (Staudinger, 1901) + + − − + + − − − +

78 Neolycaena carbonaria (Groum-
Grshimaïlo, 1890) + + − − + + − − − +

79 N. sinensis (Alphéraky, 1882) + + − − + + − − − −
80 Callophrys rubi (Linnaeus, 1758) + + − − − + − − − +
81 Lycaena phlaeas (Linnaeus, 1761) + + + + + + + − + +
82 L. thersamon (Esper, 1784) + + + − + + − − − −
83 L. solskyi (Erschoff, 1874) − + + − + + + − − −
84 L. dispar (Haworth, 1802) + + − − + + + − − −
85 L. splendens (Staudinger, 1881) − + + − + + + − − −
86 L. margelanica (Staudinger, 1881) − − + + + + − − + +
87 Athamanthia dilutior (Staudinger, 1881) + + − − + + − − − −
88 Cupido buddhista (Alphéraky, 1881) − + + + − + + − − −
89 C. prosecusa (Erschoff, 1874) + + − − + + − − − −
90 Celastrina argiolus (Linnaeus, 1758) + + − − − + + − − +
91 Glaucopsyche alexis (Poda, 1761) + + − − − + + − − −
92 G. aeruginosa (Staudinger, 1881) − + + − + + − − − −
93 Phengaris cyanecula (Eversmann, 1848) + + + − + + + − − −
94 Plebejus idas (Linnaeus, 1758) + + − − + + − − − −
95 P. argivus (Staudinger, 1886) + − − − + + − − − −
96 P. rogneda (Groum-Grshimaïlo, 1890) + + − − + + − − − −
97 P. maracandicus (Erschoff, 1874) + + − − + + − − − −
98 Rueckbeilia fergana (Staudinger, 1881) + + + − + + + − + +
99 Alpherakya sarta (Alphéraky, 1881) + + − − + + − − + −
100 Glabroculus elvira (Eversmann, 1854) + + − − + + − − − −

101 Aricia agestis
(Denis et Schiffermüller, 1775) + + − − + + + − − −

102 A. artaxerxes (Fabricius, 1793) + + + − + + + − − +
103 Afarsia sieversii (Christoph, 1873) − + − − + + − − − −
104 Agriades pheretiades (Eversmann, 1843) − − + + − + + + − −
105 Eumedonia eumedon (Esper, 1780) + + + + + + + − − +
106 E. persephatta (Alphéraky, 1881) − + + − + + + − − −
107 Cyaniris semiargus (Rottemburg, 1775) + + − − − + + − − −
108 Polyommatus amandus (Schneider, 1792) + + + − + + + − − −
109 P. ripartii (Freyer, 1830) + + − − + + − − − −
110 P. damon (Denis et Schiffermüller, 1775) + + − − + + − − − −
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№ Вид Вертикальные пояса Биотопы
I II III IV 1 2 3 4 5 6

111 P. iphigenides (Staudinger, 1886) − + + + − + + − − −
112 P. samusi Korb, 2017 − + − − + + − − − −
113 P. melanius (Staudinger, 1886) − + + − + + − − − −
114 P. phyllides (Staudinger, 1886) + + − − + + − − − −
115 P. thersites (Cantener, 1835) + + − − + + − − − −
116 P. venus (Staudinger, 1886) − − + + − − + − + −
117 P. icadius (Groum−Grshimaïlo, 1890) + + + − + + + − − −
118 P. icarus (Rottemburg, 1775) + + + − + + + − − −

Всего 79 100 60 31 91 105 57 14 23 18

Вертикальный пояс I II III IV

I 1.000

II 0.752 1.000

III 0.212 0.386 1.000

IV 0.101 0.140 0.500 1.000

Табл.  2. Коэффициенты сходства по Жаккару фаун булавоусых чешуекрылых вертикальных поясов хребта Молдо-Тоо. 
Обозначения вертикальных поясов как в Табл. 1.

