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АКАДЕМИЯ НАУК СССР • УРАЛЬСКИй НАУЧНЫй ЦЕНТР 

ПРОДУКЦИЯ ПОПУЛЯЦИЙ И СООБЩЕСТВ ВОДНЫХ ОРГАНИЗМОВ 

И МЕТОДЫ ЕЕ ИЗУЧЕНИЯ · 1985 

Г. Г. ВИНБЕРГ 

НЕКОТОРЫЕ ИТОГИ ПРАКТИКИ ПРИМЕНЕНИЯ 

ПРОДУКЦИОННО·ГИДРО&ИОЛОГИЧЕСКИХ МЕТОДОВ 

Способы расчета продукции водных организмов, как и дру
гие методы количественного изучения продукционного процесса 

в водных экосистемах, рассматриваемого как поток энергии от 

первичной к конечной продукции, в последнее время получили 
широкое распространение при гидробиологических и рыбахозяй
ственных исследованиях. Их общие основы не раз подвергались 
обсуждению [7, 8, 10, 12, 15, 24, 29]. 

Развитие исследований биологической продуктивности водо
емов привело к некоторой определенной форме представления 
их результатов, известной под условным названием «биотический 
баланс водоема». Этот способ обработки и обобщения резуль
татов был широко использован в работах, выполненных в СССР 
во время проведения Международной биологической програм
мы [9, 11, 17, 2, 34]. В то же время составление более или ме
нее полных или только частичных «биотических балансов» водо
емов получило признание и в других исследованиях, большая 
часть которых выполнена в рыбахозяйственных институтах и 
лабораториях [22, 23, 26, 27, 4, 21, 20, 28, 33, 32, 1, 30]. 

Впервые за всю историю гидробиологии, как, впрочем, и 
экологии в целом, стало возможным сопоставлять на строго 

количественной основе все уровни продукционного процесса от 
первичной продукции фитопланктона до конечной- рыбапро
дукции и получать представление об эффективности его отдель
ных этапов. А это уже открывает перспективы теоретического 
обоснования сознательно направляемых воздействий на про
дуктивность водоемов. Однако до реализации этих перспектив 
и сформирования действенной теории, которая станет твердой 
опорой практики рационального использования биологических 
ресурсов водоемов, предстоит еще пройти трудный путь даль
нейшего совершенствования теоретических представлений о 
закономерностях продукционного процесса. 

Отчетливо понимая, что продукционно-энергетические ис
следования и составление «биотических балансов» водоем-ов 

3 



отнюдь не конечная цель изучения их биологической продук
тивности, а только очередной его этап, ограничим все же за

дачу настоящей статьи высказыванием некоторых заключений, 
вытекающих из опыта работ этого направления. 

«Биотический баланс», или поток энергии экосистемы, пред
ставляют в виде таблицы, каждая строчка которой относится 
к одному из выделенных компонентов экосистемы, входящему 

в определенный трофический уровень. Соответственно графам 
таблицы для каждого данного компонента чаще всего приводят 
семь характеризующих его величин, а именно: биомассу (В), 
продукцию (Р), отношение между ними или Р j В коэффициент, 
траты на энергетический обмен (R), величину ассимилирован
ноif энергии пищи, определяемой как сумма продукции и тра
ты на обмен A=P+R, отношение продукции к ассимилирован
ной пище или коэффициент использования усвоенной пищи на 
рост {Р /А=К2) и, наконец, величину рациона (С), равную 
ассимиляции, деленной на усвояемость (C=Aja). Из перечис
ленных семи величин только четыре должны быть определены 
независимо или известны заранее, а три могут быть рассчита
ны, чем и пользуются в практике составления «биотического 
баланса». Например, если известны биомасса и продукция, 
легко рассчитать Р jB, а если известна биомасса и Р /В, легко 
рассчитать продукцию Р=В (Р jB). Когда известны Р и R, не
трудно определить коэффициент К2, а если известны продукция 
и коэффициент К2 , можно рассчитать траты на обмен. 

В принципе все семь упомянутых компонентов «биотическо
го баланса» имеют одинаковый смысл по отношению к организ
мам всех трофических уровней. Однако для различных групп 
гидробиантов они определяются с помощью разных методов, 
что вызывает значительные, иногда трудно преодолимые слож

ности. Возникает необходимость в определенных допущениях, 
связанных с большей или меньшей неточиостью расчетов. Соз
дается реальная опасность перейти границу допустимого и 
построить баланс на основе недостаточно обоснованных и не
достоверных величин. 

Каждому гидробиологу ясно, что это может произойти уже 
на первом этапе исследований, из-за несовершенства методов 
сбора исходных данных, характеризующих численность, био
массу, распределение и сезонную динамику гидробионтов. 
Следует уделять больше внимания оценке пределов неточиости 
исходных данных, как и неточностям, вносимым при их осред

нении в пространствеином и временном отношениях. Достигнуть 
идеальной точности невозможно, но материалы всегда должны 
быть изложены так, чтобы было ясно, какая степень точности 
достигнута. 

К первым таблицам «биотического баланса» не предъявля
лось жестких требований в отношении точности и достоверно
сти включенных в них величин. Выяснялась сама возможность 
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получить таким путем общие представления об энергетическом 
балансе водной экосистемы. В настоящее время, когда состав
ляют биотический баланс какого-либо водоема, преследуют 
другую более специальную цель, рассчитывая выяснить особен
ности продукционного процесса в данном водоеме или в водо

емах определенного класса. Достижение этой цели возможно 
только тогда, когда есть высокодостоверные результаты деталь

ных исследований. Балансы, составленные по недостаточным 
данным, лишь маскируют наше незнание и симулируют успех 

исследования, не принося реальной пользы. 
Вряд ли можно серьезно отнестись, например, к опублико

ванным биотическим балансам семи волжских водохранилищ, 
поскольку в трех из них рацион хищного зоопланктона больше 
суммы продукции нехищного и хищного зоопланктона, и, сле

довательно, продукция зоопланктона в целом имеет отрицатель

ную величину. Как тогда оценить кормовые условия для рыб, 
потребляющих зоопланктон? 

Здесь мы коснулись узкого места продукционно-гидробиоло
гических построений. Широкое, быть может даже слишком 
широкое, распространение в советских гидробиологических и 
рыбахозяйственных исследованиях получили расчеты «чистой» 
или «реальной» продукции зооплактона (Pz) по равенству 
Рz=Р2+Рз-Сз, где Р2 и Рз- продукция соответстеенно не
хищных и хищных видов, С3 - рацион хищных видов. Это ра
венство, принципиальная основа которого остается верной, в 
практике исследований не дает возможности с большой точно
стью определить Pz, так как ошибки определения трех членов 
его правой части суммируются. А каждая из них может быть 
велика, так как отнесение стадий развития зоопланктона и его 
видов к хищным или нехищным неизбежно связано с больши
ми или меньшими условностями. 

Особенно много затруднений связано с факультативными 
хищниками. Кроме того, по смыслу формулы в Р2 и Рз надле
жит включать и продукцию нехищных и хищных простейших, 
что также вызывает осложнения. Поэтому нельзя ограничи
ваться рассчитанной по формуле величиной продукции зооплан
ктона («чистой» или «реальной»), а следует в каждом случае 
устанавливать, через какие виды или стадии развития реали

зуется продукция планктонного сообщества, выходящая за его 
пределы, например потребляемая рыбами. По-видимому, таким 
путем можно подтверждать расчеты по формуле или обнару
живать необходимость их корректировки дополнительными ис
следованиями. 

Вопрос о продукции сообщества труден. Он заслуживает 
особого внимания и нуждается в новых подходах к его изуче
нию и решению. Рассмотрим его на примере планктонного со
общества, в состав которого входит фитопланктон, бактерио
планктон, и в метаболизме которого немалое участие 
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принимает детрит. Для этого мет.аболизм сообщества следует 
подразделить на внутренний (межуточный по физиологической 
терминологии) и внешний. Обратим внимание на то, что в обыч
ных условиях в первом приближении внешняя продукция зоо
планктона, т. е. продукция, выходящая за его пределы главным 

образом в результате потребления рыбами, представлена пре
имущественно относительно крупными ракообразными. Иное 
участие в метаболизме планктона принимает продукция мел
ких планктонных организмов- бактерий, инфузорий, коловра
ток (кроме аспланхна) и младшие стадии развития ракообраз
ных. Их продукция частично затрачивается на нужды энерге
тического обмена и частично по трофической цепи переходит 
в состав внешней продукции плактона, представленной глав
ным образом ракообразными. Иначе говоря, мелкие организмы 
планктона участвуют только в его межуточном метаболизме. 
Их общая биомасса значительна, интенсивность метаболизма 
велика и соответственно велика роль в диссипации энергии и 

регенерации биогенных элементов, а в конечном итоге в интен
сификации и ускорении внутреннего метаболизма планктона. 
Поскольку большая часть продукции мелких видов, участвую
щих во внутреннем метаболизме сообщества, в конце концов 
подвергается деструкции, для количественного отражения внут

реннего метаболизма сообщества основное значение приобре
тают величины трат на обмен (R). Определенный интерес по 
отношению к продукции мелких видов представляет установле

ние той ее части, за счет которой создается некоторая доля 
внешней продукции планктона, т. е. потребленной рыбами части 
ракообразных. Отношение внешней продукции к суммарным 
тратам на обмен всего сообщества планктона - мера эффек
тивности его участия в продукционном процессе. 

Итоговую величину суммарных трат на обмен, которая слу
жит важнейшей характеристикой сообщества, составляет энер
гетический обмен как хищных, так и нехищных животных. Эти 
же виды входят и во внешнюю потребляемую рыбами продук
цию. Это открывает принципиальную возможность исследова
ний, в основу которых должно быть положено распределение 
видов и стадий их развития не по трофическим уровнях хищных 
и нехищных, а по размерным классам. Успешное осуществле
ние таких исследований возможно только при наличии деталь
ных и достоверных сведений, количественно характеризующих 
потребление рыбами планктонных животных каждого размер

ного класса. 

Все сказанное о внутреннем и внешнем метаболизме зоо
планктона не более чем тематика еще не выполненных иссле
дований, изложенная в общих чертах и с большими упрощени
ями. Проведение исследований на указанной принципиальной 
основе представляется важной очередной задачей продукцион
ной гидробиологии. 
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Количественные сведения, характеризующие продукционный 
процесс в водных экосистемах, получают в результате обра
ботки проб, отбираемых полевыми гидробиологическими мето
дами. На основе этих данных и уже известных общефизиологи
ческих или эколого-физиологических закономерностей получа
ют возможность судить об интенсивности энергетического 
обмена, скорости роста и питания массовых представителей 
водных организмов в природных условиях. Необходимые све
дения содержатся в обзорных работах [31, 35, 36, 25, 38, 18, 
3, 5] и специальной литературе (см. например, изданные Зоо
логическим институтом АН СССР сборники [39, 37, 31] ). 

Не касаясь многих специальных методик эколого-физиоло
гических исследований, можно высказать некоторые общие 
методические положения, соблюдение которых должно способ
ствовать эффективности исследований. 

В настоящее время при изучении скорости энергетического 
обмена нецелесообразно выражать результаты измерений 
только через скорости потребления кислорода. Следует пред
ставлять полученные данные в виде величины трат на обмен, 
которые понимаются как доля от энергосодержания тела жи

вотного, затрагиваемая в процессе энергетического обмена за 
единицу времени. От величин, выражающих скорость потребле
ния кислорода (СП К) одной особью ( Q), к тратам на обмен 
(R) переходят по формуле R=Q·ЭK ( 1/с) W- 1, где ЭК- энер
гетический эквивалент единицы потребленного кислорода, обыч
но принимаемый равным 20,335 Джjмл02 ( 4,86 калjмл02 ) или 
14,234 Джjмг02 , с- энергоемкость весовой единицы массы 
тела, например, Джjмг02 сырого веса, Джjмг сухого веса и т. д. 
Когда Q по времени отнесено к часу, R- траты на обмен за 
час. Для водных беспозвоночных целесообразно R относить к 
суткам, для чего полученную по приведеиной формуле величи
ну следует умножить на- 24 часа. Существенно, что при расчете 
трат на обмен необходимо знать процент сухого вещества в сы
ром, зольность, энергоемкость единицы массы беззольного веще
ства. Это должно стимулировать дальнейшее накопление соот
ветствующих данных и их упорядочение, что следует 

рассматривать как важную очередную задачу эксперименталь

ной гидробиологии. Полностью смысл и значение результатов 
определения СПК и расчета R раскрывается только при их 
сопоставлении со скоростью роста, рационом и другими состав

ляющими энергетического баланса особи или популяции. 

Энергетический баланс, согласно закону сохранения энер
гии, передают в виде равенств C=P+R+F или aC=P+R. Все 
слагаемые выражены в единицах энергии за единицу времени 

или в пропорциональных им величинах. Здесь С- скорость 
потребления пищи (рацион); R- скорость трат на обмен; F
скорость выделения неусвоенной части пищи, а=А/С усвояе
мость пищи. 
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Обычно сумму (P+R) понимают как скорость усвоения (ас
симиляции) пищи. Строго rоворя, это не совсем верно, так как 
некоторая, хотя и небольшая, часть энергии ассимилированной 
пищи выделяется в составе продуктов азотного обмена. При та
кой записи балансового равенства энергия входит в F. Поэтому 
некоторые авторы вместо F пишут UF или F+U. В строгом 
смысле, скорость ассимиляции пищи равна (P+R+ И), а (Р+ 
+R) -физиологически полезная часть ассимилированной пищи. 
Однако ввиду малости И- энергии продуктов азотного обме
на -лишь немногие исследователи уделяли внимание этой ве

личине при изучении энергетического баланса водных животных. 
Превращение энергии не происходит без превращений ве

щества. Поэтому энергетический баланс может быть выражен 
и в весовых единицах кислорода, углерода, или азота, эквива

лентных определенному количеству энергии. Например, 1 мг 
углерода в составе продуктов энергетического обмена в круг
лых цифрах эквивалентен 42 Дж (10 кал). 

Когда известны слагаемые энергетического баланса, оказы
вается возможным рассчитать пищевые потребности, коэффи
циенты эффективности роста (К1=Р/С и K2=PjA), кормовой 
коэффициент 1/ К2, усвояемость пищи (a=AjC) и другие со
отношения, среди которых для продукционно-гидробиологиче
ских целей особый интерес представляет соотношение между 
приростом особи или продукцией популяции и тратами на об
мен, выражаемыми равенством P=VR, где V=K2/(1-K2). 
Это равенство служит, в частности, для расчета продукции 
физиологическим методом. 

В настоящее время особенно актуальны исследования, в ко
торых отдельные слагаемые энергетического баланса, харак
терные для определенного объекта и условий (скорость обмена, 
питания или роста), изучаются не раздельно, а параллельна и 
одновременно. Насколько необходимы такие исследования раз
ных функций показывает следующий пример. В результате 
тщательных, но раздельно проведеиных исследований для рако
образных зависимости от массы тела, скорости генеративного 
роста (Pov), экзувального роста (Рех), трат на обмен (R) и 
рациона (С) были переданы в виде степенных уравнений: 
Pov=15 wo.726; Рех=1,92 wo.729; R=1,46 wo.759; С=44,8 wо.воо. 

Все зависимые переменные выражены в кал/сутки при 20°, а 
W- в граммах сырого веса. Очевидно, что для достигших дефи
нитивного веса особей а= (Pov+~ex+R) jC, где а- усвояе
мость пищи. Казалось бы, что приведеиные уравнения дают 
легкую возможность рассчитать а. Воспользовавшись ими, для 
ракообразных с малым весом тела получим (Pov+Pex+R)/C> 
>1, что абсурдно. Например, при W=0,1 мг, (Pov+Pex+R)= 
=0,0344, а С=0,0283. При высоких значениях W наборот: рас
считанная величина а неправдаподобно мала. Эти уравнения 
оказались несогласованными и несовместимыми друг с другом. 
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Другим примерам таких уравнений могут служить недавно 
опубликованные соотношения между массой и длиной тела 
дрейссены. 

Параметры степенных зависимостей массы сьJрого (живо
го) вещества, сухого вещества тела и раковины от длины 
тела приведены раздельно для дрейссен с длиной тела 1-11 мм 
и 12-32 мм. Казалось бы, что такой прием обработки, посколь
ку он лучше соответствует эмпирическим данным, не может 

встретить возражений. Однако, если воспользовавшись урав
нениями, рассчитать проце,нтное содержание сухого вещества 

тела в сыром как отношение разности между весом сухого ве

щества и раковины к разности между весом живых дрейссен и 
раковины, получим, что при возрастании длины тела от 1 до 
11 мм относительное содержание сухого вещества снижается от 
13,7 до 5,65 %, а при возрастании длины тела от 12 до 32! мм
от 10,24 до 6,60 %. Ясно, что в действительности рост длины 
тела от 11 до 12 мм не сопровождается скачкообразным воз
растанием относительного содержания сухого вещества от 

5,65 до 10,24 % и что это всего лишь результат применения не 
согласованных между собой расчетных формул. 

Безусловная . необходимость организации и выполнения ис
следований, в которых количественно характеризуются все ком
поненты энергетического баланса определенного объекта при 
определенных условиях-нелегкая задача. По опыту многих 
исследований известно, что компоненты баланса, установленные 
для лабораторных культур, слагаются нелегко. Поэтому следу
ет с большой осторожностью относиться к величинам, опреде
ленным по разности, когда из четырех членов балансового 
равенства опытным путем определены три величины, а четвер

тая рассчитана. В этих случаях обычно приНИJ\1аЮт, что баланс 
должен сходиться. В действительности же рассчитанная по 
разности величина включает в себя неувязку баланса, которая 
может быть значительной. 

Балансовые расчеты применительно к природным условиям 
обитания встречаются с новыми трудностями. Например, при 
определении коэффициента эффективности роста и пищевых 
потребностей необходимо знать не только истинную скорость 
роста, но и истинную величину скорости трат на обмен в при
родных условиях. Допустим, что скорость роста удается опре
делить с достаточной достоверностью. О тратах же на обмен 
обычно судят по измеренному в лабораторных условиях «стан
дартному обмену» с векоторой условной поправкой, чтобы 
учесть предполагаемое влияние на скорость газообмена боль
шей подвижности животных в природных условиях. 

По отношению к наиболее мелким животным, таким как 
инфузории и коловратки, нет оснований полагать, что измеряе
мая скорость трат на обмен отличается от присущей им в при
родных условиях. Труднее решается вопрос для планктонных 
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ракообразных, но и здесь нельзя ждать большого превышения 
средней скорости трат на обмен в природных условиях по от
ношению к соответствующему стандартному обмену [13]. Из
вестно, что чем выше масса тела животного, тем выше отноше

ние активного обмена к стандартному [ 19]. У активных рыб 
это отношение может достигать значительных величин. Однако 
для экологических целей основное значение имеет не возмож
ность значительно поднять скорость обмена при максимальной 
скорости движений, которая может поддерживаться только 
ограниченное время, а средняя за сутки скорость трат на обмен 
в природных условиях. Как известно, при расчетах пищевых 
потребностей рыб эту величину рекомендуют получать, удваи
вая скорость стандартного обмена. Теперь есть основания счи
тать, что для многих рыб стандартный обмен, по-видимому, 
следует увеличивать не в два раза, а на меньшую величину. 

Очевидно, что этот важный вопрос подлежит дальнейшим ис
следованиям. 