Ключевые биотопы 1 2 3 4 5 6

1 1.000 − − − − −

2 0.848 1.000 − − − −

3 0.336 0.438 1.000 − − −

4 0.051 0.054 0.145 1.000 − −

5 0.130 0.134 0.194 0.370 1.000 −

6 0.149 0.162 0.154 0.067 0.108 1.000

Табл. 3. Коэффициенты сходства по Жаккару фаун булавоусых чешуекрылых ключевых биотопов хребта Молдо-Тоо. Обозначения 
ключевых биотопов как в Табл. 1.

вители нимфалоидного комплекса (Nymphalidae 
и Satyridae; часть авторов рассматривает их как 
подсемейства одного семейства) представлены 
примерно поровну и в целом составляют более 
двух третей (72%) всей фауны. Оставшиеся 28% 
фауны приходятся на 4  семейства, из которых 
наибольшая доля видов принадлежит белянкам, 
а наименьшая – риодинидам.

Наибольшее количество видов Hesperiidae 
отмечено в низкогорном (7) и среднегорном (8) 
поясах. В высокогорьях количество видов тол-

стоголовок резко снижается (отмечено 4 вида), в 
сверхвысокогорьях оно еще меньше (2 вида). Для 
Papilionidae отмечена обратная картина: в низко-
горье отмечен всего 1  вид, в среднегорье число 
видов заметно увеличивается (4 вида), а наиболь-
шего разнообразия семейство достигает в высо-
когорье (6 видов). В сверхвысокогорье количество 
видов Papilionidae вновь падает до 4.

Число видов Pieridae в низкогорье и среднего-
рье примерно равно (10 и 12 видов соответствен-
но); оно постепенно снижается с увеличением 
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абсолютной высоты (7  видов в высокогорье и 3 
– в сверхвысокогорье). Нимфалиды, как и преды-
дущее семейство, обнаруживают максимальное 
видовое разнообразие в среднегорье (20 видов); 
низкогорная и высокогорная фауны Nymphalidae 
хребта Молдо-Тоо примерно одинаковые (14 и 13 
видов соответственно). Наименьшее число видов 
этого семейства отмечено в сверхвысокогорье 
(8 видов). Сатириды в низкогорье и среднегорье 
по количеству видов примерно равны (17 и 18 ви-
дов соответственно), в высокогорье их число за-
метно падает (10), в сверхвысокогорье – снижает-
ся еще больше (6 видов).

Riodinidae, представленные на хребте Мол-
до-Тоо всего одним видом, отсутствуют в низкого-
рье и среднегорье. Lycaenidae имеют наибольшее 
видовое разнообразие в среднегорье (38 видов); 
в низкогорье отмечено 30 видов этого семейства. 
Количество видов голубянок в высокогорье в 
2 раза меньше, чем в среднегорье (19 видов); в 
сверхвысокогорье их количество снова снижается 
более чем вдвое (до 7 видов).

Обсуждение
Распределение видов Rhopalocera по верти-

кальным поясам хр. Молдо-Тоо соответствует за-
кономерностям, обнаруженным ранее (Корб, 2014, 
2019): наибольшее видовое разнообразие наблю-
дается в среднегорном поясе, наименьшее  – в 
сверхвысокогорном; при этом количество видов 
сначала повышается в направлении снизу вверх, а 
после среднегорного пояса, наоборот, понижается. 
Данное явление характерно как для фауны булаво-
усых чешуекрылых в целом, так и для фаун отдель-
ных семейств.

Описывая взаимоотношения фаун дневных 
бабочек ключевых биотопов хр. Молдо-Тоо, стоит 
отметить, что сходство между ключевыми биото-
пами наблюдается только для степных и остеп-
ненных стаций и сухих лугов. Такой тип распре-
деления свидетельствует об отсутствии связей 
между фаунами булавоусых чешуекрылых низко-
горий – среднегорий и высокогорий – сверхвысо-
когорий. О.Л.  Крыжановский (1965) выдвигал те-
орию о разных источниках происхождения фаун 
гор Средней Азии: никогорно-среднегорная груп-
пировка фаун имеет аллохтонное происхождение, 
а высокогорно-сверхвысокогорная – автохтонное. 
Отсутствие связей между этими группировками в 
нашем случае говорит в пользу данной теории.

Следует отметить, что индекс сходства фаун 
Rhopalocera высокогорий и сверхвысокогорий 
хр. Молдо-Тоо находится на пограничном значении 
между сходством и несходством (0.500). В горных 
хребтах Северного Тянь-Шаня сходство между 
высокогорными и сверхвысокогорными фаунами 
дневных бабочек весьма высоко; минимальное 
значение коэффициента сходства обнаружено 

для Киргизского  хр. (0.540), максимальное  – для 
хр.  Заилийский Алатау (0.810) (Корб, 2012). В го-
рах Юго-Западного Памира индекс сходства фаун 
булавоусых чешуекрылых высокогорий и сверх-
высокогорий находится в пределах 0.561–0.612 
(Корб, 2016). Вероятно, высокое сходство фаун 
Rhopalocera высокогорий и сверхвысокогорий Се-
верного Тянь-Шаня объясняется более сильным 
влиянием аллохтонных процессов на генезис фау-
ны данной территории, поскольку она находится в 
начале миграционного коридора Южная Сибирь – 
Средняя Азия. Тем же самым можно объяснить и 
средние значения коэффициентов сходства фаун 
дневных бабочек высокогорий и сверхвысокогорий 
Юго-Западного Памира: они находятся примерно в 
середине миграционного коридора между горными 
поднятиями Средней Азии и Гималаев. Очевидно, 
что отдаленное положение хребтов Внутреннего 
Тянь-Шаня (хр. Молдо-Тоо) от отмеченных мигра-
ционных коридоров повышает роль автохтонных 
процессов в их фауногенезе.

Значение хр.  Молдо-Тоо как части Нарын-
ского аридного рефугиума состояло не только в 
автохтонном формогенезе законсервированных 
предковых форм (приведшем, например, к обра-
зованию эндемика этого горного хребта, парус-
ника Koramius davydovi), но и в консервации на 
его территории пустынных и полупустынных ви-
дов. В частности, из дневных бабочек можно от-
метить Hyponephele naricina, Cupido prosecusa и 
Glabroculus elvira.

Современная картина вертикального распреде-
ления булавоусых чешуекрылых на хр. Молдо-Тоо 
(наибольшее видовое богатство голубянок, нимфа-
лид и сатирид в среднегорье и низкогорье; посте-
пенное уменьшение видового богатства семейств 
в боле высоких вертикальных поясах) предположи-
тельно связана с увеличением гумидности местоо-
битаний при увеличении абсолютной высоты.
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Abstract. Data on the fauna and vertical distribution of butterflies of the Moldo-Too Mountain Range (Inner Tien 
Shan) are presented. The material for research was collected during 12 summer seasons at 9 points of the 
ridge. The fauna of this mountainous region includes 118 species of Rhopalocera: 9 species of Hesperiidae, 
7 species of Papilionidae, 15 species of Pieridae, 21 species of Nymphalidae, 23 species of Satyridae, 1 species 
of Riodinidae and 42 species of Lycaenidae. The vertical distribution of this fauna on the Moldo-Too Range is 
as follows: 79 species in low mountains, 100 species in middle mountains, 60 species in high mountains and 
31 species in ultrahigh mountains. The distribution of this fauna on the key habitats is as follows: 91 species in 
steppes, 105 species in dry meadows, 57 species in wet meadows, 14 species in screes, 23 species in rocks 
and rocky places and 18 species in the bushes. It is shown that the faunas of the low and middle mountains, 
high and ultrahigh mountains are similar, and that the faunas of two of the six key biotopes (steppes and dry 
meadows) are similar; possible causes of this similarity are discussed.