Все члены равенства, выражающего энергетический баланс 
особи, популяции или сообщества, находятся в зависимости от 
условий внешней среды. Вид может неограниченно долго суще
ствовать лишь при условии, если колебания значений факторов 
внешней среды не выходят за пределы его генетически обуслов
ленной нормы реакции, т. е. за пределы возможностей физио
логической приспособляемости (акклимации) особи к каждому 
из факторов внешней среды и их сочетанию. За исключением 
редких экстремальных сочетаний факторов среды, вызывающих 
катастрофические нарушения экосистем, в природных условиях 
все особи постоянно находятся в состоянии полной акклимации 
к абиотическим факторам среды. Отсюда следует, что экологи
чески значимые выводы по отношению к нормальным условиям 

среды обитания вида можно получить, если условия опыта не 
выходят за границы нормальных (толерантных) для данного 
биологического объекта значений внешних факторов, а под
опытный объект вполне акклимирован к условиям опыта, к каж
дому значению изучаемого фактора. Эти два важнейших тре
бования должны неукоснительно соблюдаться. Однако в 
практике исследований их вередко нарушают, что приводит к 
неверным выводам. 

Например, были выполнены наблюдения за СПК стекло
видными угрями при 13 температурах в интервале 2,0-29,7°. 
По полученным данным, зависимость СПК от температуры была 
представлена степенной функцией Vt=8,974 t 1•1863 , где Vt- СПК 
в мг О2/кг· ч t-t 0С. 

Полулогарифмический график оставляет впечатление, что 
это уравнение удовлетворительно соответствует всем наблюде
ниям юпоров (см. рисунок). Однако тот же рисунок убеждает 
и в том, что в пределах 4-30° все точки ложатся на прямую 
и соответствуют обычной экспоненциальной зависимости СПК 
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Скорость потребления кислорода у стекло
видных угрей (Q, мr 02/кr-ч) при разных 
температурах (по данным наблюдений на 

водоемах Белоруссии и Прибалтики). 

от t при Qio=2,15. Только две край
ние слева точки (t=2,Qo и t=3,8°) 
.'Iежат вне этой зависимости. Оче

2 

2'1 

видно, что они находятся за пределами толерантных для стекло

видных угрей температур. Объединение одной формулой резуль
татов, полученных в пределах и за пределами толерантных тем

ператур, ведет к дезинформации. Доверившись полученной авто
ром формуле, на первый взгляд, хорошо передающей все экспе
риментальные данные, пришлось бы заключить, что Q1 0 снижа
ется с возрастанием температуры (например, Q~0 1 u =5,18, 
Q !g-20 = 1,98 и Q~g-зo= 1 ,54), т. е. получить совершенно оши
бочное представление о результатах опыта, который в действи
тельности показал, что в широком пределе температур (4-30°) 
Qlo неизменно равен 2,15. В данном случае не было никаких 
оснований пренебрегать многократно подтвержденной экспонен
циальной зависимостью СПК от температуры ( Q10) и произволь
но использовать степенную функцию, неоправданно распростра

ненную в область температур <4°, выходящих за пределы толе
рантных для стекловидного угря. Легко найти и другие примеры, 
которые привели бы к тому же выводу, что при изучении биоло
гического действия некоторого фактора нельзя объединять дан
ные, полученные в пределах его толерантных значений и за их 
пределами. К сожалению, это правило часто нарушается. 

При установлении зависимости векоторого билогического 
явления от одного определенного фактора внешней среды должно 
строго соблюдаться старинное правило «прочих равных усло
вий». О давно известном нередко забывают. Например, были 
проведены обширные наблюдения за СПК у амфиподы Ponto
porea affinjs, обитающей в гиполимнионе двух озер при темпе
ратуре воды летом 6,4° и 7,4° и зимой '1 ,6°. Автор рассчитанные 
им высокие величины Q10=4,7-5,6 использовал для выводов об 
особенностях действия температуры и явлениях «гипокомпен

сации» к температуре и т. д., не обратив внимания на то, что 
по его же данным зимой у 75 % особей кишечники были пусты 
и калорийность поитопарей была снижена на 18-25 % [ 19] . 
Вполне 'очевидно, что снижение интенсивности обмена зимой 
нельзя было объяснить только действием низкой температуры. 
Поэтому расчет Q10 по этим данным не может быть признан 
корректным. Величина Q10 имеет смысл только тогда, когда 
характеризует зависимость именно от температуры, но не от 

всей совокупности факторов, сопутствующих ее сезонным изме

нениям. 
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Аналогичные возражения вызывают и величины температур
ных коэффициентов, рассчитанные для ряда видов игл о кож их 
по измерениям СПК в разные месяцы года. Автор последней 
работы [19] признает, что причины, согласно которым рассчи
танньуе им значения температурных коэффициентов уменьша

ются с ростом температуры, не ясны и предполагает, что это 

происходит из-за изменения массы метаболизирующих тканей 
после окончания репродукционного цикла, т. е., что Q10 отража

ют влияние не температуры, а сопутствующего фактора. 

Нарушение принципа «прочих равных условий» встречается 
во многих работах. Например, была рассчитана параболиче
ская зависимость Р/В-коэффициентов зоопланктона от темпера
туры, полученная по данным, относящимся к разным сезонам 

года. Очевидно, что разные величины Р /В-коэффициентов в. 
разное время года, служившие для расчета Р, зависели не 
только от температуры, но и от трофических и других условий, 
сопутствующих ее сезонным изменениям. 

В последние годы появились серьезные основания для су
щественного изменения представлений о зависимости скорости 
биологических явлений от температуры [18, 14, 15]. Не оста
навливаясь на этом вопросе, изложенном в указанных работах, 
кратко упомянем только главные обоснованные в них выводы. 

1). Для выражения зависимости скорости биологических яв
лений V от температуры t нет никаких оснований применять 
уравнение Аррениуса и следует пользоваться параметрами экс
поненциальной. зависимости V от t и в первую очередь темпера
турным коэффициентом Q10=e10k=q10=10 10~ [24). 

2). Акклимация к температуре заключается в устранении 
стрессовых изменений в скорости метаболизма, возникающих 
при быстрой смене температурных условий. Акклимация ведет 
к установлению универсальной для всего живого мира зависи
мости скорости метаболизма от температуры, которой соответ
ствуют Q10 в пределах 2-2,5 и которая с.ТJужит необходимым 
условием сбалансированности биологических явлений в природ
ных экасистемах при колеблющейся температуре. 

3). Для приведения скорости метаболизма в природных усло
виях к некоторой определенной температуре, впредь до уточне
ний следует пользоваться Q10=2,25 или эквивалентными зна
чениями k=0,0811, q=1,0845 и ~=0,03523. Для экологических 
целей по отношению к метаболизму вполне акклимированных 
к температурным условиям организмов больше не следует поль
зоваться поправками по «нормальной кривой Крога» [6] или 
по ее модификациям [35, 3]. 

4). Скорость индивидуального развития Vt=l/Dt, где Dt
продолжительность развития рассматриваемой стадии, находит
ся в иной зависимости от температуры, чем скорость метабо
лизма. При средних наиболее благоприятных для развития 
температурах Vt находится в линейной зависимости от темпера-
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туры, т. е. подчиняется правилу сумм температур: Vt= {t-t0 ) / 

jS, где (t-to) -эффективная температура, S и t0 - константы. 
Это значит, что в этих пределах температур коэффициенты, 
характеризующие ускорение развития снижаются в сторону бо
лее высокой температуры, находятся в строгой зависимости от 
эффективной температуры и легко могут быть рассчитаны для 
каждой эффективной температуры fэ= (t-t0). 

Q -( tз+O.S )IO _ 10_ k·IO Io- -q -е . 
. t 3 -0,5 

При продукционно-гидробиологических и экспериментально
экологических работах часто возникает необходимость количе
ственного выражения изучаемых явлений. Обычно это делают 
с помощью элементарных математических функций. К сожале
нию, часто встречаются случаи их неумелого использования или 

некритического отношения биологов к применяемым ими мате
матическим приемам, а математиков -к биологическим мате
риалам. Даже в академических изданиях встречаются примеры 
ошибочных построений. Например, по измерениям СПК даф
ний, сделанным в июне, было получено уравнение Q=0,076 W0•799 

И В августе Q=0,320 W0•965, Где Q выражено В МЛ 02/ЭКЗ.·Ч И 
W- в граммах сырого веса. Получив эти уравнения, автор со
поставил только значения констант Q1 и пришел к заключению, 
что «В августе отмечено увеличение скорости обмена». Не была 
принята во внимание разная величина константы k. При массе 
тела объекта исследования (Daphnia longispina) W=O,OS мг= 
=5 · 1 О-5 г по тем же уравнениям получаем, что в июне Q= 
=2,78·10-5 и в августе Q=2,26·10-5, т. е. в августе скорость 
обмена была не больше, а меньше чем в июне. 

Существует реальная угроза засорения биологической литера
туры количественными формулировками, не имеющими реаль
ного содержания. Эта опасность могла бы несколько умень
шиться, а эффективность исследований повысится при 
соблюдении сформулированных ниже простых правил. 

1). Выражать эмпирические данные в виде векоторой фор
мулы следует только тогда, когда это действительно нужно, 
когда ясно, какое именно преимущества в данном конкретном 

случае имеет математически сформулированное соотношение 
перед исходными цифровыми данными. Если подобранная эм
пирическая формула аппроксимирует только данный ряд вели
чин, представляющих единичное наблюдение, она лишена смыс
ла и только маскирует недостатки и незакономерные вариации 

данных, придавая им псевдозакономерный вид. 
Это относится, в частности, ко многим случаям применения 

параболы второй или третьей степени, когда используют воз
можность с помощью этой гибкой функции получить уравнение 
кривой неправильной формы. Поразительный пример механи-
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ческого и неосмысленного применения этого способа обработки 

данных находим в работе Т. Салиха с соавторами [ 43], в ко
торой прослеживается зависимость скорости эмбрионального 
развития брюхоногого моллюска Lymnaea auricularia от тем
пературы. Были сделаны две серии наблюдений. Результаты 
каждой из них можно изобразить в виде неправильной, но близ
кой к прямой восходящей кривой. Как ни удивительно, но авто
ры сочли нужным каждую из этих кривых в отдельности выра

зить уравнением параболы третьей степени, не обратив 
внимание на то, что средние величины двух серий наблюдений, 
как и следовало ожидать, прекрасно передаются уравнением 

прямой! Не менее удивительно то, что коэффициенты уравнений 
приведены с девятью значащими цифрами, когда более чем доста
точно было бы и трех. Например, результаты первой серии наблю
дений представлены в виде уравнения: 1/ Dt=0,0356849903-
~0,00597310144 t+0,000491434633 t2+0,00000690921892 t3• 

Такие же, можно сказать анекдотические, параболы третьей 
степени и коэффициенты с девятью значащими цифрами встре
чаем и в других работах лаборатории Грейнджера, представ
ленных на симпозиуме 1981 г. 

2). Когда для определенной цели широко распространено ис
пользование векоторой элементарной функции, ее следует при
менять и в том случае, если с помощью другой формулы можно 
было бы несколько лучше выразить данный единичный ряд 
наблюдений. Например, для соотношения линейного размера l 
и массы тела W животных широко используют функцию вида 
W=qlь, где q и Ь константы. Соотношение между W и l можно 
выразить и многими другими способами. Однако воспользо
ваться иным математическим приемом для той же цели целесо
образно только тогда, если убедительно показано, что новая 
формула пригодна не только по отношению к векоторому част

ному материалу, но имеет общее преимущества перед распро
страненным видом эмпирической формулы и может ее заменить. 
Например, нельзя одобрить использование для выражения связи 
W и l у одних видов личинок хирономид формулы W=qlь, а у 
других W= W0k1, как это без достаточных оснований делает 
С. Маесон [42]. Ничего кроме вредной путаницы не может 
дать и другое необоснованное и странное нововведение того же 
автора. Вместо общепринятой степенной зависимости скорости 

потребления кислорода Q от массы тела Q=QI Wk, где Q1 и k
константы, он связывает Q с длиной тела l в виде Q=Q~m1, 
где Q'1 и т константы. 

3). В качестве эмпирических формул в биологии наиболее 
ценны простейшие элементарные математические функции с 
двумя константами. При одной или двух константах облегче
но сопоставление параметров формул, относящихся к разным 
объектам. Уже при трех константах это практически недоступ-
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но, так как один и тот же ряд опытных данных с практически 

одинаковой точностью может быть выражен разными сочета
ниями трех параметров. Примерам может служить формула 
Белерадека с тремя константами, служащая для описания за
висимости продолжительности развития от температуры: 

Dt=a (Т -а)-ь, 

где Dt- продолжительность развития, Т- температура, а, а 
и Ь - константы. 

По результатам наблюдений было рассчитано [40, 41], что 
зависимость продолжительности эмбрионального развития 
Eudiaptomus gracilis, выраженной в часах, от температуры мо
жет быть передана формулой 

Dt=1,1061·107 (Т +13,59)-з,s. 

Тем же автором показано, что если, как и для других видов 
диаптомид, считать, что Ь=-2,0 получим: 

Dt=3,795·104 (Т +4,8)-2. 

Несмотря на резко различные значения всех трех констант при 
низких температурах расчет по обеим формулам приводит к 
практически одинаковым величинам и только при высоких тем

пературах по второй формуле получаем несколько меньше ве
.'Iичины продолжительности развития. 

Как видим, уже трехпараметрические уравнения практически 
не позволяют использовать значения их параметров (констант) 
для сравнительных целей. В то время как значения констант 
двупараметрических уравнений вполне возможно использовать 
для подобных целей. Например, в уравнении экспоненциальной 
зависимости скорости биологических процессов от температу
ры, записанном в виде Vt= V0ekt оба параметра ( V0 и k) име
ют вполне определенный смысл. Здесь V0 - скорость при t=0° 
и k=ln (Vt/Vo) при t=l 0 • Напомним, что eko 10=Q 10. 

4). В биологических работах приводимые математические 
соотношения часто не сопровождаются необходимыми сведени
ями. Даже не всегда приводятся единицы, в которых выражены 
рассматриваемые величины. Только в редких случаях указан 
интервал значений аргумента (независимого переменного), к 
которому относится приводимая формула, а это всегда должно 
быть совершенно обязательным. Таким образом, приходится 
констатировать, что большинство биологов, к сожалению, еще 
не имеют элементарных навыков обращения с необходимыми 
им элементарными математическими функциями. Это отрица
тельно сказывается, в частности, на развитии количественных 

представлений об основных функциях водных животных - не
обходимой основы познания продукционного процесса в вод
ных экосистемах. 
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Продукционно-гидробиологические исследования направлены 
на познание закономерностей продукционного процесса, кото
рый осуществляется экоенетемой в целом. Отсюда слеДует, что 
они должны удовлетворять важнейшему условию - комплекс
ности. Сколь специальна ни была бы каждая тема или задача 
изучения, ее место должно быть четко определено в совокуп
ности исследований продукционного процесса в экасистеме в 
целом. 

К сожалению, этими требованиями часто пренебрегают. Вы
полняют и публикуют результаты специальных исследований, 
относительно которых неясно для решения какой более общей 
проблемы они могут служить. Нередко хорошо известные ме
тоды используют только для того, чтобы рассчитать продукцию 
зоопланктона или фитопланктона некоторого водоема. В таких 
случаях затрату квалифицированного труда на выполнение та
ких необоснованных работ нельзя считать оправданной. 
· Самое детальное и добросовестное изучение некоторого ком
понента экосистемы, взятого в отдельности, не может привести 

к выяснению закономерностей продукционного процесса. Эти 
закономерности- результат взаимодействия разных компонен
тов экасистемы-должны служить объектом специальных си
стематических исследований. Недостаточно изучать в отдельно
сти, скажем, фито- и зоопланктон, или ихтиофауну и кормовую 
базу, надо специально планировать и выполнять исследования 
по выяснению их взаимозависимости. Приходится повторять 
эти, казалось бы, очевидные положения, которые все еще не 
занимают должного места в практике пщробиологических ра
бот. Примерам пренебрежения принципом комплексности и за
конченности исследований могут служить случаи опубликова
ния «биотических балансов» озер, много изучавшихся в рыбо
хозяйственном отношении, без включения в баланс ихтиомассы. 
продукции, рациона рыб и величин, характеризующих взаимо
заменяемость ихтиофауны с другими компонентами экосистемы. 

Поскольку продукционный процесс и экасистема в целом 
могут изучаться только коллективом специалистов разного 

профиля, для эффективности исследований важнейшее значе
ние имеет квалифицированное научное руководство и организа
ция работ, обеспечивающие консолидацию усилий отдельных 
специалистов и необходимую степень комплексности и закон
ченности исследований. Улучшение организации и научного 
руководства продукционно-гидробиологическими и рыбахозяйст
венными исследованиями должно рассматриваться как важней
шее средство повышения их эффективности. 
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АКАДЕМИЯ НАУК СССР • УРАЛЬСКИй НАУЧНЬiй ЦЕНТР 

ПРОДУКЦИЯ ПОПУЛЯЦИЙ И СООБЩЕСТВ ВОДНЫХ ОРГАНИЗМОВ 

И МЕТОДЫ ЕЕ ИЗУЧЕНИЯ · 1985 

В. В. БУЛЬОН 

НЕКОТОРЫЕ ЗАКОНОМЕРНОСТИ ПЕРВИЧНОй 

ПРОДУКЦИИ ОЗЕРНЬIХ ЭКОСИСТЕМ 

Закономерности первичного продуцирования органических 
веществ в водных экасистемах находятся в центре внимания 

биолимнологов. Они выясняются в результате обобщения све
дений, относящихся к водоемам самого разного уровня биоло
гической продуктивности. Сопоставление имеющихся в литера
туре данных о первичной продукции в водоемах разного типа 
позволяет абстрагироваться от частных вопросов продукционной 
гидробиологии и видеть как бы с большой высоты общую кар
тину взаимосвязей первичной продукции с характеризующими 
водную среду факторами и с протекающими в ней процессами. 

В настоящей работе кратко рассмотрены только некоторые 
общие закономерности автотрофного образования органических 
веществ в озерных водоемах, которые в какой-то мере отража
ют современный этап биолимнологических исследований. В тек
сте используются следующие обозначения: Aapt- скорость 
фотосинтеза планктона на глубине с оптимальными световыми 
условиями, мкг с/л·сут; ~А- скорость фотосинтеза под едини
цей площади водоема, или интегральная первичная продукция, 
м г сjм2 • сут; ~~А- первичная продукция планктона за год, 
ккалjм2 ; Схл- содержание хлорофилла а в планктоне, м кг /л; 
СА Ч=Аорt/Схл - суточное ассимиляционное число, м кг сjмкг 
хлорофилла а; Свов - содержание взвешенного органического 
вещества, мг/л; Р1 и Yt продукция и вылов рыб, ккал/м2 ·г.; 
S- прозрачность воды по белому диску. 

Анализ зависимости величин первичной продукции конти
нентальных водоемов от географической широты произведен 
М. Брылинеким и К. Манном по материалам Международной 
биологической программы [13]. В результате обобщения дан
ных по 43 озерам и 12 водохранилищам, расположенным от 
Арктики до тропиков, авторы приходят к заключению, что годо
вая продукция фитопланктона от высоких к низким широтам 
возрастает от 35 до 12000 ккалjм2, т. е. увеличивается почти в 
400 раз. Среди изученных наиболее продуктивны озера и водо-
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Рис. 1. Зависимость величин первичной продукции планктона от географиче-
ской широты (А) и высоты нахождения (Б) водоемов. 

А -годовые величины первичной продукции в озерах (/) и водохранилищах: волжских 
(:1), днепропетровских (3), прочих (4), Б- суточные величины интегральной первичной 
продукции в озерах Памира (/), Монголии (2), Бурятии (3), Белоруссии (4), оз. Иссык
l(уль (5), оз. Финстерталлер, Австрия (6), оз. Тахо, США (7), Волгоградском водохрани-

лище (8). 