Keywords: butterflies, fauna, Central Asia, Kyrgyzstan.
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Corrigendum

Влияние факторов среды на межгодовые изменения
макрозообентоса пойменных озер

А.А. Прокин, Д.Г. Селезнев, А.И. Цветков

Трансформация экосистем 2021, 4 (2), 65–77

В статье обнаружена ошибка в формуле.

В разделе «Материалы и методы», с. 67, формулу:

следует читать:

Corrigendum
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Правила для авторов

1. Общие требования к содержанию статей.

1.1. К публикации в журнале принимаются статьи, представляющие результаты оригинальных на-
учных исследований, заметки, сообщения, а также библиографические обзоры и рецензии на новейшие 
отечественные и зарубежные исследования по проблемам естественных и антропогенных изменений в 
экосистемах, фундаментальным и прикладным аспектам экологии и оценке экологического состояния 
пресноводных, морских и наземных экосистем.

1.2. Журнал печатает только оригинальные научные работы, ранее нигде не публиковавшиеся и 
не содержащие некорректных или чрезмерных заимствований.

1.3. Присылаемые материалы должны соответствовать тематике журнала, представленной сле-
дующими направлениями:

03.02.08 – Экология
03.02.14 – Биологические ресурсы

1.4. Присылаемые материалы должны отличаться научной новизной и фундаментальностью.

1.5. Рукописи, которые не соответствуют тематике журнала или подготовлены без учета требова-
ний журнала по их оформлению, не рассматриваются на предмет публикации.

2. Общие требования к оформлению статей.

2.1. Подача материалов для публикации в журнале осуществляется в электронной форме. Ав-
торы предоставляют в редакцию журнала на электронный адрес ecosyst.trans@gmail.com следующие 
материалы:

a) Файл с текстом статьи в форматах .doc, .docx, .rtf.
b) Иллюстративный материал с разрешением не менее 300 dpi для фотографий и 600 dpi для 

векторных рисунков. Рекомендуемые форматы изображений: .tif (LZW compression) либо .jpg высокого 
качества для фотографий, .jpg высокого качества или .png для графиков, схем и рисунков. Формат 
иллюстраций должен соответствовать печатной области журнала. Горизонтальное измерение должно 
составлять 90 мм (для печати на одну полосу) или 190 мм (для печати на всю ширину листа). Верти-
кальное измерение – не более 280 мм. Иллюстрации могут даваться как по отдельности, так и ском-
понованными в таблицы. Названия файлов с иллюстрациями должны включать номера рисунков и, по 
желанию автора, уточняющие пометки (fig1.tif; fig 1 Карта.tif). Иллюстрации публикуются в цветном виде 
в электронной версии журнала и в черно-белом – в печатной. Количество иллюстраций на одну статью 
специально не регламентируется, однако Редакция оставляет за собой право отклонить материал, име-
ющий несоразмерно большой объем иллюстраций. В случае необходимости приведения обширного 
иллюстративного материала он может быть опубликован в виде онлайн-приложения к статье.

c) Таблицы в форматах .doc, .docx, .xls, .xlsx. Названия файлов должны включать номера таблиц 
(table1.doc). Размеры таблиц должны соответствовать печатной области журнала. Таблицы большего 
формата могут быть опубликованы в виде онлайн-приложения.

d) Дополнительные материалы к статье (фотографии высокого разрешения, дополнительный ил-
люстративный материал, видеофайлы, крупные таблицы, базы данных и пр.) могут быть опубликованы 
на сайте журнала в виде приложений к работе. Приложения ко всем статьям публикуются в открытом 
доступе.

e) Отсканированная копия заполненного лицензионного договора.
Файлы, инфицированные вирусами, не обрабатываются и не принимаются к опубликованию.
В случае, если получение рукописи не было подтверждено Редакцией в течение трех дней, необ-

ходимо повторить отправку рукописи по адресу: aeschna@yandex.ru.