хранилища Индии (10-12° с. ш.), наименее продуктивны озера 
Круглое (КАССР, 66° с. ш.) и Чар (Канада, 75° с. ш.). Отно
сительно низкопродуктивны также крупные глубоководные озе
ра, такие как Байкал, Б. Медвежье, Виннипег и др., в которых 
годовая продукция фитопланктона, как правило, не превышает 
1000 ккалjм2. 

Годовая продукция фитопланктона большинства внутренних 
водоемов СССР возрастает с севера на юг от 20 до 6500 ккал/м2 

[2]. Самая низкая величина ~~А зарегистрирована в субарк
тическом оз. Зеленецком (1Кольский п-ов, 69° с. ш.), самая вы
сокая- в оз. Инкити, находящемся в Груз. ССР. В Субарктике 
и Арктике встречаются крайне низкопродуктивные озера. 
По нашим наблюдениям, в небольшом мелководном оз. Акуль
кино, расположенном рядом с оз. Зеленецкое, годовая продук
ция фитопланктона составила в 1971 г. всего 8 ккалjм2. Экст
ремально низкая продукция фитопланктона, около 5 ккалjм2 ·г, 
измерена автором в 1981 г. в высокоширотном озере (80°30'с. ш.), 
расположенном на о-ве Хейса архипелага Земля Франца
Иосифа. Это озеро с площадью зеркала 10,6 га и средней глу
биной 2,5 м почти круглый год находится под сплошным по
кровом льда и только в сентябре в прибрежье вскрывается на 
очень короткое время. Продукция фитопланктона в этом озере 
является, по-видимому, наименьшей среди всех значений ~~А. 
известных для озер Севера. В настоящее время стоит вопрос 
о выделении в отдельный класс олиготрофных северных озер с 
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первичной продукцией планктона меньше и существенно мень
ше 100 ккал/м2 ·г., чтобы отличать их от низкопродуктивных 
водоемов умеренных широт с более урожайным фитопланкто
ном, с годовой продукцией выше 100 ккал/м2• 

Обратная зависимость максимально возможных значений 
~~А от географической широты не линейна, а имеет вид сте
пенной функции (рис. 1, А). Очевидно, такой же тип связи 
существует между географической широтой и минимально воз
можными величинами ~~А. 

Зависимость продукции фитопланктона от высоты располо
жения водоемов показана на рис. 1, Б. Наблюдения на озерах 
Монголии (1978-1980 rr.), Бурятии (1981 г.) и Памира 
( 1982 г.) проведены автором. Озера расположены на высоте 
от 580 до 4200 м над ур. м. Скорость фотосинтеза планктона 
измеряли в середине лета, поэтому ее значения достаточно объ
ективно отражают трофический статус озер. Как показано на 
графике, максимальные величины ~А закономерно уменьша
ются с увеличением абсолютных высот. Обратная связь потен
циальной продукции фитопланктона с высотой нахождения 
водоемов аналогична зависимости ~~А от географической ши
роты. 

По многим измерениям на водоемах разной трофности хоро
шо прослеживается увеличение отношения ~ А/ Aopt с возраста
нием прозрачности воды, что приближенно передается линей
ным уравнением 

( 1) 

где Ks- константа, которая в среднем равна 1 [2]. Следова
тельно, интегральная продукция фитопланктона может быть 
рассчитана как 

(2) 

Такая закономерность, выявленная для широкого спектра вели
чин ~А (11-3900 мг сjм2 ·сут), Aopt (8-4500 мкг сfл·сут) и 
S (0,3-16 м), позволяет рассматривать интегральную продук
цию как функцию только двух переменных Aopt и S. 

Более тщательный анализ данных показал, что связь между 
~ А и произведением Aopt · S несколько отклоняется от линейной 
функции и, согласно данным, приведеиным на рис. 2, имеет вид 

~ А=(0,583+0,033) [Aopt·S] 1•081 ± 0•056 ; г=0,958 (3) 

По тем же данным, отношение ~ А/ Aopt связано с прозрачно
стью воды следующим образом 

~ А/ Aopt= ( 1 ,02+0,06) 8°·826=0•066 ; r=0,902 

~ А= 1,02 · Aopt · S0•826. ( 4) 

Результаты расчетов по уравнению (3) показывают, что с 
увеличением ~А от 10 до 10000 мг сjм2 ·сут, т. е. в 1000 раз, 
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Рис. 2. Связь между Z:A и Aopt -S. 
1- озера, :L- водохранилища, J- водоемы-охладители. 1 и /1- линии регрессии по 

уравнениям ( 1) и (3). 

Рис. 3. Зависимость скорости фотосинтеза планктона от содержания хлоро
филла а. 

1 -водоемы СССР [2]; озера: 2- Монголии, 3- Памира, 4- Бурятии, 5- высокоширот
ное озеро (Земля Франца-Иосифа), /, Jl и J/1- линии регрессии по уравнениям (6), (7) 

и (8); JV- доверительные границы регрессии (6). 

коэффициент пропорциональности Ks между ~А и Aopt · S воз
растает от 0,72 до 1,21, т. е. только в 1,68 раза, а его среднее 
значение составляет 0,96+0,25. В области наиболее часто 
встречаемых величин ~А (100-5000 мг сjм2 ·сут) коэффициент 
Ks варьирует еще слабее- 1,00+0,15. При значениях ~А в 
пределах 500-1000 мг сjм2 -сут уравнения (2) и (3) дают 
практически совпадающие результаты. Таким образом, в пер
вом приближении коэффициент Ks действительно близок к 1, 
что и отражено в уравнении (2) _ 

По уравнению (4) коэффициент пропорциональности Ks 
между ~А и Aopt · S увеличивается от О, 77 до 1,30 с уменьше
нием прозрачности воды от 15 до 0,2 м. Также и по Фоллен
найдеру [ 17] интегральный фотосинтез связан с прозрачностью 
воды степенным уравнением 

~A=Aopt · 1,75 · S0•72• (5) 

Уравнение (5) рассчитано по небольшому материалу (n=15). 
По-видимому, оно менее точно отражает природную ситуацию, 
чем уравнение (4), в основу которого положено около 100 на
блюдений на водоемах с разным уровнем продуктивности. Со
гласно уравнению Р. Фолленвайдера, коэффициент Ks очень 
высок при низких значениях прозрачности воды. Например, при 
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5=0,5 м он равен 2,16, при S=0,1 м достигает 3,5, в то время 
как по уравнению (4) при тех же значениях S составляет соот
ветственно 1,12 и 1 ,50. 

Установление связи между скоростью фотосинтеза планкто
на и концентрацией хлорофилла а дает возможность судить о 
продукционных возможностях фитопланктона по содержанию 
в нем зеленого пигмента. По 72 наблюдениям на водоемах 
СССР, Aopt в пределах от 4,1 до 2700 мкг сfл·сутки и Схл в 
пределах от О, 1 до 117 м кг f л связаны уравнением 

Aopt= (28,3+5,4) Схл0•907::+::О,Об2 , r=0,945. (6) 

По совокупности данных суточное ассимилированное число со
ставляет в среднем 25 мкг сfмкг хлорофилла а. 

Самостоятельный интерес представляют материалы, полу
ченные при маршрутных поездках автора по 16 озерам Мою·о
лии, расположенным в разных физико-географических зонах 
страны. Озера резко различны по минерализации воды (от 50 
до 7000 мг /л) и по уровню первичной продуктивности (Аорt-
от 15 до 6000 мкг сfл·сут, Схл --от 0,35 до 240 мкг/л). По этим 
данным зависимость скорости фотосинтеза от концентрации 
хлорофилла а может быть аппроксимирована уравнением 

Aopt= (37,0+8,5) Cxл0• 934::+::0,ll7, r=0,907. (7) 

Среднее значение САЧ равно 32 мкг сfмкг хлорофилла а. 
Для семи озер Бурятии соотношение между Aopt и Схл прак

тически не отличается от уравнений (6) и (7): 

Aopt= (40,0+6,7) Схл0•931 ::+::0 •224 , r=0,914. (8) 

Линии регрессии, построенные по уравнениям (6--8), сопостав
лены на рис. 3. Объединив все три уравнения, приходим к за
ключению, что как в пресных, так и в солоноватых озерных водо

емах, расположенных в умеренных широтах (от 40 до 60° с. ш.), 
зависимость скорости фотосинтеза от содержания хлорофилла а 
на глубинах с оптимальными световыми условиями может быть 
передана общим уравнением 

(9) 

В уравнениях (6--8) степенной коэффициент при Схл немного 
меньше 1. Это наводит на мысль о векотором снижении фото
синтетической активности хлорофилла а с увеличением его кон
центрации. Однако величина ошибки углового коэффициента 
дает нам право принимать его равным 1, поэтому в первом 
приближении можно считать величину СА Ч независящей от 
концентрации хлорофилла а. К аналогичному выводу приходит 
Р. 3. Ковалевская [8] на основании материала по белорусским 
озерам с разным уровнем трофности. 

Тесная корреляция, прослеживаемая между Aopt и Схл, обес-
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печивается большим размахом их величин. Корреляция мало 
заметна при малых интервалах значений независимого пере
менного, с которыми чаще всего имеют дело исследователи. 

Поэтому не вызывают удивления литературные данные, в кото
рых не обнаруживается явной связи между скоростью фото
синтеза и содержанием хлорофилла а в планктоне конкретных 
водоемов, мало отличающихся по трофности. Очевидно, обсуж
даемая связь закономерна лишь тогда, когда сопоставляемые 

водоемы различаются по степени развития фитопланктона на 
несколько порядков величин. 

Определение содержания хлорофилла а успешно используют 
для оценки трофического статуса водоемов. По Г. Г. Винбергу 
[4] и по И. С. Захаренкону [6], содержание хлорофилла а в 
планктоне составляет обычно, мкгjл: в олиготрофных водах 
менее 1, в мезотрофных- от 1 до 10; в евтрофных- от 10 до 
100, в гиперевтрофных - более 1 00. 

Концентрация хлорофилла а, как эквивалент биомассы фито
планктона, в значительной мере определяет оптические свой
ства воды, в частности ее прозрачность. Этот вопрос интенсив
но дискутируется в литературе [17, 1, 12, 14, 9, 7, 10, 2]. 

По многим литературным и по собственным данным автора 
(n=80), связь прозрачности воды с содержанием хлорофилла 
а в планктоне хорошо описывается степенным уравнением 

S= (5,73+0,30) Схл-0• 435±0 ,035 , r=-0,899. ( 1 О) 

Следует подчеркнуть, что связь между S и Схл, описываемая 
уравнением ( 1 О), справедлива только по отношению к озерам 
с низкой цветностью воды, в биотическом балансе которых 
мало заметна роль алло~тонного органического вещества. Ина
че говоря, рассматриваемая связь действительна для водоемов, 
в которых доминирует фитопланктон и планктонагенный де
трит. 

Для озер Монголии также обнаружена весьма прочная связь 
между S и Схл, однако она описывается уравнением, заметно 
отличающимся от уравнения ( 1 О): 

5=(3,22+0,47) Схл-0• 623±0 •075 , r=-0,968. (11) 

Сопоставляя параметры уравнений (10) и (11), видим, что при 
одной и той же концентрации хлорофилла а прозрачность воды 
в озерах Монголии ниже, чем, например, в Байкале, Иссык
Куле, в большинстве озер европейской части СССР. Как пока
зано на рис. 4, регрессии пересекаются при высоких значени
ях S, характерных для глубоководных озер с небольшим 
относительным содержанием аллахтонного органического ве

щества. Характер связи прозрачности воды с концентрацией 
хлорофилла а в озерах Монголии отражает своеобразие морфо
метрических свойств водоемов этого региона. Изученные озера 
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Jlннии регрессии: 1 н 2-no уравнениям (10) и (11); 3-озера 5\понии [171: 4 н 5-
озера Белоруссии [6, 7]: б- Байкала [2]; 7- озеро в Швеции; 8- Братское и Усть-Илим
ское хранилища [10]; 9- рыбоводные пруды [9]. 1- доверительные границы регрессии 

по уравнению (10). 

Рис. 5. Связь прозрачности воды с содержанием взвешенного органического 
вещества. 

Jlинии регрессии: 1- по уравнению (12), 2- озера Монголии, З- Бурятии, 4- Бело
руссии [7], 5- оз. Норрвииен [12], б- Байкал [2]. 

Монголии очень крупны, с площадью зеркала от 10 до 1500 км2, 
но в то же время мелководны, с глубинами обычно от 2 до 7 м_ 
Кроме того, многие озера имеют открытые берега, поэтому их 
водные массы не защищены от перемешивания ветрами, кото

рые здесь часты и достигают значительной силы. Очевидно, 
связь между S и Схл, наблюдаемая в водоемах с планктонаген
ным сестоном, в монгольских озерах нарушена из-за присут

ствия в воде бесхлорофильной взвеси, поступающей со дна озер 
и с окружающего их ландшафта. 

Линии регрессии S и Схл по уравнениям разных авторов, 
показаны на рис. 4. Как правило, короткие регрессии имеют 
больший угол наклона, чем регрессии, рассчитанные по широко
му диапазону значений S и Схл· Тем не менее, все они неплохо 
вписываются в доверительный интервал, построенный по наи
большему числу данных, в частности по данным, по которым 
рассчитано уравнение ( 10). 

Обратная зависимость прозрачности воды от содержания 
взвешенного органического вещества хорошо прослеживается 

по материалам для водоемов СССР (h=38): 

S= (3,72+0,39) Свов-0• 684±0 • 10 , r=-0,889. ( 12) 

Между линиями регрессий, построенными по уравнениям 
разных авторов, обнаруживается удовлетворительное сходство 
(рис. 5). По обобщенным данным, прозрачность воды пропор
цианальна содержанию взвешенного органического вещества, 

возведенному в степень близкую к О, 70. 
Комбинируя уравнения связи S с Схл и S с Свов, легко 
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оценить характер взаимодействия между концентрациями 
хлорофилла и взвешенного органического вещества. Из урав
нений (10) и (12) следует: 

Схл=2,99 Свов 1 • 52 • ( 13) 

В литературе мало данных параллельного измерения Схл и 
Свов, поэтому количество хлорофилла нами рассчитано только 
по 17 точкам: 

Схл=(2,81+1,02) Свов 1 • 735±0 • 331 , r=0,912. ( 14) 

Сопоставив уравнения связи Схл и Свов с прозрачностью 
воды, В. Ф. Иконников [7] установил для озер Белоруссии сле
дующую зависимость: 

Схл=2,13 Свов 1 •20 . ( 15) 

По результатам параллельных определений концентраций 
хлорофилла и органической взвеси в озерах Монголии, 

Схл= (0,89+0,32) Свов 1 • 387±0 •270 , r=0,923. ( 16) 

Несмотря на некоторое расхождение в параметрах, уравне
ния (13-16) имеют общее свойство- показатель степени при 
Свов больше 1. Из этого следует, что с увеличением концентра
ций хлорофилла и органической взвеси возрастает и относитель
ное содержание хлорофилла а в органическом веществе сесто
на. По имеющимся данным (рис. 6), относительное содержание 
хлорофилла во взвешенном органическом веществе увеличива
ется в направлении от олиготрофных к евтрофным водоемам 
почти в 20 раз- от 0,05-0,1 до 1-2 %. 

Если принять, что в органическом веществе фитопланктона 
содержится 1 % хлорофилла, то, очевидно, в олиготрофных 
водоемах на долю фитопланктона приходится лишь незначи
тельная часть общего взвешенного органического вещества 
(5-10 %), тогда как в евтрофных и гиперевтрофных органиче
ская взвесь представлена фитопланктоном почти на 10 %. 

Литературный материал по соотношению рыбопродуктив
ности и первичной продукции водоемов достаточно обширен. 
Имеется ряд обобщений по этому вопросу [5, 9, 16, 11, 15, 3]. 
Чаще всего авторы сопоставляют с ~~А не продукцию рыб, а 
вылов, так как он относительно легко поддается учету и реги

стрируется. Однако и Yr положительно коррелирует с Pr и, 
сдедовательно, может служить показателем рыбопродуктивно
сти. По имеющимся данным, для озер, водохранидиш и внутрен
них морей 

Yr= (0,30+0,09) Pr0•889± 0,256 , r=0,836. ( 17) 

Это уравнение рассчитано на основании материала из неболь
шого числа водоемов (n= 17), поэтому можно считать, что в 
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Рис. 6. Взаимосвязь между концентрациями хлорофилла (Схп) и взвешенного 
органического вещества Свов. 

1, 2, 3, 4- линии регрессии по ур·авнениям (13-16). 

Рис. 7. Соотношение между первичной продукцией и выловом рыб в озерах 
(1), водохранилищах (2) и внутренних морях (3). /, l/, ll/, IV -линии рег

рессии. 

первом приближении вылов рыб составляет 30 % их продукции. 
Величины Yr сопоставляют обычно с продукцией фитоплан

ктона, так как в достаточно крупных промысловых водоемах 

она, как «первопища», играет более важную роль, чем продук
ция перифитона и макрофитов. Данные по первичной продукции 
планктпна и вылову рыб в озерах, водохранилищах и внутрен
них морях объединены на рис. 7. Для ~;~екоторых водоемов 
значения ~~А ориентировочны, так как оценены они либо по 
результатам нерегулярных наблюдений за скоростью фотосин
теза водорослей, либо по косвенным показателям- содержа
нию хлорофилла и оптическим свойствам воды. Для семи озер 
приводится на рисунке суммарная первичная продукция

планктона, макрофитов и обрастаний. Для 7l водоема связь 
между выловом рыб в пределах от 0,1 до 26 ккалjм2 ·г. аппрок
си:мируется уравнением 

Yr=(0,164+0,026) ·10-3~~A0•934±o,tso, r=0,777. (18) 

При I(ритическом подходе к анализируемым данным обнару
живаем необычно низкий относительный вылов рыб в некото
рых высокопродуктивных водоемах - 0,02-0,05 % первичной 
продукции. Например, в отдельных гиперевтрофных озерах и 
водохранилищах Индии с величиной первичной продукции 
8500-11000 ккалjм2 ·г. относительный вылов не превышает 
0,05 %. Низкие относительные уловы, около 0,03 %. зарегистри
рованы для ряда евтрофных малых озер СССР, для Иваньков
ского и Саратовского водохранилищ. По-видимому, эти водо-
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емы слабо эксплуатируются. Очень редки водоемы, где вылов 
рыб превышает 0,30% первичной продукции: оз. Чеденъярви 
(КАССР), оз. Дальнее (Камчатка), оз .. Ланао (Филиппины), 
Кумнеское водохранилище (Груз. ССР) и Аральское море. 
На рис. 7 приведены водоемы с относительным выловом рыб 
от 0,02 до 0,51 %, поэтому разброс точек очень велик. Если 
принять во внимание только те водоемы, в которых относитель

ный вылов находится в пределах от 0,05 до 0,30 % первичной 
продукции (n=48), то зависимость Yr от ~~А будет пере
даваться уравнением 

Yr=(0,199+0,019)·10-3~~AD·942±0 • 091 , r=0,929. (19) 

Интересно проанализировать отдельно данные для озер, 
отличающихся менее сложной морфометрией, чем водохрани
лища, и сравнить полученный результат с общим уравнением 
(18). По имеющимся материалам (n=43), зависимость Yr от 
~~А для озер аппроксимируется уравнением 

Yr= (0,171 +0,035) ·1О-3~~А0•930±0 •207 , r=0,756. (20) 

Для 29 озер с относительным выловом рыб от 0,05 % до 0,30 % 

Yr=(0,196+0,026) ·10-3~~AD·943±0 , 130 , r=0,917. (21) 

Легко заметить практически полное совпадение уравнений (18) 
и (20), (19) и (21), показывающее, что в озерах и в других 
континентальных водоемах соотношение между Yr и ~~А в об
щих чертах одинаково. 