2.2. В исключительных случаях возможна подача материалов в бумажном виде: при личном пре-
доставлении в редакцию либо по почте.

2.3. Объем рукописей не должен превышать 2 авторских листов (80 000 знаков с пробелами). Реко-
мендуемый объем предоставляемой к публикации статьи – 1 авторский лист (40 000 знаков с пробелами).
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2.4. Параметры страницы: 210 х 297 мм (формат А4), ориентация книжная. Поля страницы – все 
по 20 мм. Шрифт обычный, Times New Roman. Размер шрифта: 12 пунктов в основном тексте, 10 пун-
ктов в сносках. Междустрочный интервал: полуторный. Текст без автоматической расстановки перено-
сов. Название статьи: полужирным шрифтом по центру страницы.

2.5. Текст рукописи предоставляется в виде единого файла. Рукопись условно делится на три 
блока: первый – включает УДК, информацию об авторе, аннотацию, ключевые слова, текст статьи, 
список использованной литературы; второй – полностью на английском, включает сведения об авто-
ре, аннотацию (необязательно), ключевые слова (необязательно), список использованной литературы 
(References); третий – подписи к иллюстрациям и таблицам, примечания для переводчика и прочую 
техническую информацию. Каждый блок начинается с новой страницы.

2.6. При использовании таксономических названий авторы должны руководствоваться требова-
ниями кодексов биологической номенклатуры. Названия таксонов родового и видового уровня приво-
дятся курсивом (Tanychora petiolata Townes, 1973; B. bufo L., 1758). Названия ранга семейства и выше 
курсивом не выделяются.

2.7. В тексте статьи сокращения (кроме стандартных) в случае необходимости их использования 
поясняют при первом упоминании. Применяется международная система единиц измерения СИ.

2.8. Десятичным разделителем служит точка (3.1415). Разделителем групп разрядов (использует-
ся по желанию автора) служит неразрывный пробел (Ctrl+Shift+Space: 101 325). При указании диапазо-
нов значений числа разделяются знаком тире (не путать с дефисом и минусом!) без пробелов (13–21).

2.9. Не следует использовать знаки пробела или табуляции для выделения новой строки (для это-
го используются настройки абзаца и ползунки на верхней линейке в MS Word). Также не следует поль-
зоваться пробелом для создания разреженного шрифта (используйте настройку Шрифт-Дополнитель-
но-Интервал). Для вставки новой страницы следует использовать команду Вставка-Разрыв страницы.

3. Структура и правила оформления русскоязычного блока.

3.1. УДК

3.2. Название статьи.

3.3. Информация об авторах статьи: ФИО автора – полностью, ученая степень (если имеется), 
ученое звание (если имеется), должность, место работы/учебы (полностью, с указанием адреса орга-
низации), ORCID. Один из авторов устанавливается ответственным за переписку (corresponding author), 
для него необходимо указать действительный адрес электронной почты.

3.4. Аннотация объемом 400–800 печатных знаков должна быть информативной и содержатель-
ной (т.е. максимально точно отражать содержание статьи, ее структуру и выводы). Следует избегать 
в аннотации элементов анонса содержания работы, заменяя их на изложение результатов работы в 
сжатом виде. Например, фраза «Проведен фаунистический анализ зоопланктона Дургунского водохра-
нилища» не несет в себе результатов работы, а лишь отсылает читателя к тексту статьи. Такую форму-
лировку следует заменить на более информативную: «В ходе фаунистического анализа зоопланктона 
Дургунского водохранилища на разных участках было выявлено от 11 до 26 видов беспозвоночных, 
преимущественно Rotifera и Cladocera». Подробнее об основах составления эффективных аннотаций 
можно прочитать в соответствующих статьях, например:

https://www.aje.com/arc/make-great-first-impression-6-tips-writing-strong-abstract/
https://www.wiley.com/network/researchers/preparing-your-article/how-to-write-a-scientific-abstract

3.5. Ключевые слова (8–10 слов). Ключевые слова не должны повторять слов, указанных в на-
звании работы.