В рыбоводных прудах первичная продукция составляет от 
300 до 30000 ккалjм2 ·г., вылов рыб- от -6 до 600 ккалjм2 ·г. 
(рис. 8). Относительный вылов рыб колеблется в очень узких 
границах, от 0,5 до 2 %. Связь между Yr и. ~~А для рыбовод
ных прудов описывается уравнением. 

Yr=(1,86+0,28)·10-3~~A0•932±0 • 116 , r=0,954. (22) 

Как видим, относительный вылов рыб в рыбоводных прудах на 
порядок выше, чем в озерах и водохранилищах, и составляет 

в среднем около 1,5 %. 
В уравнениях (18-21) степенной коэффициент при ~~А 

IIJ' 
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близок к 1, следовательно, зависимость 
У1 от ~~А как в озерах и водохранили
щах, так и в рыбоводных прудах пред
ставляет собой фактически линейную 
функцию. 

Рис. 8. Соотношение между первичной продукцией 
и выловом рыб в рыбоводных прудах Белорус
сии (1), Польши (2), Малайзии (3) и Индии (4). 
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АКАДЕМИЯ НАУК СССР • УРАЛЬСКИй НАУЧНЫй ЦЕНТР 

ПРОДУКЦИЯ ПОПУЛЯЦИЙ И СООБЩЕСТВ ВОДНЫХ ОРГАНИЗМОВ 

И МЕТОДЫ ЕЕ ИЗУЧЕНИЯ 1985 

Б. Л. ГУТЕЛЬМАХЕР 

СКОРОСТЬ ФИЛЫРАЦИИ ВОДЫ 

ЗООПЛАНКТОНОМ В ВОДОЕМАХ 

РАЗНОЙ БИОЛОГИЧЕСКОЙ ПРОДУКТИВНОСТИ 

Скорость фильтрации воды принадлежит к основным коли
чественным характеристикам питания зоопланктона. Она пока
зывает, какое количество пищи потребляют рачки в единицу 
времени, какой объем воды очищают они от взвешенных ве
ществ и какова их роль в самоочищении водоема. Необходимо 
знать эту величину для того, чтобы судить о функциональной 
роли зоопланктона в водоемах разной биологической продук
тивности. В настоящее время имеется значительное количество 
экспериментальных данных по питанию массовых видов пре

сноводного зоопланктона в природных условиях, которые необ
ходимо обобщить. 

Большинство авторов измеряли скорость фильтрации у 
взрослых рачков Eudiaptomus gracilis и Е. graciloides. Это весь
ма важно, так как исследовалось питание животных с одина

ковой массой тела. Эксперименты проводили на олиго-, мезо
н евтрофных водоемах. При этом измеряли концентрацию фито
планктона или всего сестона, но редко указывали, какая доJIЯ 

взвешенного органического вещества может быть потреб.'lена 
рачками в соответствии с их размерной избирательностью. 
В некоторых работах приведен только тип водоема и нет дан
ных о концентрации пищевой взвеси. Поэтому для характери
стики трофических условий водоемов был использован такой 
их интегральный показатель, как первичная продукция. Темпе
ратура воды в большинстве случаев была близка к 20°, так как 
все рассматриваемые измерения проводились летом на водоемах 

средней широты. Только в больших озерах северо-запада тем
пература была ниже, особенно в Онежском. В этих случаях 
величины скоростей фильтрации приводились к 20° по темпера
турным поправкам при Qt0 =2,3. 

Величины скоростей фильтрации, рассмотренные ниже, пред
ставляют собой средние из разного числа наблюдений. Так, в 
Онежском и Ладожском озерах расчет проведен по 5-8 отдель
ным датам, на оз. Иссык-Куль был поставлен один опыт, но 
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в 10 повторностях, в которых скорость фильтрации осреднялась 
по десяти потребляемым видам водорослей. На остальных во
доемах величины облавливаемых животными объемов воды 
измерены шесть раз в 2-3 повторностях. 

Питание Arctotodiaptomus salinus изучили с помощью счет
ного метода по разности концентраций водорослей в опытных и 
контрольных склянках, в олиготрофных условиях Тюпского за
лива оз. Иссык-Куль и получили максимальную величину ско
рости фильтрации-623±62 мл/мг сырой массы·сутки [15]. 
Первичная продукция здесь была одной из наименьших во всем 
ряду наблюдений- 7 м кг с/л. сутки [ 4]. На олиготрофном 
оз. Кривом В. Н. Никулина [ 19] в опытах с Е. graciloides изме
ряла скорость осветления рачками воды тоже с помощью счет

ного метода. Она была равна 296± 19 мл/мг сырой массы· сут. 
Скорость фотосинтеза в период проведения данных экспери
ментов была в два раза выше, чем на Иссык-Куле [21]. 

Для расчета скорости фильтрации на глубоководной стан
ции залива Большое Онего, в Горской губе Онежского озера, 
в центральном и северном озерном районе Ладожского озера, 
в которых основную часть биомассы фитопланктона составляли 
колониальные диаптомовые, сине-зеленые и золотистые водо

росли, с помощью счетного метода измерить облавливаемые 
объемы было сложно, поэтому приняли, что для ветвистоусых 
C=2,57R и для веслоногих C=1,97R, где С и R-рацион и 
дыхание животных, в м г с/экз. · сут. Эти уравнения выведены 
из балансового равенства при К2=О,35 и 0,15 соответственно. 
Параллельна в этих опытах определяли биомассу и числен
ность массовых видов зоопланктона, концентрацию взвешенного 

органического вещества, Долю в нем потребляемой мелкораз
мерной взвеси <40 мкм (q). По уравj-Iению F=C/q находили 
скорость фильтрации. Большую часть биомассы зоопланктона 
в период исследований составлял Е. gracilis и другие диапто
миды. 

Для олиготрофной глубоководной центральной части залива 
Большое Онега были получены сравнительно высокие скорости 
фильтрации (350 мл/мг сырой массы· сут) особенно в холодно
водный 1979 г., когда фитопланктон был развит слабо и пер
вичная продукция была очень низкой (6 мкг с/л-сут) [24]. 
В предыдущий год исследований, при более высокой скорости 
фотосинтеза- 17 м кг с/л· сут. объем воды, облавливаемый за 
сутки 1 мг зоопланктона, енижался до 252 мл. В мелководной 
более продуктивной Горской губе Онежского озера получена 
скорость фильтрации 195 мл/мг сырой массы· сут [ 12]. В этот 
же период, когда собирались необходимые полевые материалы 
для проведения расчетов, были выполнены эксперименты с ме
ченой CI 4 природной взвесью размером менее 20 мкм. Полу
ченная в опытах величина была близка к расчетной- 259 мл/мг 
сырой массы. сут. 



Скорость фильтрации ракообразных (F, 
млjмr сырой массы-сут.) в водоемах 
разной биологической продуктивности 

(Р, мr с/л-сут.) 

1- Arctodiaptomus salinus- оз. Иссык-Куль [ 1 Е]; 2. 4- зоопланктон- залив Б. О него 
[ 12]; 3 - Eudiaptomus graciloides- оз. Кривое [ 19]; 5, 6- Е. gracilis и зоопланктон
Горская губа [16, 12]; 7, 12-зоопланктон-сев. и юж. части Ладожского [12]; В
Е. gracilis- оз. Вехтен [30]; 9- Diaptomus sicilis- оз. Мичиган [35]; 10- Е. gracilis
оз. Глубокое [9]; 11, 13, 14 -Е. gracilis- озера Кавголовское, Кургоярское, Пуннус
Ярви [6, 9]; 15, 16, 17, 18, 19-Е. gracilis-двa водохранилища [33], оз. Балатон 
[37], озера Нижне- и Верхне-Суздальское [6]; · 20- Calanus ILelgolangicus- Черное 
море [ 1 1]; 21 - Bosmina longirostris - аз. Кривое [ 1 9]; 2 2 - В. oЬtusirostris - Горская 
губа [ 16]; 23, 24- В. crassicornis- озера Кавголовское, Нижие-Суздальское [6, 7]. 

Объяснение в тексте. 

В мезотрофном Ладожском озере величины облавливаемых 
рачками объемов воды в 2-3 раза ниже, чем в Онежском, осо
бенно в его южной озерной части [12]. Е. graciloides в мезо
трофном оз. Глубоком (Московская область) имел скорость 
фильтрации 200 мл/мг сырой массы. сут [9]. При определенной 
нами биомассе фитопланктона в период наблюдений 2,7-
6,6 м г/ л, половина которой приходилась на крупные клетки 
Ceratium hirundinella и Peridinium cinctum, можно было ожи
дать скорость фотосинтеза О, 13-0,33 мг с/л· сут или в сред
нем 0,23. В других мезотрофных озерах- Кавголовском, Кур
Гояреком и Пуннус-Ярви ~облавливаемые объемы воды Е. gra
cilis составляли 128; 122 и 85 мл/мг сырой массы-сут [6, 10]. 
Минимальная величина получена у этого вида в евтрофных 
озерах Верхне- и Нижие-Суздальском- 69 и 49 мл/мг-сут. 

Кроме уже рассмотренных результатов опытов автор рас
полагает данными по питанию самок Diaptomus sicilis в мезо
трофном оз. Мичиган [35]. В этих экспериментах, проводимых 
в течение поЧти двух лет, снижение концентрации частиц после 

суточной экспозиции учитывали с помощью электронного счет
чика. В летний период при температуре воды 10° один рачок 
за сутки облавливал 6,9 мл. При длине тела 1,2 мм [28] и мас
се 0,05 мг скорость фильтрации будет равна 138 мл/мг сырой 
массы· сутки. Если первичная продукция в оз. Мичиган близка 
к измеряемой в Ладоге, тогда и эти данные не будут противо
речить найденной зависимости (см. рисунок). Скорость освет
ления воды Е. gracilis в мезотрофном оз. Вехтен была 5,4-
7,1 мл/экз. ·сутки [30] или в расчете на единицу массы 164-
215 мл. 

Взрослые особи массового вида зоопланктона евтрофного 
оз. Балатон Е. gracilis в летний период характеризовались ско
ростью фильтрации 1,44 мл/экз. -сут [36, 37]. Эта величина 
была получена в опытах с меченым С 14 природным сестоном, 
причем авторы принимали время одноразового заполнения ки-

32 



шечника равным 40 мин, что значй:rельно превьtшает реальную 
скорость прохождения пищи по кишечнику рачка. В большин
tтве экспериментов других исследователей экспозиция состав
./lяет 5-15 мин. Тем более на таком евтрофном озере, как Ба
латон, в котором содержание органической взвеси равнялось 
1 мг с/л. Если считать, что время экспозиции превышало одно
разовое заполнение кишечника, то скорость фильтрации зани
жена. По-видимому, ее можно увеличить в два раза. Тогда 
в расчете на экземпляр она будет равна 2,88 или на 1 мг сырой 
массы 80 мл/сутки, что близко к величине, найденной на дру
гом евтрофном оз. Верхне-Суздальском. 

В двух высокоевтрофных водохранилищах р. Темзы, в ко
рых концентрация хлорофилла в конце весны достигала 46-48, 
а в течение .Jieтa находилась в пределах 5-10 мкг/л, в опытах 
с меченым естественным фитопланктоном [33-] была измерена 
скорость фильтрации наиболее массового вида зоопланктона 
Eudiaptomus gracilis. В летний период для самцов и самок 
диаптомуса в водохранилище Куи н Елизабет при 17-18° она 
равнялась 2,21-2,40, в Кинг· Георг {lри 14-15°- 1,63-
1,97 мл/экз. ·сутки. Рассчитав эти данные на мг сырой массы 
пpiJ средней длине тела рачков в 1 мм и массе 0,033 мг и 20°, 
получаем 85,9 и 86,1, что хорошо соответствует уровню фильтра
ции и других евтрофных водоемах. 

Н. М. Крючкова и В. Х. Рыбак [ 17, 18] изучили питание 
Е. graciloides природными фитопланктоном в мезотрофном 
oi Нарочь и евтрофных озерах Мястро и Ба-гарин весной и 
летом nри температуре воды 4 и 17°. При низких температурах 
на: dз. Нарочь они получили величину 135,5 мл/мг сырой массых 
Х сутки [23], которая оказалась очень высокой из-за арифме
тической ошибки при расчете массы рачков. Авторы, устранив. 
эту ошибку, в последующих статьях приводят величину в два 
раза меньшую- 67,2. Для двух других более продуктивных 
водоемов они получили величины ниже- 29,8 И 27,8 мл/мгХ 
Х сутки. Однако летом у рачков оз. Нарочь скорость фильтра
ции была почти в два раза ниже (38,8), а в оз. Мястро такая же 
(24,9), как и весной. Трофические условия в озерах не дают 
возможности объяснить более высокие величины облавливае
мых рачками объемов воды весной, чем летом. Напротив, в ап
реле, как и в июне, нарочанский фитопланктон состоял из про
тококковых и имел биомассу 4,5 мг/л, а во второй половине 
лета она была в 3-6 раз ниже. Возможно, летом при меньшей 
биомассе водорослей концентрация сеетона в воде значительно 
выше, чем весной, что снижало скорость фильтрации. Хотя в 
летний период авторы и получили величины скоростей филь· 
трации в несколько раз ниже, чем для других дйаптомид, оби
тающих в мезо- и евтрофных озерах, но общая тенденция
возрастание объема осветленной воды с понйжением уровня 
биологической продуктивности сохранялась. 
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Зависимость скорости фильтрации (F) от размеров тела босмин 
в водоемах разной би~,огической продуктивности 

Длина Масса 
Вид Водоем Тип тела, тела, F 

мм м г 

в. longi rost ris р. Березина 0,018 
6,6 

- - 410 

в. longirostris Кривое о 0,46 0,018 
7,0 

03. 390 

в. oЬtusirostris 03. Онежское о 0,50 0,022 
7,4 
335 

в. longirostris 03. Мичелл о 0,40 0,011 
3,1-4,1 
284-372 

Bosmina sp. 03. Георг О-М 0,4-0,5 0,016 
1,4-4,6 
90-285 

в. longirostris 03. Вехтен м - 0,018 
1,9-2,9 
106-161 

в. crassicornis 03. Кавrоловское м 0,45 0,016 1,8 
115 

в. crassicornis 03. Нижне-Суз- 2' 1 
дальское э 0,45 0,016 

132 

Bosmina sp. 03. Еркен э - 0,020 О, 1-1 ,О 
5-50 

в. longirostris 03. Ста э 0,3-0,4 0,007 0,02-0,31 
3-44 

в. longirostris 03. Хат э 0,4-0,5 0,022 0,01-1,00 
0,5-45 

Источ-
инк 

[22] 

[19] 

[16] 

[27] 

[26] 

[30] 

[6] 

[7] 

[34] 

[26] 

[32] 

Условные оС.оэначения типа водоема: О- олиготрофныl!, М- меэотрофныl!, Э- ев
трофныl!. 

• В числителе- скорость фильтрации, млjэкэ. -сутки, в знаменателе- облавливаемые 
объемы ВОДЫ, МЛ/МГ•СУТКИ. 

Таким образом, полученные разными методами 19 средних 
величин скоростей фильтрации диаптомусов возрастали с пони
женнем биологической продуктивности водоемов. Диапазон 
первичной продукции изменялся более чем в 300 раз, а облав
ливаемые рачками объемы воды всего в 10 раз. В низкопродук
тивных озерах с малым количеством органической взвеси в воде 
рачки в расчете на единицу биомассы облавливают большие 
объемы воды, чем в высокопродуктивных. 

Результаты опытов с разными видами босмин тоже под
тверждают этот вывод. К сожалению, автор располагает только 
четырьмя парами значений скорости фильтрации и первичной 
продукции. Нанесение этих показателей на рисунок продемон-
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стрировало, что они хорошо располагаются в ряд от олиго

к евтрофным водоемам. Они лежат немного выше значений, 
найденных для диаптомусов, что объясняется меньшими раз
мерами тела босмин. Остальные шесть величин осветляемых 
объемов получены в разнотипных озерах для рачков с близ
кими размерами тела 0,4-0,5 мм. По приведеиным длинам 
тела босмин рассчитана их масса и скорость фильтрации на 
1 мг (см. таблицу). Наибольший осветленный объем воды был 
в олиготрофных озерах Кривом и Мичелл и наименьший
в эвтрофных Ста, Хат и Еркен. 

Для других видов зоопланктона тоже получены максималь
ные скорости фильтрации в низкопродуктивных озерах и мини
мальные в высокопродуктивных. Так, в оз. Кривом для Cerio
daphnia pulchella получена величина 398 [ 19], в оз. Кавголов
ском для Daphnia cucullata- 161, в оз. Нижие-Суздальском 
для D. longispina- 54 [6], а в озерах Нарочь и Мястро- 65 
и 50 мл/мг сырой массы· сутки [ 18]. Эти факты дают основа
ния считать, что в природных условиях, как и в лабораторных 
опытах, скорость фильтрации снижается с повышением кон
центрации пищи или биологической продуктивности водоема. 

Ранее автором [7] на основе измерения скорости фильтра
ции в четырех евтрофных и мезотрофных озерах и данных 
В. Н. Никулиной [ 19], полученных на одном олиготрофном 
водоеме, определены объемы воды, осветляемые за сутки 1 мг 
сырой биомассы зоопланктона, которые для олиготрофных озер 
равнялись 400-250, мезотрофных- 250-150 и евтрофных 
150-50 мл. Накопившиеся за последние десять лет результаты 
экспериментальных работ, выполненных на водоемах разной 
биологической продуктивности, подтвердили или дали возмож
ность уточнить эти показатели. Достаточно абсциссу (см. ри
сунок), на которой отложена скорость фотосинтеза планктона, 
разделить на характерные участки для олиготрофных озер 
меньше 0,05, мезотрофных- 0,05-0,5 и евтрофных- более 
.0,5 мг с/л· сутки, почти совпадающие с выделенными В. В. Бульо
ном [5] границами продуктивности природных вод, чтобы убе
диться в этом. Для низкопродуктивных водоемов верхний пре
дел фильтрации увеличился до 600 мл/мг сырой массы· сутки 
за счет того, что опыты проводились на ультраолиготрофных 
озерах Иссык-Куль и Онежском. Какова предельная величина 
фильтрации пока выяснить трудно, поскольку в одном опыте 
с очень низкой концентрацией взвеси, которую получали путем 
фильтрации воды Онежского озера через фильтр с диаметром 
пор 4 мкм, скорость осветления воды Bosmina oЬtusirostris ока
залась очень высокой - 1540 мл/мг сырой массы· сутки [ 11]. 
Нижняя граница для диаптомусов, обитающих в олиготрофных, 
и верхняя- для рачков, живущих в мезотрофных озерах, равна 
200 мл. 

Рассматриваемые nределы относятся не только к диаптоми-
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дам, а к единице биомассы всего зоопланктона. Поэтому при 
уменьшении его средней сырой массы с 0,03 (масса взрослого 
диаптомуса) до 0,01 мг скорость фильтрации, согласно ранее 
выведенным закономерностям, возрастает на 20-:-30 %. Про
вести четкое разделение водоемов на мезо- и евтрофные до
вольно сложно, тем более предложить для зоопланктона этих 
озер определенные величины скоростей фильтрации. Очевидно, 
что пределы будут перекрываться, а принятая ранее цифра 
150 мл/мг сырой массы· сутки, которая служила нижней грани
цей для среднепродуктивных и верхней для высокопродуктив
ных озер, может служить ориентиром для оценки роли зоо

планктона в потреблении в них взвешенного органического ве
щества. Наименьшая скорость осветления воды получена в 
евтрофных водоемах. Для Е. graciloides из оз. Мястро она была 
в два раза ниже, а для Daphnia longispina и D. cucullata [18] 
такая же, как в высокопродуктивных водоемах. 