3.6. Текст статьи. Рекомендуется структурировать статью по принципу IMRaD (Introduction, 
Methods, Results and Discussion):

a) введение;
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b) материал и методы;
c) основная часть (результаты);
d) выводы (обсуждение результатов).

3.7. Благодарности. Благодарности людям и организациям, внесшим интеллектуальный, органи-
зационный и иной нематериальный вклад в подготовку работы.

3.8. Финансирование. Ссылки на источники финансирования (гранты, фонды, госпрограммы).

3.9. Список литературы.

4. Правила оформления внутритекстовых ссылок.

4.1. Внутритекстовые ссылки оформляются в соответствии с Harvard reference style 2.

4.2. Внутритекстовые ссылки берутся в круглые скобки. В них указывается:
a) для статей с одним автором – (фамилия автора, год);
b) с двумя авторами – (фамилии авторов через «и»/«and», год);
c) с тремя и более авторами – (фамилия первого автора и др./et al., год).

Примеры: (Иванов, 2017); (Иванов и Петров, 2017); (Иванов и др., 2017); (Johnson et al., 2017); 
...согласно Иванову (2017)...

4.3. При цитировании более одной статьи в одном блоке:
a) ссылки разделяются точкой с запятой (Иванов, 2017; Петров, 2017);
b) при указании нескольких работ одного автора его фамилия не повторяется, а годы издания 

перечисляются через запятую. При наличии в списке работ одного автора, выпущенных в одном году, 
они снабжаются буквенными индексами: a, b, c и т.д.;

c) упорядочивание ссылок внутри блока соответствует таковому в списке литературы: сначала – 
по фамилии автора (русскоязычные спереди), потом – по году издания.

Примеры: (Иванов, 1991, 1992a, b, 2017; Иванов и Петров, 1992; Иванов и др., 2017a, b; Петров 
1991, 1992; Johnson et al., 2017).

5. Правила оформления списка литературы.

5.1. Список литературы оформляется в соответствии с Harvard reference style 2.

5.2. Список литературы должен полностью соответствовать внутритекстовым ссылкам.

5.3. Список группируется по алфавиту, в начале – источники на языках с кириллической письмен-
ностью (русский, украинский, белорусский и т.д.), затем – на иностранных языках (ссылки на работы на 
языках с нелатинской письменностью даются в английской транслитерации). Вначале список упоря-
дочивается по фамилиям первых авторов, потом – по фамилиям соавторов, затем – по году издания. 
При цитировании двух и более работ, опубликованных одним авторским коллективом в один год, они 
снабжаются буквенными индексами (2017a, 2017b и т.д.).

5.4. При наличии в списке работы, опубликованной на русском и иностранном языках, в русскоя-
зычном блоке приводится ссылка на русскоязычную публикацию.

5.5. При расхождении между электронной и печатной версией цитируемой публикации (могут от-
личаться диапазоны страниц и год издания) приоритет следует отдавать печатной версии.

5.6. При указании ссылок на электронные ресурсы (URL) указывается дата обращения к элек-
тронному ресурсу (accessed: 25.11.2017).

5.7. Для оформления списков литературы Редакция рекомендует авторам использовать специа-
лизированные расширения для текстовых редакторов (например, Zotero). Во избежание некорректного 
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отображения ссылок на других устройствах перед подачей рукописи в печать необходимо удалить ме-
таданные, встраиваемые программой в текст (команда Remove field codes).

5.8. Правила составления библиографических описаний.

5.8.1. Общие правила оформления.
a) В списке литературы приводится перечень авторов с указанием фамилий и инициалов. Для 

работ, имеющих не более семи авторов, приводится их полный перечень; в случае большего коли-
чество авторов цитируемой работы приводятся только первые пять имен с последующим «и др.» (“et 
al.”). Список авторов разделяется запятыми. Инициалы отделяются запятой (Иванов, И.И., Петров, П.П., 
Сидоров, С.С.);

b) Год публикации указывается после списка авторов, отделяется от списка авторов запятой;
c) Названия журналов приводятся полностью, без сокращений;
d) При наличии, в конце ссылки указывается DOI. DOI оформляется в виде URL (с добавлением 

префикса https://doi.org/ перед кодом DOI).

5.8.2. Порядок библиографического описания статей из периодики:
ФИО автора (авторов), Год издания. Название статьи. Название журнала (полностью, курсивом) 

Том (номер), Диапазон страниц. DOI.

Гагарин, В.Г., Гусаков, В.А., 2013. Два вида дорилаймид (Nematoda, Dorylaimida) из водоемов 
Вьетнама. Биология внутренних вод 3, 9–16. https://doi.org/10.7868/S0320965213030054.

Nardoto, G.B., Silva, S., Kendall, C., Ehleringer, J.R., Chesson, L.A. et al., 2006. Geographical patterns 
of human diet derived from stable-isotope analysis of fingernails. American Journal of Physical Anthropology 
131 (1), 137–146. https://doi.org/10.1002/ajpa.20409

5.8.3. Порядок описания книг:
ФИО автора (авторов), Год издания. Название книги. Издательство, Место публикации, Общее 

количество страниц.

Hodek, I., Emden, van, H.F., Honěk, A, 2012. Ecology and Behaviour of the Ladybird Beetles (Coccinel-
lidae). John Wiley & Sons, Chichester, UK, 600 p.

5.8.4. Порядок описания главы из книги:
ФИО автора (авторов), Год издания. Название главы. В: Редактор (ред.), Название книги (курси­

вом). Издательство, Место публикации, Диапазон страниц. DOI.

Canard, M., 2001. Natural food and feeding habits of lacewings. In: McEven, P., New, T.R., Whittington, 
A.E. (eds.), Lacewings in the crop environment. Cambridge University Press, Cambridge, UK, 116–123.

5.8.5. Порядок описания тезисов конференций:
ФИО автора (авторов), Год издания. Название статьи. Тезисы докладов конференции... (полно­

стью, курсивом). Место проведения, Диапазон страниц. DOI.

Муравьева, А.П., 2011. Развитие экологического сознания. Тезисы докладов XVIII научно-прак­
тической конференции Гуманитарно-Экологического Института «Экология. Человек. Общество.». 
Киев, Украина, 4–5.

5.8.6. Порядок оформления описания диссертаций и авторефератов:
ФИО автора, Год издания. Название. Диссертация (автореферат диссертации) на соискание 

ученой степени … (полностью, курсивом). Место публикации, Общее количество страниц. URL.

Николин, О.А., 2008. Тритий в водных экосистемах уральского региона. Автореферат диссерта­
ции на соискание ученой степени кандидата биологических наук. Екатеринбург, Россия, 21 с.

5.9. Ссылки на законодательные акты, ГОСТы, отчеты организаций без указания авторства, ин-
струкции к приборам и программному обеспечению, равно как и на анонимные ресурсы в сети Интернет 
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(GenBank, Росгидромет, Google Maps и т.д.) не следует выносить в список литературы. Ссылки на них 
необходимо давать непосредственно в тексте работы или в подстрочных сносках.

6. Структура и правила оформления англоязычного блока.

6.1. Название статьи на английском языке.

6.2. Информация об авторах статьи (аналогично информации в русскоязычном блоке). ФИО ав-
тора указываются полностью, транслитерацией (для автоматической транслитерации рекомендуется 
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