Рассмотренные пределы скоростей фильтрации представляют 
собой в основном средние величины за летний период наблю
дений в водоемах, продуктивность которых характеризовалась 
средней первичной продукцией за этот же период. Безусловно, 
отдельные измерения могут не укладываться в эти границы 

из-за кратковременного увеличения концентрации взвеси, вы

званного, например, цветением воды или, наоборот, при сниже
нии количества водорослей в воде. Поэтому средние величины 
могут дать представление о роли зоопланктона в озерах разного 

типа, а отдельные результаты- показать, какие ситуации могут 

складываться в планктоне в конкретные периоды наблЮдений. 
Планктонные ракообразные, доминирующие по биомассе в 

зоопланктоне и часто представленные теми же массовыми ви

дами в разных водоемах, профильтровывают значительные коли
чества воды. Используя данные по скорости фильтрации и 
характерные величинЫ их биомасс, получаем, что планктонные 
ракообразные в водах разной продуктивности способны за сутки 
отфильтровывать от 5 до 90 % объема водной массы. Ниже 
приводим данные о биомассе рачков-фильтраторов (В), скоро
сти фильтрации (f) и фильтрационной активности (BF) в оли
rотрофных, мезотрофных и евтрофных (сверху вниз) водоемах: 

В, МГ/Л F, 
М/МГ·СУТКИ 

Вр, 1 сутки 

0,2-1,0 0,60-0,25 0,05-0,6 
1,0-2,0 0,25-0,15 О, 15-0,5 
2,0-6,0 0,15-0,025 0,05-0,9 

Такие же величины получали и другие авторы. Так, Ханей 
[32] экспериментально определил, что в евтрофном оз. Хат 
рачки за сутки осветляют весной 19, летом- 80, осенью- 35 % 
объема воды; в глубоком олиготрофном оз. Холе- намного 
меньше- sсего 6,6 %. Зоопланктон оз. Пуннус-Ярви, по данным 
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И. Н. Андронникавой [ 1, 2], летом профильтро~ывае: весь 
объем озера за трое суток, а верхний двухметровыи слои воды 
за одни сутки. Фильтрационная активность ракообразных в те
чение семи лет наблюдений на оз. Вехтен в среднем за год 
составляла 13,3, достигая максимальных величин летом - 21,5 %, 
а на оз. Тьюекмир- 10 % [29, 31]. По расчетам В. Г. Бого
ров а [3], весь объем наиболее обитаемых вод Мирового океана 
профильтровывается примерно за 20 суток. 

Приведеиные данные показывают, что ракообразные планк
тона играют существенную роль в процессах трансформации 
вещества в водоемах. При благоприятных условиях они за сут
ки осветляют такой объем воды, какой двустворчатые моллюски 
способны профильтровать только за длительное время [ 14]. 
Однако это не дает основания недооценивать большую специ
фическую роль образуемого моллюсками пояса биофильтрации 
стоков с суши. Таким образом, полученные в результате экспе
риментальных исследований закономерности фильтрационного 
питания могут быть успешно применены для количественной 
оценки роли фильтраторов в водоемах. 
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АКАДЕМИЯ НАУК СССР • УРАЛЬСКИЯ НАУЧНЫЯ ЦЕНТР 

ПРОДУКЦИЯ ПОПУЛЯЦИЙ И СООБЩЕСТВ ВОДНЫХ ОРГАНИЗМОВ 

И МЕТОДЫ ЕЕ ИЗУЧЕНИЯ 1985 

М. Б. ИВАНОВА 

ЗНАЧЕНИЕ СИСТЕМАТИЧЕСКИХ ПОГРЕШНОСТЕй 

ПРИ РАСЧЕТАХ ПРОДУКЦИИ 

Изучение продукции популяций водных жщютf:lых и продук
тивности водных экасистем в настоящее· время ·стали обяза
тельной частью гидробиологических исследований. Разработа
ны различные методы расчета продукции, которые изложены в 

ряде руководств (5, 9]. 
Математическая систематизация известных ранее методов 

дана в статье Л. В. Полищука (см. наст. сборник). Применяя 
разные способы расчета, гидробиологи получили значительное 
количество данных по продукционным характеристикам отдель

ных видов и продукции сообществ, на основе которых нередко 
даются практические рекомендации для рыбного хозяйства, в 
частности рассчитываются нормы посадки рыбы, предлагается 
вселение новых для водоема видов рыб или кормовых организ
мов. Внедрение результатов гидробиологических исследований 
в практику ставит вопрос о точности получаемых данных и в 

связи с этим о корректности практических рекомендаций. Часто 
можно встретить работы, в которых излишняя подробность при
водимых сведений создает ложное представление о точности 
рассчитанных величин (например, приводятся данные по био
массе с точностью до 0,001 мгjм3 или по численности с точно
стью до 1 экз.jм 3 ). По-видимому, настало время вспомнить, что 
биологические объекты всегда характеризуются естественным 
разбросом значений исследуемых параметров. Показателем 
пробуждающегося внимания к оценке точности может служить 
выход в 1982 г. полезной для гидробиологов книги (7] . 

Успешность расчета продукции популяций водных животных 
определяется правильным использованием уравнений, поправоч
ных коэффициентов и точностью определения исходных величин. 
В свою очередь, достоверность начальных данных зависит от 
методов сбора и обработки материалов. Однако даже в случае, 
когда масса животных, продолжительность их развития и чис

ленность вида в водоеме оценены в достаточной степени на
дежно, эти величины остаются вероятностными, т. е. имеют 
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определенный разброс вокруг средней. Пользуясь принятой тер
минологией [8] , ошибки в расчете продукции, связанные с неиз
бежным разбросом исходных величин, следует относить к си-. 
стематическим погрешностям за счет особенностей изучаемого 
объекта. Обычно при расчете продукции эти систематические 
погрешности не принимаются во внимание, т. к. определение 

продукции производится по средним значениям исходных дан

ных. Между тем их влияние на конечный результат расчетов, 
по-видимому, может быть достаточно велико, как это можно 
увидеть на конкретном примере определения продукции 

популяции планктонных ракообразных. 
Опыт работы с планктонными ракообразными показал, что 

пределы отклонений массы тела одновозрастных рачков состав
ляют примерно +10% от средней, в этом случае отношение 
крайних значений W, которое может служить характеристикой 
разброса, составляет около 1 ,2. Если границы отклонения от 
средней равны +20 %. то Wmax/Wmin=1,5. Численность мас
совых видов (N не менее 100 экз./м3 ) обычно колеблется в пре
делах +20-30% [10], Nmax/Nm1n при этом равно 1,5-2,0. 
Продолжительность развития D чаще всего определяют с точ
ностью +0,5 суток (при наблюдениях 1 раз в сут) или + 1 сут
ки (при наблюдениях 1 раз в двое суток). Очевидно, что при 
этом относительная погрешность оценки D меняется в зависи
мости от абсолютного значения продолжительности развития. 
Приведеиные величины разброса данных, по-видимому, можно 
считать минимальными и неустранимыми, как неустранимы ин

дивидуальные различия в росте животных и пятнистость рас

пределения. 

В рассматриваемом примере продукция определялась обыч
ным методом: 

n 
~W=W2-W1; Jii (t)=(~Wi/Di) ·Ni; Ji (t)=2 Pi(t); 

1 
- . - t2- tl 

Р [t1, t2] = [Р (t,) +Р (t2)] · - 2-; 

где Pi (t) и Ji (t) -средняя за сутки скорость продукция воз
растной группы i и популяции соответственно; Р (t 1, t2] - инте
гральная продукция за время t,, t2• 

Для расчетов использованы данные по росту Daphnia magna 
в лабораторной культуре при 18 °С. Для упрощения расчета 
принято деление исходных величин на классы, характеризую

щиеся определенными размером и вероятностью (табл. 1). 
Алгоритм расчета продукции сводится к последовательному 
определению величин ~W. ~W/D, Jii (t), Р (t,, t2], В и Сь по 
каждому классу. 

Для пояснения приведем расчет величины среднесуточного 
прироста одной возрастной группы (~ W /D). Среднее значение 
~W определено как W2-W,=45-26=19. Очевидно, что край
ние значения будут равны W2max- Wlmln=50-23=27 и W2mln-
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Таблица 1 

Исходные- данные для расчета биомассы и продукции 

Класс значений 

Показатель 

1 1 1 1 
1 2 3 4 5 

Возраст первый 

w 23(0,2) 26 (0,6) 29(0,2) 
dW 10(0,1) 13 (0, 15) 16 (О ,5) 19 (0,15) 22 (0,1) 
D 3(0,25) 4 (О ,5) 5 (0,25) 
N 700 (О ,2) 1000(0,6) 1300 (О ,2) 

Возраст второй 

w 40 (0,2) 45 (О ,6) 50 (О ,2) 
dW 12(0,1) 17 (О ,15) 22 (0,5) 27 (О ,15) 32(0,1) 
D 6 (О ,2) 7 (О ,6) 8 (О ,2) 
N 400 (0,2) 600 (О ,6) 800 (0,2) 

W, dW- масса и nрирост животных, мкг сухого вещества; D- nродолжительность 
развития, сут.; N- численность, экз./ед. объема. В скобках- вероятности встречаемо
сти выделенных классов значений. 

- Wlmax=40-29=11.' Вероятности встречаемости д Wmax и 
д Wmln очень малы и равны произведению вероятности встреча
емости значений W: · Р (дWmax)=P (W2max) Р (Wimin)=0,2X 
Х0,2=0,04. В границах вероятности 90 % величины д W могут 
быть от 10 до 22. Для каждого значения дW находим величину 
д W / D и вероятность ее встречаемости. При выделенных пяти 
классах значений д W и трех классах значений D получаем 15 
значений д W jD, каждое характеризуется какой-то вероятно
стью. Крайние величины д W / D оказались равны: А W m1n/ Dmax= 
=2, Р=0,025, дWmax/Dmin=7,3, Р=0,025. В границах вероят
ности 90% значения (дW/D)mln и (дW/D)max составили от 
3,3 до 6,3 мкгjсут. Аналогично расечитывались и остальные 
величины. Величина разброса показана в табл. 2. При обычной 
для гидробиологических исследований вероятности 90 % ошиб· 
ка в определении продукции за счет систематических погрешно

стей может быть в 2 раза, при 80 % вероятности примерно в 1,5 
раза при принятых исходных значениях систематических по

грешностей начальных данных. Тот же порядок сохраняется 
при расчете интегральной продукции за интервал времени.При 
вероятности 90% отношение (P[t,, t2])max/(Pt,, t2])min ока
залось равным 1,5. 

Несмотря на принятое для расчетов нормальное распреде
ление исходных данных, распределение конечных величин ока

залось несимметричным и поэтому средние значения д W j D и 
Pi (t), определенные с учетом вераятяости для каждого класса 
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Таблица 2 

Отношение максимальных и минимальных ожидае:\tых значений Р, В и Св 
при разных уровнях вероятности 

Уровень вероятности, % 

Объем груnnы 99,9 90 80 
животных 

1 
1 

11 
1 

III 1 
1 

11 
1 

111 1 
1 

11 
1 

III 

Возраст первый 2,3 5,7 - 1,9 2,3 - 1 ,5 1,6 -
Возраст второй 2,5 5,0 - 2,0 2,8 - 1, 8 1 ,5 -
Популяция 2,0 4,5 6,8 1, 4 1, 7 2,2 1,4 1 ,4 1 ,8 

Условные обозначения: 1 -Bmзx/Bmin; 11-PmaxfPmin; 111-

С В maxf Св min· 

величин, не совпали с результатами расчетов по средним зна

чениям ~ W, D и N. Последние оказались смещены в сторону 
более низких значений. 

Приведенный расчет следует рассматривать не как эталон, 
а как пример, показьшающий возможное воздействие система
тических погрешностей на рассчитываемую продукцию. Одна
ко его можно считать свидетельством того, что нельзя прене

брегать возможностью ошибки в оценке продукции за счет не
избежного разброса начальных величин. Особенно важно это 
иметь в виду при составлении рекомендаций по рыбахозяйст
венному использованию водоемов. По-видимому, гидробиоло
гам необходимо привыкнуть давать в результате проведеиных 
на водоеме исследований не только значения биомассы и про
дукции, как это принято, но и границы возможных значений 
ожидаемых величин. 

Другим возможным источником ошибок при определении 
продукции служит неверное использование имеющихся в лите

ратуре коэффициентов. В настоящее время стало обычным при 
расчете продукции использовать значения ее удельной скоро
сти, определенные по результатам наблюдений на других водо
емах. При этом некоторые гидробиологи используют Р/В 
коэффициенты без каких-либо изменений, другие вносят 
поправку на температуру. Безусловно, не представляется воз
можным во всех исследованиях базироваться только на мате
риале собственных экспериментов. Можно ожидать, что даль
нейшее развитие гидробиологии приведет к набору стандарт
ных коэффициентов и уравнений, отнесенных к определенным 
условиям и основанных на обобщении большого количества 
данных. Примерам такого развития науки могут служить 
результаты изучения скорости дыхания у водных пойкилотерм
ных животных. В настоящее время только при специальных 
эколого-физиологических исследованиях проводится определе-
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ние скорости потребления кислорода у конкретных изучаемых 
форм. В остальных случаях, когда стоит задача установить 
пути распределения потока энергии в водоемах, успешно ис

пользуются уравнения зависимости скорости потребления 

кислорода от массы тела животных и система коэффициентов, 
позволяющих переходить от единиц кислорода к единицам 

энергии. К сожалению, приходится отметить, что и при этих 
расчетах не принимается во внимание их вероятностный харак
тер, не приводятся пределы возможных значений. 

В мировой литературе накоплен большой материал по удель
ной скорости продукции у разных групп водных животных, 
обитающих в различных водоемах. Особенно много данных 
имеется по продукции планктонных ракообразных (Cladocera, 
Calanoida, Cyclopoida). Таким образом, речь должна идти о 
правильном использовании этих сведений. 

Прежде, чем приступить к расчетам продукции, необходимо 
четко сформулировать цель исследования. Если изучение про
дукции популяции служит одной из задач эколого-физиологиче
ского исследования вида, то использование уравнений, показы
вающих средний уровень продуктивности, неоправданно, так 
как нельзя ожидать, что продуктивность животных данной по
пуляции точно соответствует среднему уровню. В этом случае 
крайне важно иметь также собственные данные по составу и 
скорости потребления пищи, тратам на обмен, энергетическому 
эквиваленту массы тела и яиц, для того, чтобы рассчитать 
баланс конкретного вида в изучаемых условиях. Примерам та
ких исследований могут служить работы по проблеме «Вид в 
его ареале», в которых общие вопросы экологии решаются на 
примере модельного вида. 

Если перед исследователем стоит задача оценки продуктив
ности водоема или сообщества, а не детализация экологии от
дельных видов, то можно пользоваться литературными данны

ми по росту или удельной скорости продукции популяций. 
При этом предпочтение следует отдавать наиболее надежным 
значениям коэффициентов, полученным осреднением большого 
числа исходных наблюдений. Для ряда массовых видов и родов 
планктонных ракообразных, населяющих прес·ные воды, были 
опубликованы среднесуточные значения Св [2, 3]. Эти коэффи
циенты рассчитаны по данным, полученным в озерах зщiы уме

ренного климата в диапазоне температур 11-26 °С по материа
лам из водоемов значительно различных по трофическому 

статусу. Значения Св приведены с характеристикой возможного 
разброса ( Св+сr, где cr- среднее квадратичное отклонение). 
При использовании их для расчета средней за сутки скорости 
продукции (Р (t)) конечные результаты следует давать с указа
нием вероятной погрешности. 

Часто вызывает недоумение внесение температурных попра
вок в величину среднесуточной удельной скорости продукции 

44 



популяции. По-видимому, прежде всего нужно сформулировать 
основной принцип: любые поправки можно вносить только в те 
величины, для которых они были рассчитаны. Следовательно, 
если поправка на температуру определена как отно01ение ско

рости развития V=l/D при данной температуре к скорости 
развития при температуре 20 ос, то и использовать ее можно 
только для приведения к какой-то температуре данных по ско
рости развития или продолжительности онтогенеза. Ее нельзя 
использовать даже для пересчета данных по удельной скорости 
роста особи, так как эта скорость определяется не только раз
витием, но и дефинитивными размерами особи, т. е. при разных 
температурах может различаться не только продолжительность 

развития, но и конечный размер. Тем более температурные по
правки, полученные по изменению скорости развития или про

должительности онтогенеза особи, не следует применять при 
расчетах такой интегральной характеристики, как удельная 
скорость продукции популяции. Этот показатель зависит от 
скорости соматического и генеративного роста особей, состав
ляющих популяцию, и от возрастной структуры популяции. По
следняя в свою очередь определяется величинами смертности 

и рождаемости. 

Температура воздействует на скорости всех процессов, при
чем зависимости скорости изменения параметров при измене

нии температуры могут быть разными. Важно учитывать, что в 
водоеме на популяции отражается весь комплекс условий оби
тания, а не только температура. При этом изменение разных 
факторов может оказывать противоположно направленное влия~ 
ние на величину удельной скорости продукции популяции [2, 3]. 
Например, возрастание температуры в летний период может 
компенсироваться уменьшением смертности или ухудшением 

трофических условий вследствие увеличения численности. 
В этих случаях изменение удельной скорости продукции не бу
дет соответствовать изменению температуры воды. Следова
тельно, несмотря на то, что при расчете продукции по исходным 

данным (например, по уравнению Р (t)=(~Wi/Di) ·Ni) в про
должительность развития особи вносится соответствующая по
правка на температуру, в удельную скорость продукции попу

ляции такие поправки вносить нельзя. 

Л1ожно найти значительное число примеров непродуманного 
подхода к оценке продукции популяций и сообществ. Так, в 
одной из недавно опубликованных работ по продукции зооплан
ктона водоема-охладителя для расчета продукции популяций 
взяты коэффициенты Р/В д,ля коловраток из исследований по 
белорусским озерам, для копепод- по данным, полученным в 
уральских озерах, для кладоцер- по сводной работе [4]. 
Затем в удельные скорости популяций внесены температурные 
поправки по кривой Крога и таким образом рассчитана про
дукция. Для расчета реальной продукции сообщества зооплан-
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ктона использовалось определенное в оз. Ильмень отношение 
рациона и биомассы планктонных хищников. Заканчивается 
статья практическими рекомендациями по использованию водо

ема для выращивания рыб-планктофагов. Учитывая сказанное, 
вряд ли можно всерьез воспринимать такие рекомендации. 

К сожалению, таких работ, не несущих никакой информа
ции, кроме сведений о динамике численности и биомассы, мож
но назвать очень много. В гидробиологии стало модным 
рассчитывать реальную продукцию планктона и бентоса, не
зависимо от того, позволяют ли это сделать имеющиеся в 

распоряжении автора материалы. Еще более серьезно то, что 
на основании подобных расчетов даются рекомендации по ис
пользованию водоемов в хозяйственных целях. По-видимому, 
авторов привлекзет кажущаяся легкость расчетов продукции 

сообщества. Между тем уже в первой работе, где был приве
ден такой расчет [ 1]., подчеркивал ось, что точность конечной 
оценки продукции очень невелика и относиться к ней нужно с 
большой осторожностью. Прежде чем переходить к расчету 
продукции сообщества необходимо детально изучить его тро
фическую структуру. Следует учитывать, что основная масса 
хищников представлена факультативными хищниками, причем 
доля пищи неживотного происхождения в их рационе зависит 

в первую очередь от концентрации пищевых объектов. Нельзя 
забывать, что все величины, входящие в расчет продукции со
общества, определены с векоторой погрешностью. Ошибки рас
считанной продукции сообщества будут превосходить ошибки 
исходных данных. Уже говорилось, что при оценке продукции 
популяции можно ошибиться в 1,5-2 раза. Предположим, что 
с такой же вероятностью определяется продукция и рацион для 
трофических уровней в целом. Например, продукция мирных 
животных лежит в интервале от 30 до 45 ккал, хищников - от 
3 до 4,5 ккал, рацион хищников- от 20 до 30 ккал (К1 =0,15). 
В этом случае минимальная продукция сообщества будет рав
на 3 ккал, а максимальная - 29,5 ккал. Это, конечно, крайние 
значения, однако и при уровне вероятности около 80 % колеба
ние оценки продукции остается весьма значительным (3-5 раз). 

При практических рекомендациях о вселении новых для 
водоема видов рыб обычно не учитывают воздействие вселяе
мых рыб на сообщества. Предположим, на основе детального 
анализа сообщества планктона рекомендовано заселить водо
ем рыбами-планктофагами, так как в период исследований 
обнаружено, что пищевые потребности населяющих водоем рыб 
значительно меньше продукции зоопланктона. Однако при этом 
необходимо еще учесть возможное влияние вселяемых рыб на 
видовой состав и продукцию сообщества. Весьма вероятно, что 
в результате вселения изменится соотношение численности и 

биомассы планктонных животных и, следовательно, конечная 
продукция сообщества зоопланктона будет уже не та, на кото-



рую была рассчитана посадка рыб. Так, вселение в оз. Бейское 
(Хакасия) пеляди из расчета 100% использования продукциИ' 
зоопланктона, рассчитанной обычным методом, привело к сни
жению кормиости водоема [6]. 

Таким образом, занимаясь расчетами продукции популяций 
или сообществ, нельзя забывать, что все параметры, на которых 
ос-новывается расчет, имеют разброс, величина которого может 
служить такой же биологической характеристикой, как и сред
нее значение. Поэтому продукцию мы рассчитываем с какой-то 
вероятностью, которую желательно оценить в каждом конкрет

ном случае. По-видимому, требуется определенная перестройка 
обычного хода мышления, в результате которой мы привыкнем 
оперировать с коридором возможных значений также, как сей
час со средними. Это, конечно, усложнит в какой-то степени 
ход расчетов, но зато сделает их более надежными. 
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АКАДЕМИЯ НАУК СССР • УРАЛЬСКИА НАУЧНЬIА ЦЕНТР 

ПРОДУКЦИЯ ПОПУЛЯЦИй И СООБЩЕСТВ ВОДНЫХ ОРГАНИЗМОВ 

И МЕТОДЫ ЕЕ ИЗУЧЕНИЯ · 1985 

Г. А. Г АЛКОВСКАЯ 

О РАСЧЕТЕ ПРОДУКЦИИ 

ЕСТЕСТВЕННЫХ ПОПУЛЯЦИА КОЛОВРАТОК 

Задача данной работы заключается в ревизии существую
щих методов расчета продукции коловраток и, главным обра
зом, метода расчета продукции по времени удвоения [7], мето
да Эдмондеона и физиологического метода. 

Расчет продукции по времени удвоения неоднократно под
вергалея критике и полностью отрицался [5, 6], тем не менее 
многие исследовател~ продолжают его использовать [1, 18, 23]. 
Неправильность этого расчета усматривается в том, что во
первых, формула соответствует линейному, а не экспоненциаль
ному возрастанию численности, во-вторых, приравнивание 

времени удвоения к времени генерации ведет к ошибке, вели
чина которой тем больше, чем больше численность особей в по
мете и количество пометов. 

Время генерации, или среднепопуляционное время жизни 
особи, для животных, имеющих растянутый период размноже
ния, характеризующийся накладывающимиен генерациями, мо
жет быть правильно рассчитано по формуле 

Dg=!п Ro/r, (1) 

где Ro- чистое воспроизведение, равное ~ lxmx за период жиз
ни особи изучаемого вида (mx и lx соответственно вероятность 
смертности и пополнения численности каждого возраста); r
мгновенная скорость изменения численности популяции. 

Очевидно, что R можно рассчитать для популяции, в кото
рой известны возрастной состав и относительная скорость от
рождения особей (отладки яиц) в каждом возрасте, что дает 
возможность рассчитать относительное пополнение, или веро

ятность пополнения данного возраста lx. Соответственно должна 
быть известна вероятность смертности особей каждого возраста 
mx. Определив эти величины для отдельных возрастов, получают 
возможность найти Ro для популяции в целом. Теперь, опреде
лив величину r, характеризующую темп изменения численности 
и биомассы популяции, находят Dg по формуле (1) и опреде-
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Таблица 1 

П<Жазатели, характеризующие воспроизводительную 
способность коловраrки Brachionus calyciflorus при 30 ос 

Покаэатель 

т, ос. 

r, ч-• 
1 

Ro 
1 

Е±а 
1 

n 
1 

Dg, ч 

30 о ,.064 9,2 9,8±5,9 8 34,7 
37 0,085 21,2 23,2±6,46 9 35,9 
40 0,086 23,2 25,0±5,94 13 36,5 

• Т, 0С- температура предварительного выращивания. 

1 
Dg, сут 

1,44 
1,49 
1,52 

ляют продукцию за малое время t, за которое можно без боль
шой логрешиости считать рост популяции прямолийнейным. 
Dg означает среднюю продолжительность нахождения одной 
особи в популяции при данных величинах рождаемости и смерт
ности. Очевидно, что обратная величина ·1/Dg означает, на ка
кую долю обновляется популяция в данных условиях за едини
цу времени, т. е., другими словами, какую долю от наличной 
биомассы составляет продукция за единицу времени. Приняв 
во внимание, что B=N · W получаем,. что продукция за едини
цу времени Р1= (1/Dg) ·N · W и за время t 

Pt=(ljDg) ·N·Wf1, (2) 

где N- общая численность особей и яиц; W- средний вес 
особи при включении яиц в число особей; t- время, сут. 

Рассчитать продукцию таким путем можно, видимо, только 
по результатам специальных наблюдений за культивируемыми 
популяциями. Например, на основе данных о рождаемости и 
смертности, полученных при индивидуальном культивировании 

Brachionus salyciflorus, были рассчитаны г и Ro (табл. 1). Вре
мя генерации или ожидаемое среднепопуляционное время жиз

ни одной коловратки, рассчитанное по формуле (1) оказалось 
в этих условиях в 3-4 раза меньше абсолютной продолжитель
ности жизни особи по данным индивидуального культивирова
ния и примерно в 3 раза больше периода «от яйца до яйца», 
т. е. суммы эмбрионального и ювенильного периодов, которые 
обычно принимаются за время удвоения (D2) при расчете про
дукции. 

В естественных условиях D2 · Dg, когда коловратка из-за 
нехватки пищи или же из-за сильного пресса хищников успе

вает за жизнь произвести только одного потомка. В популяци
ях, где D 2-+Dg как правило, отмечается относительное постоян
ство яйцевого отношения (Е- число яиц на одну особь) и не
значительные (не более чем в два раза) флуктуации численно
сти. В ряде работ [2, 19 и др.] продукция за одно и то же вре-

4~ 



мя была рассчитана как по времени удвоения (эмбриональный 
и ювенильный периоды), так и методом Эдмондсона. Для мезо
трофных озер и экспериментальных популяций значения про
дукции, рассчитанные обоими методами, оказались очень близ
ки, т. е. в условиях этих озер допущение D2=Dg не приводит к 
большой ошибке. Как видим, расчет продукции по времени 
удвоения в некоторых частных случаях может давать реальные 

значения. Замена D2 на Dg в уравнении (2) могла бы придать 
ему более общее значение, однако, как показано выше, для рас
чета Dg необходимо знать Ьх и mx в каждом конкретном слу
чае, что практически не осуществимо в естественных условиях. 

Кроме того, в таком варианте формула (2) отвечает только 
экспоненциальному увеличению численности. 

· Таким образом, приравнивание времени генерации к време
ни удвоения является основным источником ошибок при расче
тах продукции этим методом. В какой мере ошибочно допуще
ние линейного возрастания численности судить трудно: это 
зависит прежде всего от соотношения продолжительности пери

ода, за который рассчитывается продукция, и времени генера
ции средней особи в популяции в каждый данный момент. 
На основании сказанного следует прекратить расчеты продук
ции по времени удвоения в варианте, который изложен в мето
дическом руководстве [7] . 

Суть метода Эдмондеона [ 17, 7] сводится к определению 
продукции по скорости рождаемости. Метод разработан в при
менении к коловраткам, несущим яйца прикрепленными. Ско
рость рождаемости В определялась как 

B=E/De, (3) 

где Е- число яиц на особь в популяции; De- продолжитель
ность эмбриогенеза. 

Когда нет смертности, возрастание численности популяции 
может быть предоставлено как ND=Noeы. Если No=1, то N1= 
=еы. Тогда за единицу времени приращение на одну особь со
ставит N1- 1 =В и В+ 1 =еь. Отсюда по первоначальным пред
ставлениям Эдмондеона b=ln (B+1)=ln (E/De+1). 

Однако приняв во внимание, что за время De пополнение 
всегда равно Е и численность от одной особи возрастет до 1+ 
+Е=еЬDе получаем Ь как в формуле Пелохейма (22): 

1 
Ь=- ln (l+E). 

De 
(4) 

Как видим, первоначально предложенная Эдмондеоном фор
мула верна только в случае, когда De=1. 

Определив Ь, продукцию за малое время t находят как 

Pt=(eьt-,1) N·W. (5) 
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Правильиость использования для оценки мгновенной рождае
мости формулы (5) по сравнению с формулой ( 4) убедительно 
доказана Л. В. Полищуком [9]. 

В настоящее время известно несколько различных методов 
оценки рождаемости и продукции зоопланктеров (17, 14, 25, 15, 
22] . Все они построены на допущении стабильности условий и 
основных популяционных параметров в течение периода, за ко

торый ведется расчет. Все модели допускают постоянство мгно
венной рождаемости, смертности т и продолжительности эм
бриогенеза De. Кроме того, допускается, что De=Dc, где Dc
продолжительность периода между последовательными кладка

ми, а скорость выхода молоди из яиц Ье равна скорости поступ
ления яиц в популяцию he. Чтобы получить более реальные 
величины рождаемости и продукции, пользуясь методом Эд
мондсона, необходимы исследования процессов, с которыми свя
заны многочисленные допущения метода. Прежде всего, как 
подчеркивал Эдмондсон [ 15], нужны исследования изменчиво
сти величины De и Е в связи с условиями питания и абиотиче
скими факторами. Обычно De определяется при содержании в 
экспериментальных условиях самки без яйца и фиксировании 
момента появления яйца и момента выхода из яйца молодой 
коловратки [12]. Понимая условность перенесения De особи, 
определенной в эксперименте, на популяцию, Эдмондсон пред
ложил способ нахождения De для популяции, заключающийся 
в восстановлении кривой выхода молоди из яиц для случайной 
выборки яйценосных самок из естественной популяции. Доста
точно подробная информация об использовании этого способа 
определения De содержится лишь в одной работе (24], посвя
щенной изучению продукции планктона оз. Чар. Были построе
ны графики для 25 вариантов популяционных выборок коло
враток и показано, что в 19 из них изменение процента 
отрождения по времени передается прямой, что дало основание 
рассчитать продолжительность эмбрионального периода по фор
муле 

De=2·~тso, (6) 
где ~т50 - время 50 % -ного выхода молоди из яиц в изучаемой 
выборке. Предпочтительность формулы (6) в каждом конкрет
ном случае очевидна, так как снимаются практически вt;е до

пущения, которые делаются обычно при определении De особи 
в экспериментальных условиях. Кроме того, этот способ позво
ляет изучить такой вопро~ как наличие суточной ритмики в 
откладке яиц и выходе молоди. 

При изучении естественных прудовых популяций коловра
ток (Краснодарский край, БССР) мы тоже определяли De по 
Эдмондсону. Полученные данные противоречивы: наряду с ти
пичными прямыми имеются и разной формы кривые выхода 
молоди из яиц (рис. 1), которые нельзя использовать для рас
чета De по формуле (6). В интервале температур 23-30 ос для 
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1. А ff 
-.....D Рис. 1. Выход молоди ИЗ ЯИЦ 

.д-

d(J / (%) в случайной выборке яйце-
~ носных самок нз прудовых 

o!J 1 популяций. 

1 А - температура зо •с: 1- Bra-
1 chlonus calyciflorus, 2- Br. angula-

'r!J f ris, 6. "t, ч - время выхода молоди 

•1 
у 50% яиц. Б -температура 

2/J 1 zз.s •с: 1 - Keratella cochlearis; 
1 о2 2 - Br. budapestlnensis. 

/ l ,1 f .f<J'(Y 2 6 t, V 

прудовых популяций не обнаружено суточной ритмики в от
кладке яиц у Keratella cochlearis, Asplancha brightwelli, Brachi
onus calyciflorus, Br. budapestinensis J., Br. angularis. Вместе с 
тем, Epiphanes macroura проявляет четко выраженную ритми
ку, но отобранные в разное время сезона популяционные вы
борки не показали строгой приуроченности выхода к опреде
ленному времени суток (рис. 2). 

В последнее время укорочение интервала между временем 
последовательного отбора проб до периода, равного De ста
вится в качестве условия получения реальных значений продук
ции при расчете методом Эдмондеона [9] . С другой стороны, 
показано, что уменьшение интервала между последовательными 

отборами проб относительно величины De может привести к столь 
же грубым ошибкам, как и его увеличеАие. Если, например, за 
время, почти равное De, накануне отбора проб по какой-либо 
причине (например, резко улучшились трофические условия) 
произошла одномоментпая откладка яиц, то за время, меньшее 

De, может произойти непредвиденно большой прирост [9]. 
Наша практика изучения естественных прудовых популяций 
показала, что De весьма изменчивая величина, обусловленная 
рядом факторов невоспроизводимых в эксперименте (напри
мер, трофические условия выращивания материнской особи на
кануне откладки яиц и т. д.), поэтому при непосредственном рас
чете продукции соблюдение такого интервала не совсем право
мерно. 

Неравномерность яйцового отношения была отмечена Эд
мондсоном в 1965 г. по данным Тонолли для пруда около Па-

о ! 
2(} 

2 9 о 2 6 !J 

Рис. 2. Величины получасового пополнения (dN '1 dt) за счет выхода молоди 
в выборках яйценосных самок в ночное (штриховая) н дневное (сплошная 
линия) время: а- Epiphanes macroиra, б- Asplanchna brightwelli, в- Brachi-

onиs calyciflorus. 

52 



Таблица 2 

Изменение яАцового отношения 
в зависимости от способа отбора проб 

Размер отвер- 1 Polyarthra 1 Ktratella 
стия сита, мк vulgaris, Е % cochlearis, Е% 

35 
48 
75 

Отстойная 
проба 

2,05 
2,95 
6' 11 
1,49 

3,89 
1, 77 
6,08 
1,55 

ланцы и по данным Роде 
для оз. Эркен. Однако эта 
неравномерность не имела 

каких-либо суточных рит
мов. Сильные колебания 
яйцовбго отношения в тече
ние времени, соизмеримого 

с De, а также разнообраз
ные, нередко далекие от 

линейности, кривые выхода 
молоди из яиц говорят о 

том, что, величина, обрат
ная продолжительности эмбрионального периода особи, не 
всегда подходит для оценки популяционной скорости эмбри
онального развития. Поэтому период времени, равный De особи 
не может считаться эталонным для интервала между последо

вательным взятием проб с целью расчета продукции. 
Каковы же причины сильной изменчивости Е во время ин

тервала у разного вида особей? Прежде всего это причины 
методического характера, связанные с отбором пробы. Извест
но [ 19, 21] , что использование сита с разным диаметром отвер
стий приводит к сильнейшим изменениям яйцовага отношения 
(табл. 2). Поэтому для расчета продукции нужно использовать 
отстойные пробы, полученные при использовании сита с разме
ром отверстия 30 мк и менее. Важным является и отбор ре
презентативной пробы с учетом пространствеиного распределе
ния изучаемой продукции. 

Из биологических причин следует обратить внимание на 
такие, как соотношение продолжительности периода эмбрио
генеза и периода между последовательными кладками De. 
На рис. 3 представлены соотношения Продолжительнастей этих 
периодов. Первый из представленных на рисунке вариантов 
наблюдался нами при индивидуальном культивировании Brachi
onus calyciflorus, где самки одновременно несли по два и более 
яиц, причем с момента начала откладки яиц продолжитель

ность Dc гораздо меньше De. Такая ситуация отмечена также в 
естественных условиях высокоевтрофных прудов рыбопитомника 
«Горячий ключ» (Краснодарский край), где в популяции Br. 
calyciflorus одновременно присутствовали самки с одним, двумя, 
тремя и четырьмя партагенетическими яйцами (рис. 4). Выпол
ненные с этой популяцией эксперименты показали, что при есте
ственной температуре 30 °С Dc было равно 2,4; De особи, опреде-

11 
!JI~ 

2 Jl~ 1 Jl ,---------... 
••• ~ о .__...__......_.._ •• t 1 1 1 

J/! 

l't 19 22 2 о 10 t'f ш 12 2 /'111! ?t 2 st 

Рис. 3. Схема возможных соотно
шений продолжительности перио
дов эмбрионального (Dt) и между 

кладками (D с). 
Объяснения см. в тексте. 
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12/J 
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11 юль Ade!lcm 

Рис. 4. Динамика численности 
Br. calyciflorus в одном из прудов 
рыбопитомника «Горячий Ключ» 

(Краснодарский край). 
1- общая численность; 2-5- самки с 
яйцами: 2- с одним; 3- с двумя; 4-

с тремя; 5- с четырьмя. 

ленное [ 12], 5,8 ч и рассчи
танное для популяции по кри

вой выхода молоди из яиц по
пуляционной выборки 3,45 ч 
(Галковская, [4]). При экспо
ненциальном росте численно

сти (см. рис. 3) и при Dc<De 
среднепопуляционная скорость 

развития яйца V будет стре
миться к 1/Dc. Случай, когда 

V= I/De= 1/Dc возможен лишь при Dc=De (второй вариант). 
Третий вариант, когда Dc>De возможен при недостатке пищи; 
такая ситуация, как оказалось (ст. Полищук, см. наст. сбор
ник) может наблюдаться в озерах. В этом случае V будет также 
стремиться к 1/Dc. Использование в расчетах скорости разви
тия яйца как величины, обратной продолжительности эмбрио
генеза особи, может существенно завышать или занижать зна
чения скорости развития яйца в популяции. 

Представляется возможным использовать метод Эдмондсо
на для расчета продукции мелких коловраток (<:100 мкм) в 
описанной ниже модификации. При анализе естественных по
пуляций можно представить такую величину как потенциаль
ная скорость увеличения численности популяции (гр) опреде
ленную по формуле 

(7) 

где N; и N~- соответственно численность коловраток в конце 
и начале выращивания случайной выборки естественной попу
ляции в отсутствие хищников. 

В данном случае можно производить суммарный учет чис
ленности особей и яиц или же определять Гр для яиц и коло
враток по отдельности. Определив мгновенную естественную 
скорость увеличения численности г', по результатам обработки 
проб из· водоема ( производится суммарный учет численности 
яиц и особей, либо находится эта величина для яиц и особей 
отдельно), можно рассчитать мгновенную смертность, как т'= 
=Гр-г'. Тогда продукция (Р) будет равна: 

Р~~ (N;- N~)+(N;- N~). (8) 
г' 
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где N~ и N;- соответственно суммарная численность яиц и ко
ловраток в пробе в начале и конце периода наблюдений. 

При таком расчете исключаются все допущения, предпола
гаемые при методе Эдмондсона. Кроме того, имеется также 
возможность считать продукцию яиц и коловраток раздельно. 

Непременным условием является экспонирование склянок в 
водоеме с водой, пропущенной через сито с диаметром отвер
стия 100 мк, для получения данных о потенциальном росте 
численности яиц и коловраток в отсутствие хищников. Продол
жительность времени экспозиции подбирается эксперименталь
но: для высокоевтрофных водоемов не более суток, для озер 
мезотрофного и олиготрофного типов до трех-четырех суток. 

До недавнего времени не было существенных оснований для 
применения физиологического метода при расчете продукции 
ввиду отсутствия обобщенных зависимостей обмена от массы 
тела. В работах последних лет [3, 4] такие зависимости рас
считаны. В частности, рассчитана зависимость обмена от массы 
тела для естественных популяций коловраток [3], которая име
ет вид: 

R=0,106 wо,79в, (9) 

где R- потребление кислорода, мл О·экз.-1 ·4- 1 ; W- сырая 
масса, г. Нами специально исследовано ранее существовавшее 
мнение о том, что накормленные коловратки обладают более 
высокой скоростью потребления кислорода по сравнению с не
накормленными. В опытах по обмену накормленных коловра
ток, продолжительность которых варьировала от 4 до 24 ч, все 
расчеты, как правило, проводились на численность, без учета 
плодовитости и массы коловраток. Оказалось, что в этих слу
чаях за счет недоучета прироста массы данные были завышены 
в 1,5-2 раза. Такого же рода ошибки, но с обратным знаком 
возможны при работе с голодающими животными. 

Как известно, для расчета продукции физиологическим ме
тодом необходимо располагать данными по эффективности ис
пользования усвоенной пищи на рост К2 . Для пресноводных 
коловраток значения К2 в естественных популяциях не рассчи
тывались. Нами выполнена большая серия опытов по определе
нию К2 экспериментальных популяций Brachionus calyciflorus 
(табл. 3). Показано, в частности, что при изменении темпера
туры ОТ 10 ДО 35 °С ·веЛИЧИНа К2 ПОПУЛЯЦИЙ ОДНОГО ВИда ИЗМеНЯ
еТСЯ от 0,33 до 0,74. В оптимальных трофических условиях при 
15-20 ос величина К2 составляет 0,70-0,74 (см. табл. 3). Вы
яснение эффективности использования усвоенной пищи на рост 
в природных популяциях позволит широко использовать физио
логический метод для расчета продукции коловраток. 

Наиболее общим и теоретически обоснованным является из
ложенный в настоящем сборнике метод, основанный на допу
щении экспоненциального роста численности при постоянстве 
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Таблица 3 

Зависимость коэффициента К2 экспериментальных популяций 
Brш:hionus calyciflorus от температуры • 

Температура, • С 

10 
15 
20 
25 
30 
35 

Р, 1 о-• ка.лх 
Хэкэ. -• .. сутки-• 

0,097 
0,442 
1,017 
0,865 
1,819 
0,708 

R. 1 о-• ка.лх 
хэкэ-• сутки-• 

О, 147 
О, 189 
0,348 
0,756 
0,996 
0,840 

к, 

0,40 
0,70 
0,74 
0,53 
0,65 
0,45 

• Ус.ловия ку.льтивирования: корм- Chlorella sp. 50 м.лн. к.л. м.л-•; концентрация 
ко.ловраток- 50 экэ./м.л. 

среднего веса особи за период между последовательными отбо
рами проб. Средняя за период биомасса рассчитывается следу
ющим образом: 

В- Bt-Bo (10) 
-1nBt-1nBo' 

где Во и Bt- биомасса в начале и в конце периода, за который 
рассчитывается продукция. Отсюда продукция равна 

P=b·B·t, (11) 

где Ь- мгновенная рождаемость (5); t- период между после
довательным отбором проб, за который рассчитывается продук
ция. Возможен также расчет продукции по формуле Бойсен
йенсена 

P=Bt-Bo+Be, (12) 
где Во и Bt как в формуле ( 10); В е- элиминированная био
масса. При этом 

( 13) 

где т и r- соответственно мгновенная смертность и мгновен

ная скорость увеличения численности. 

ЛИТЕРАТУРА 

1. А н др о н и к о в а И. Н. Продукция зоопланктона.- В кн.: Биоло
гическая nродуктивность оз. Красного и условия ее формирования. Л.: 
Наука, 1976, с. 160-178. 

2. Г а л к о в с к а я Г. А. Планктонные коловратки и их роль в nродук
тивности водоемов.- Автореф. дне .... канд. биол. наук. Минск: БГУ, 1968. 

3. Г а л к о в с к а я Г. А., В и н б ер г Г. Г. Зависимость скорости по
требления кислорода коловратками от массы тела.- В кн.: Общие основы 
изучения водных экосистем. Л.: Наука, 1979, с. 21-24. 

56 



4. Г а л к о в с к а я Г. А. Скорость nотребленИя кислорода коловратками 
из естественных поnуляций.- Вести. АН БССР. Сер. биол., 1980, .N'2 6, 
с. 114-116. 

5. 3 а и к а В. Е. Удельная nродукция водных бесnозвоночных. Киев: 
Наукева думка, 1972. 142 с. 

6. И в а н о в а М. Б. Продукция коловраток.- В кн.: Общие основы 
изучения водных экосистем. Jl.: Наука, 1979, с. 141-149. 

7. Методы оnределения nродукции водных животных/Под ред. Г. Г. Вин
берга. Минск: Вышэйшая школа, 1968. 243 с. 

8. П о л и щук Л. Б. Оnределение скорости рождаемости и смертности 
в nриродных nоnуляциях nланктонных организмов.- Ж. общ. биол., 1978, 
т. 39, ,N'g 2, с. 189-193. 

9. По л ищу к Л. В. «Отрицательная смертность» nланктgнных живот
ных и отбор nроб.-Ж. общ. биол., 1982, т. 43, .N'2 3, с. 411-418. 

10. По л ищу к Л. В. Методы оценки nродукции и nродукция д~;~ух 
популяций ветвистоусых ракообразных в мезотрофном озере.- Наст. сб., с. 101. 

11. Г и л я р о в А. М. Факторы регуляции численности пресноводных 
планктонных ракообразных.- Гидробиол. ж., 1982, т. 15, с. 26~40. 

12. Хлеб о в и ч Т. В. Скорость потребления кислорода у коловраток,
В кн.: Основы изучения nресиоводных экосистем. Л.: Наука, 1981, с. 98-102. 

13. А т r е п Н. Ecological studies of Zoop1ankton populations in sоте 
ponds on Spitsbergen.- Zool. blrd. Uppsala, 1964, vol. 36, N 2, р. 161-191. 

14. G а s w е 11 Н. On instantaпeous and fiпite blrth rates.- Liтno1. and 
Oceanogr., 1972, vo1. 17, р. 787-791. 

15. Е d т оn d s оn W. Т. Reproductive rates of p1anktonic rotifers as re1ated 
tions.- Мет. Ist. lta1. ldroblo1., 1960, vo1. 12, р. 21-77. 
. 16. Е d m оn d s оn W. Т. Reproductive rates of planktonic rotifers as related 
to food and teтperature in nature.-Ecol. Monogr., 1965, vol. 35, р. 61-111. 

17.Е d т оn d s оn W. Т. А grafica1 тоdе1 for evaluating the use of the 
egg ratio for тeasuring blrth and death rates.- Oeco1ogia, 1968, vo1. 1, 
р. 1-37. 

18. Н а k k а r i L. On the productivity and ecology of zoop1ankton and 
its ro1e as food for fish iп sоте lakes in Central Fin1and.- Bio1. Research Re
ports froт the University of Yyvaskyla, 1978, vol. 4, р . .З-87. 

19. Hil1bricht-llkowska А., Pourroi"t R. Production of expe
rimental populations Brachionus calyciflorus PaHas (Rotatoria) exposed to the 
artifical predation of different rates.- Pol. arch. hydroblol., 1970, vo1. 17, 
N 1-2, р. 241-248. 

20. L е s 1 i е Р. Н. Sоте furher notes on the use of тatrices in popu1ation 
тathematics.- Bioтetrica, 1948, vol. 35, р. 213-245. 

21. L i k е n s G. Е., G i 1 Ь е r t J. J. Notes on quantitative saтpling of 
natura1 popu1ations of p1anktonic Rotifers.- Liтno1. and Oceanogr., 1970, 
vo1. 15, N 5, р. 816-820. 

22. Р а 1 о h е i т о У. Е. Calcu1ation of instantaпeous blrth rate.- Limno-
1og. and Oceanogr., 1974, vo1. 19, N 14, р. 692. 

23. R а d w а n S. Dinaтics of production of the pe1agic rotifers in three 
1akes of diffe(ent trophisт.- Verh. Int. Ver. Theor. angeт. Liтno1., 1978, 
vol. 20, N 2, р. 1017-1021. 

24. R i g 1 е r Т. Н., М а с С а 1 1 u т М. Е., R о f f J. С. Production of zoop
lankton in Char lake.- J. Fish. Res. Board Сап., 1974, vol. 31, р. 637-646. 

25. S е i t z А. Оп the calculation of blrth rates and death rates in fluc
tuating populations with continuous recruitment.- Oecologia, 1979, vol. 41, 
N 3, р. 343-360. 



АКАДЕМИЯ НАУК СССР • УРАЛЬСКИй НАУЧНЫй ЦЕНТР 

ПРОДУКЦИЯ ПОПУЛЯЦИй И СООБЩЕСТВ ВОДНЫХ ОРГАНИЗМОВ 

И МЕТОДЫ ЕЕ ИЗУЧЕНИЯ · 1985 

А.Ф.АЛИМОВ 

ЗАВИСИМОСТЬ ПРОДУКЦИИ ДОННЫХ СОО&ЩЕСТВ 

ОТ ОТНОСИТЕЛЬНОй &ИОМАССЫ МОЛЛЮСКОВ 

И ЛИЧИНОК ХИРОНОМИД 

Изучение сезонной динамики сообществ донных животных 
Рб=Рм+Рх-Сх в некоторых озерах Еравно-Харгинской систе
мы (Забайкалье) показала, что величины удельной продукции 
сообществ (суточные Р /В-коэффициенты) достаточно хорошо 
коррелируются (r=-0,75) со значениями средней индивидуаль
ной массы животных в сообществе, выраженной в единицах 
энергии (энергетический эквивалент среднего веса животных в 
сообществе) (рис. 1). Зависимость этих величин, как это видно 
из рис. 1, может быть выражена в виде простого уравнения 

Сь= (0,0022+0,0006) w<-0•337± 0,043> сутки- 1 , ( 1) 

где Сь- удельная продукция сообщества; W=W ·q; W- сред
няя масса (вес) животного в сообществе, мг; q- калорийный 
эквивалент 1 мг средней массы животного в сообществе. 

По уравнению ( 1) нетрудно рассчитать, что в пределах изу
ченных величин энергетического эквивалента среднего веса 

животных в сообществах макробентоса в исследованной систе
ме озер (W=0,000174-0,0151 ккал) средние значения удель
ной продукции составляют от 0,0406 до 0,009 сутки- 1 • При сред
нем для изученных озер значений W=0,00166 ккал величина 
удельной продукции составляет 0,0194 сутки- 1 и с вероятностью 
0,95 не выходит за пределы 0,0211-0,0178 сутки- 1 • Эти значе
ния удельной продукции достаточно хорошо согласуются с по-

l w -J -2 
~----~--------~--------! 
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Рис. 1. Зависимость логарифма 
удельной продукции 1g Сь от лога
рифма энергетического эквивалента 
среднего веса животных в сооб

ществах 1gW, ккал), бентоса озер: 
Щучье (1- 1981, 2- 1982), Гунда 
(3- 1982, 4- 1981); Холинха 
(5- 1977, б- 1978-1979 гг.); 
Сосиовекое (7- 1980-1982 rг.). 



Рис. 2. Зависимость калорийности 1 мг 
животных ( q) от доли биомассы хирономид 
и моллюсков в общей биомассе животных 
донных сообществ (а) в озерах: Щучьем (1), 

Гунде (2). 

лучеиными нами ранее значениями 

этого показателя для оз. Холинха 
[2) и для разных озер Советского 

'1 
(},8 

1!,5 

х 

о, о 

•1 
хг 

<..:оюза [1). Воз. Холинха, входящем в систему Еравно-Харгин
ских озер, средняя за вегетационный сезон величина удельной 
продукции составляла 0,0139, ожидаемые с вероятностью 0,9 
пределы ее значений были 0,007-0,029 сут- 1 . 

Следует принять во внимание, что калорийность единицы 
массы животных в сообществе зависит от соотношения живот
ных с высокой и низкой калорийностью. Это хорошо ил
люстрируется данными, приведеиными на рис. 2, на ко
тором показана зависимость калорийности 1 мг среднего живот
ного в донных сообществах q от соотношения суммарной 
биомассы личинок хирономид и моллюсков (животных с наи
меньшей калорийностью веществ тела) и общей биомассы жи
вотных в сообществах а. Эта зависимость может быть аппрок-
симирована уравнением 

q= 1-0,637 а. (2) 

Подставив (2) в ( 1), получим: 

Сь=0,0022 [ ( 1-0,637 а) W] - 0,337 сут-1. (3) 

При расчетах удельной продукции сообщества донных живот
ных по уравнению (3) учитывается структура сообщества и 
калорийность животных, входящих в него. 

Относительная ошибка определения продукции сообществ 
макробентоса т по уравнению (3), % 

Водоем а q 1 Сь, сут-•1 В, гfм' 1 W, ккал т 1 Данные 
Оз. Щучье 

1981 г о 0,505 0,679 0,0264 10,03 0,00063 20 Автора 
1982 г. 0,472 0,699 0,0201 11,97 0,00140 10 То же 

Оз. Гунда 
1981 г. 0,540 0,657 0,0173 39,00 0,00220 13 » 
1982 г о 0,650 0,518 0,0159 45,82 0,00280 27 » 

Оз. Нарочь 0,900 0,430 0,0115 12,45 0,00730 10 [6, 4] 
Оз. Мястро 0,870 0,450 0,0139 2,96 0,00420 9,2 То же 
Оз. Ваторин 0,730 0,540 0,0118 6,50 0,00680 6 » 
Оз. Дривяты 0,770 0,510 0,0162 5,70 0,00260 13,8 [5] 
Е>з. Красное 0,850 0,460 0,0223 4,35 0,00100 10,8 [3] 

П р н меч а н и е. Обозначения см. в тексте. 
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В таблице приведены результаты расчетов продукции сооб
ществ донных животных в озерах, выполненные с применением 

уравнения (3). Данные таблицы показывают, что относитель
ная ошибка определения продукции не превышает 30 % от ее 
реальной величины. Важно отметить, что расчеты выполнены 
для озер, различающихся по географическому положению и 
продуктивности. Сказанное дает основание рекомендовать урав
нение (3) для ориентированных оценок продукции донных сооб
ществ при предварительных исследованиях кормовой базы в ры
бохозяйственных водоемах. 
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А К А Д Е М И Я Н А У К СССР • У.Р А.Л Ь С КИй Н А У Ч Н Ы А ЦЕН Т Р 

ПРОДУКЦИЯ ПОПУЛЯЦИЙ И СООБЩЕСТВ ВОДНЫХ ОРГАНИЗМОВ 

И МЕТОДЫ ЕЕ ИЗУЧЕНИЯ · 1985 

Н. Ю. СОКОЛОВА 

МЕТОДЫ РАСЧЕТА ПРОДУКЦИИ ХИРОНОМИД 

Хирономиды (сем. Chironomidae, отр. ?iptera) большую 
часть жизненного цикла проводят в воднон среде. Крылатая 
стадия, как и весь период размножения, очень коротка. Самки 
откладывают слизистые яйцекладки, имеющие характерную 
для вида форму, или у немногих видов разбрасывают одиноч
ные яйца. Систематика хирономид трудна. Большинство видов 
не могут быть точно идентифицированы по личиночной стадии. 
Достоверный видовой диагноз возможен только при исследова
нии вида на всех стадиях метаморфоза. 

Хирономиды, как и другие семейства подотряда длинноусых, 
на стадии личинки проходят четыре возраста. Личинки первого 
возраста многих видов ведут планктонный образ жизни, что 
способствует расселению популяции по водоему. Наиболее про
должителен у большинства крупных видов четвертый возраст: 
например, у мотылей р. Chironomus его продолжительность со
ставляет около половины срока жизненного цикла. Отдельные 
фазы развития личинок мотылей в это время различают по 
строению имагинальных дисков [35, 11, 7, 8, 9]. Надежным кри
терием для определения возраста служит диаметр головной 
капсулы, который при линьке скачкообразно увеличивается в 
1,6-2,0 раза. У личинок разных поколений одного вида раз
меры тела, как и размеры головной капсулы, у летних поколе
ний меньше, чем у перезимовавших. Меньше они и у лич.инок 
одного и того же вида в южных водоемах, по сравнению с ли

чинками северных. Личинки перед окукливаннем имеют взду
тые грудные сегменты, не питаются, и носят название предку

колок. 

Для определения общей продукции всех хирономид в данном 
водоеме достаточно рассчитать продукцию доминирующих ви

дов. Необходимо сочетать наблюдения в природе с эксперимен
тальными исследованиями. 
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1. Экспериментаnьные иссnедования 

1 .1. Выведение имаrинаnьных особей 
дnя диаrностирования вида 

С целью выведения имагинальных особей предкуколок отса
живают по одиночке в чашки Петри или небольшие прозрачные 
сосуды с тонким слоем профильтрованной воды из водоема, 
накрытые колпачком из мельничного газа или накрахмаленной 

марли. Вылетевшего комара через несколько часов после вы
лета, когда он приобретает естественную окраску, умерщвляют 
хлороформом или эфиром и вместе с экзувием личинки и ку
колки помещают в фиксатор, в качестве которого рекоменду
ется жидкость Удеманса (680 см3 ледяной уксусной кислоты, 
640 см3 спирта 96°, 50 см3 глицерина, 280 см3 дистиллированной 
воды) [28, 29, 30]. При отсутствии фиксатора можно исполь
зовать ?О-градусный спирт. 

1.2. Оnредеnение сыроrо IФормаnиновоrо) 
веса nичинок 

Взвешивание личинок следует производить по установлению 
постоянного веса фиксированного материала, что, по данным 
Боруцкого [2), достигается за 3 мес. хранения в фиксаторе. 
Соотношение формалинового и живого весов может разли
чаться у разных видов. Например, у личинок рода Chironomus 
при длительном хранении в 4-10 % раств<;>ре формалина на
блюдается увеличение веса на 10,5 %. У личинок Tanitarsini, 
наоборот, происходит уменьшение фиксированного веса в срав
нении с живым. Взвешивание мелких личинок рекомендуется 
проводить по методу У ломекого [27). Группу одноразмерных 
личинок переносят на вырезанный из мельничного газа квадра
тик, положенный на колечко, лежащее на фильтровальной бу
маге. После просачивания воды через газ на фильтровальную 
бумагу, квадратик газа с личинками снимают пинцетом и кла
дут для обсушивания на фильтр, пока на нем не перестанет 
появляться влажный след. Затем газ с личинками помещают 
в предварительно тарированный бюкс, закрывают крышкой и 
два раза взвешивают. После чего газ споласкивают в часовом 
стекле и просушивают до постоянного веса, а личинок перено

сят на сухой кусочек газа. Берется среднее из двух взвешива
ний. Крупных личинок после минутного обсушивания на филь
тровальной бумаге взвешивают на аналитических весах с точ
ностью до О, 1 м г. Поскольку индивидуальные веса личинок из 
разных водоемов и разных лаколений неодинаковы, следует 
на статистически достоверном материале (не менее 50-100 эк
земпляров каждого возраста), взятом непосредственно из во
доема, определять средний вес и линейный размер личинки 
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каждого возраста, отметив пределы колебаний. Вес предку
колки-самки больше веса предкуколки-самца. 

1 .3. Опредепение cyxoro веса и капорийности 

По мере роста личинок содержание влаги в их теле умень
шается и достигает минимума у предкуколок, соответственно 

изменяется и калорийность. У личинок Chironomus plumosus 
старшего возраста сухой вес меньше сырого, примерно в 7 раз. 
Соотношение сухого и сырого весов у личинок этого вида может 
быть передано уравнением 

V = (0,084+0,020) W0,104, 

где V- относительное содержание сухого вещества (V=cyx. 
в.fсыр. в.), W- сырой вес личинки [ 1 О]. 

Согласно Тодерашу [26], зависимость калорийности от мас
сы тела у растущих личинок хирономид можно описать степен

ной функцией (Р=0,99): 
lg C=(-0,193+0,057)+(0,106+0,070)lg w или С=0,641 W 0•106• 

Определение сухого веса производят высушиванием личинок в 
бюксе, предварительно тарированном на аналитических весах 
(троекратное взвешивание). Личинок выдерживают в сушиль
ном шкафу при температуре + 105 ос три часа или сутки при 
температуре 60 ос. Постоянный вес определяют повторным 
взвешиванием с точностью не менее 0,1 мг. Если нельзя взве
сить немедленно, бюкс с личинками помещают в эксикатор с 
хлористым кальцием. По данным Бородич и Пастуховой, сухой 
вес фиксированных формалином личинок мотыля близок к су
хому весу нефиксированных личинок [25]. 

1.4. Опредепение зависимости 
между пинейными и весовыми размерами 

Длина личинок хирономид и их вес могут быть связаны 
степенной зависимостью W =alk, где W- вес, м г; l- длина, 
мм; а и k- константы. На двойном логарифмическом графике 
эмпирические точки располагаются вдоль прямых с незначи

тельным рассеянием. Считают, что у личинок Chironomus вели
чина константы k достоверно не отличается от 3-х [12, 1, 
16, 26]. 

Зависимость между линейными и весовыми размерами рас
считана способом наименьших квадратов и для этого вида 
может быть выражена уравнением [25]. 

lg w = ( -2,425+0,596) + (3,0 10+0,587) lg l или w =0,0037613•01 • 
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1 .5. Опредепенне усповноrо ннжнеrо термнческоrо nopora 
раэвнтнв («6нопоrмческоrо нуnв») 
н суммы 3ффектнвных температур 

Как известно, для насекомых сумма эффективных темпера
тур для развития одного поколения при близких к оптимальным 
условиях есть величина постоянная и видоспецифичная, т. е. 
S=D(t-to) =const, где S- сумма эффективных температур; 
D- длительность развития, сут.; t- средняя темлература за 
период развития; t0 - условный нижний термический nорог раз
вития; (t- t0 ) -эффективная температура,. 

Если t0 неизвестен, то его находят, выращивая личинок в ла
боратории от яйца до имаго по меньшей мере nри двух разных 
постоянных температурах. Зная D 1 и D2 по равенству D 1 (t 1-

-to)=D2 (t2-to) легко рассчитать fo=(D,t,-D2t2)/(D2-D,). 
Для установления продолжительности развития личинок от

лавливают самок у берега водоема, что лучше делать в пред
закатные часы. Самок со вздутыми брюшками 1 из сачка осто
рожно переносят поодиночке в пробирки, которые затыкают 
ватными тампонами. В пробирки помещают травинки и нали
вают на дно профильтрованную воду из водоема. Как правило, 
уже к следующему дню самка дает sШцекладку, которую сле
дует переложить в предварительно продизенфицированную 
спиртом чашку Петри. Когда выведутся личинки, небольшую 
их часть следует отсадить с помощью пипетки в другую чашку 

flетри. Кормить личинок надо ежедневно небольшими порция
ми сухих хлебных дрожжей (3-4 крупинки в 2-3 дня)' сухой 
тертой элодеей (1-2 щепотки) или сухой тертой крапивой, 
а хищных личинок на первых порах- инфузориями, а со вто
рого возраста небольшими порциями тубифицид или мелкими 
личинками хирономид [28, 30]. Для реофильных видов следует 
создать условия проточности. Границами длительности каждого 
возраста служат моменты времени, к которым 50 % от общего 
числа воспитываемых личинок перехощп в следующий возраст. 
Соотношение длительности возрастов и стадий при воспитании 
личинок в условиях постоянной температуры, выраженное в 
процентах, соответствует соотношению эффективных градуса
дней, приходящихся на каждый возраст и стадию. 

1. Наблюдения в природе 

Расчеты продукции опираются на знание жизf!енного цикла, 
сроков вылета и размножения вида и на достаточно точный 
количественный учет численности, биомассы и возрастной 
структуры популяций личинок и их сезонной динамики. Поэто
му до начала продукционных исследований нужно провести 

1 Иногда вздутие брюшка связано с наличием паразитической немато
ды - мермитиды. 
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детальную дночерпательную съемку водоема по более или менее 
равномерной сетке станций, или методом выбора квадрата по 
таблице случайных чисел [24] и очертить границы распростра
нения в водоеме исследуемых видов. Первую съемку желательно 
провести весной до начала вылета хирономид. Область распро
странения вида следует оконтурить на карте водоема и опреде

лить ее площадь и площади между изобатами. 
Стационарные станции располагают на разных глубинах и 

грунтах по разрезу или полуразрезу, секущему область рас
пространения вида. Местоположение станций фиксируют буй
ками или ориентируют по известным для каждой из них ство
рам. Полезно выяснить репрезентативность проб, отобранных 
на стационарных станциях по отношению к результатам дно

черпательной съемки в области распространения вида, приме
нив формулу 

В=(В,+В2+ ... +Bп)/(S,+S2+ ... +Sп). 

где В,, 82, Вз ... - средние биомассы на разных глубинах; S 1, S2, 

S 3 ... - площади между изобатами. 
Количество проб для получения.данных с избранной точ

ностью находят по формуле 

n=t2a2/!:!.2 или n=a2/S~, 

где t- критерий Стьюдента, а- стандартная ошибка средней, 
!:!.. -доверительный интервал. 

При обычно принятой в гидробиологии достоверности вели
чина Стьюдента t~2. Более подробно о горизонтальном рас
пределении .бентоса см. в работе Н. Ю. Соколовой и А. И. Ба
канава [24]. 

Дночерпальные пробы на стационарных станциях в средних 
областях СССР следует отбирать не реже одного раза в неделю 
летом, 2 раза в месяц весной и осенью, 2-3 раза зимой. Час
тота отбора проб зависит от скорости развития личинок при 
данных условиях. На каждой станции следует брать не меньше 
3-4 проб, т. к. личинки, как правило, распределены агрегиро
ванно. 

На мягких грунтах предпочтительнее использовать дночер
патель Экмана-Берджи. Рекомендуется увеличить высоту ко
робки до 25 см, и добавить дополнительные грузы, доведя вес 
прибора до 8-10 кг [24]. На плотных грунтах следует брать 
пробы штанговыми дночерпателями. Промывать грунт надо 
через сито или сетку из мельничного газа N~ 20-23. Песчаный 
или каменистый грунт лучше отмучивать в тазу, смывая всплыв~ 
ших личинок в сетку. Разборку проб следует производить "in 
vivo" в белых кюветах или других белых сосудах с плоским 
дном, беря грунт маленькими порциями и заливая его водой
личинки обнаруживаются по движению. Если в день взятия 
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проб их не удается разобрать, то хорошо промытые пробы в 
полиэтиленовых мешочках (грунт должен быть мокрым, но без 
слоя воды) помещают в холодильник, где личинки остаются 
живыми в течение 2-3-х дней. 

Если личинки старшего возраста совершают горизонталь
ные миграции, то среднюю биомассу и продукцию следует рас
считывать не по отдельным станциям, а по всей области рас" 
пространения воды, беря средневзвешенные значения по пло
щадям разноглубинных зон. 

На продолжительность развития и роста личинок решающее 
влияние оказывает температура. Число поколений зависит. 
в первую очередь, от накопления в водоеме (или гдубинной 
зоне) эффективных температур. Сумма эффективных темпера
тур грунтов за год С, деленная на сумму эффективных темпе
ратур, необходимую для развития одного поколения S, пока
зывает, сколько поколений может быть у данного вида в тече
ние года g. Заметим, что сумма эффективных температур за 
год равна сумме среднесуточных эффективных температур 
в период между датами прохождения температуры через ниж

ний термических порог g=S/C. 

Э. Методы расчета nродукции 

3.1. Метод &омсен-йенсенв [32] 

По этому методу продукция за год или за период наблюде
ний определяется по сумме элиминированной Ве и конечной био
массы Bz за вычетом начальной биомассыВt: 

P=Be+Bz-Bt; Ве= (Nt-Nz)0,5(Wz+ Wt);. 
B2-Bt=NzWz-NtWt. 

Отсюда Р= (Nt-Nz)0,5(Wz+ Wt) +N2W2-Nt Wt= (W2-
-W1)0,5(N1+N2)=;~WN. Здесь N1W1 и N2W2 -численность и 
средний индивидуальный вес личинок соответственно в начале 
и в конце года или периода наблюдений. 

По отношению к хирономидам метод Бойсен-йенсена был 
впервые применен Лундбеком (33), а в СССР- Е. В. Боруц
ким (3]. Более точные данные были получены вторым автором. 
У Лундбека величина продукции за год занижена вследствие 
редкого взятия проб, а также из-за промывки проб через мель
ничный газ с крупной ячеей. Е. В. Боруцкий существенно дета
лизировал и развил метод определения продукции. Он вел раз
дельный количественный учет всех стадий метаморфоза. По его 
методике дночерпательные пробы берут регулярно один раз в 
7-10 дней на постоянных станциях, отмеченных буйками в 
разных глубинных зонах. В пробах просчитывают личинок, 
куколок и мертвых особей. Имаго и яйцекладки учитывают с 
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помощью ловушек [4]. Содержимое кишечников рыб позволя
ет судить. об относительном количестве съеденных рыбой личи
нок и куколок. 

Отправной точкой расчетов является максимальная числен
ность личинок популяции вида каждого поколения. Если вид 
в течение года имеет несколько генераций, то различают пери
оды: от весеннего состояния популяции перед первым вылетом 

до массового появления молодых личинок нового поколения,от 

этого времени до начала следующего вылета и, наконец, от 

осени до весны следующего года. 

Для каждого периода рассчитывают общее количество мер
твых личинок и куколок, которых можно различать по зелено

ватому цвету и мягким покровам. Количество умерших за пе
риод рассчитывают по процентному отношению мертвых 

личинок к общему количеству элиминированных личинок за 
срок между пробами. Например, если в предыдущей пробе 
бы.1о 300 личинок, а в последующей- 100, и 10 из них были 
мертвыми, то процент мертвых составит 1 О· 100 : 200=5 %. 
При этом необходимо выяснить скорость разложения мертвых 
.пичинок за период между взятием проб. Это можно сделать, 
поместив на нужнуiО глубину на период между взятием проб 
мешочек из газа с личинками, убитыми в кипяченой воде без 
повреждения покровов. Элиминацию за счет выедания рыбой 
и хищными беспозвоночными определяют как разность между 
численностью личинок и куколок в начале и в конце периода 

за вычетом убыли от других причин и вылета имаго: 

Nmax-N2=Nm+N;+Nr, 

где N2 - число личинок, оставшихся к концу периода; N;
число вылетевших особей; Nr- съеденных хищными беспозво
ночными и рыбой; N т- погибших от других причин. Продук
ция включает биомассу вылетевших имаго В;, биомассу личинок 
и куколок, съеденных хищниками Br, биомассу личинок и куко
лок, погибших от других причин Вт, потерю вещества при мета
морфозе Bd и приращение (или убыль) биомассы В2-В 1 • Когда 
умножают количество вылетевших имаго на вес предкуколки, 

то Bd входит в суммарный вес предкуколок. При окукливании 
личинок и превращении в имаго теряе_тся примерно 35-45 % 
сухого веса предкуколки [31]. Если не дифференцировать при
чины элиминации биомассы, то общую элиминацию можно най
ти по приведеиному выше уравнению, зная N 1, N2, W1, W2, со
ответственно B2=N2W2 и B1=NIWJ. 

Способ определения продукции по Боруцкому может быть 
применен при хорошо различающихся генерациях и при сравни

тельно коротких периодах вылета и отрождения молоди. Одним 
из вариантов расчета по методике Боруцкого может быть сле
дующий [18]. За начальную· численность берут число отложен
ных яиц, которое приравнивает к количеству личинок первого 
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возраста с учетом среднего процента выклева из яиц. Учет чис
ленности личинок второго и раннего третьего возрастов произво

дят из проб мейобентоса, взятых согласно методике его коли
чественного учета -с применением микробентометра [ 17). 
Жизненный цикл делят на периоды, которые берут меньшими 
во время отрождения молоди и во время интенсивного роста 

личинок. В случае смешанных генераций расчет продукции каж
дого поколения производят раздельно и суммируют. По этому 
методу продукция равна элиминированной биомассе. Он может 
быть применен, когда начальная и конечная биомассы по своей 
величине очень близки. 

3.2. Оnредеnение nродукции no скорости весовоrо роста 
и средиен чисnенности размерно-возрастных rpynn 
nичинок хирономид 

Метод предложен А. С. Константиновым [13, 14, 15]. Он ос
нован на суммировании абсолютных суточных приростов за 
период, определяемых по уравнениям параболического роста. 
Определение приростов требует знания динамики численности, 
биомассы, продолжительности роста личинок и веса пред
куколки w. 

Личинки хирономид обладают параболическим типом роста, 
который может быть выражен уравнением [12, 13] 

W=atk, 

где W- средний вес личинки, достигнутый за время t; а и k
константы. Продукцию рассчитывают перемножением относи
тельного прироста всех особей на среднюю биомассу и продол
жительность рассматриваемого периода в сутках: 

P=CwW·N·t=(dWjdt) ·N·t, 

где Cw ~относительный суточный прирост, N- средняя чис
ленность, W- средний индивидуальный вес. Абсолютный суточ
ный прирост Р 1 рассматривают как производную функции веса 
от возраста Р 1= (dW jdt) =katk-1• При этом относительный су
точный возраст P2=Cw= W- 1 (dW jdt) =katk-1jatk=kjt. Из при
ведеиного выше уравнения следует: fk=Wja и t=(Wja) 1fk. 
Отсюда Cw=k/(Wja) 11k. 

Как считает А. С. Константинов, константа k у хирономид 
близка к трем. В большинстве случаев при определении про
дукции хирономид используют эту цифру. Однако по данным 
Тодераша [26], обобщившего собственные и литературные дан
ные по весовому росту у 21 вида хирономид, в среднем коэф
фициент k равен 2,523. Константа а у разных видов хирономид 
находится в пределах от 0,00018 до 0,0031. Ее вычисляют как 
о= W jtk, где W- вес предкуколки, t- длительность развития. 
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В среднем для всех видов хирономид Тодерашем выведено сле
дующее уравнение весового роста: 

lg W= ( -2,7573+0,3350) + (2,528+0,302) lg t 

или W=0,00175 t2•523 • 

По данным Мэкки [34], коэффициент k зависит от размеров 
личинок, он близок к трем у крупных личинок и меньше у мел
ких. 

Приведем пример расчета продукции по методу А. С. Кон
стантинова. Исходные данные: продолжительность роста (t) ли
чинок i-го вида- 30 суток; вес предкуколки ( W) - 3 мг ;средняя 
численность личинок за неделю .iV=(N1+N2)/2=1500 экзjм2 ; 
средняя биомасса B=(BI+B2)/2)=2000 мгfм2 ; средний инди
видуальный вес личинки W=1,33 мг. Тогда: а= W jtk=3f303= 
=0,00011 мг и Cw=k/(W/a) 11k=3/(1,33j0,00011)'1з=0,13 (13 %). 
Следовательно, прирост веса одной личинки за сутки равен 
1,33·0,13=0,17 мг и за неделю 0,17·7=1,19 мг. Продукция за
неделю P=Cw· W ·N ·t= (dW jdt) ·N · t=0,13·1,33·1500· 7= 
=1815 мгfм2=1,815 гjм2• 

Можно показать, что изложенный метод имеет ту же осно
ву, что и метод Бойсен-йенсена [26]. Весовой прирост за ма
лый отрезок времени t=t2-t1 равен произведению удельной 
скорости роста на средний вес особи и время 2• 

2 Не-льзя признать вполне корректными расчеты по уравнению параболи
ческого роста W=atk, когда t понимается как возраст, т. е. время роста от 
начальной массы тела Wo. По смыслу формулы, время должно отсчитываться 
от начала роста, от W=O. Полагают, что, когда W0 мало относительно W, 
этой малой величиной можно пренебречь. В действительности, даже если 
W 0 =0,001W, приравнивание W 0 к нулю ведет к заметным неточностям. Про
следим это, воспользовавшись исходными данными приведеиного примера. 

Если t это возраст, то t=('t-10 ), где /0 -время роста от W=O до W=Wo 
и 1: времк роста от W =0 до W 0 • Тогда правильно понимаемое уравнение 
параболического роста запишется как W =a'tk или W =а (t+t0 )k. 

В примере k=3, W=З мг, t~v=('t-10)=30 суткам. Допустим, что 

W=0,001 W=О,ООЗ мг. Известно, что W=[a 11k (1: 1v-to)+Wбfk)k и а= 
=(w 1fk -Wbfk)k/('t-t0 )k. В нашем примере а=(3 1 1 3 -о,ооз 1 1 3 )З/303 = 
=8,1-10-5. Тогда W =8,1-10-5'tk=8,1·10-5 (t- t0 )k. Находим 

Теперь, зная возраст t и /0 , имеем возможность найти время роста от W =0 
до W't=(t+t0)=(t+3,333), которое и до.1жно входить в уравнение парабо.'!И
ческого роста W =a'tk=a (t+t0 )k=8 ,1-10-5 (t+3.333)3 • 

Пользуясь этим уравнением, нахо,'\ИМ Cw для приведеиного в приМере 

значения W=1,33 мг. Получаем C\v=3/(1,33j8,1-10-5)=k/(W/a) 113 =0,118. 
Правильно рассчитанная величина C~v в данном случае на 10 % меньше при
ведеиной в примере, где C~v=0,131. В других случаях, например, когда 

W 0 >0,001 W, различие было бы больше. 
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График весового роста личинок Chironomus 
plumosus. 

Объяснение в тексте. 

3.3. Расчет nродукцнн хнрономнд 
no известной завнснмостн nродоnжнтеnьностн 
развнтнв от темnературы [t9, 11, 13] 

Для применения метода надо знать 
сумму эффективных температур, кото
рая приходится на развитие одной ге
нерации. Ее определяют путем регу
лярного измерения температуры у дна 

в водоеме за промежуток времени 

между пиками вылетов (соответствую
щих «провалам» биомассы) или меж
ду пиками численности одновозраст

ных личинок. Получение нужных дан
ных требует достаточно частого взя
тия проб. На двойном логарифмиче
ском графике (см. рисунок) последо

вательно откладывают на оси ординат средние и крайние веса 
личинок первого, второго, третьего и четвертого возрастов и вес 

предкуколок на оси абсцисс- время прохождения каждого 
возраста в водоеме, приняв за начало роста дату массового 

выклева личинок из яиц. Время прохождения возраста получают 
зная количество градуса-дней, эффективной температуры, при-

Когда рост личинок хирономид или другого объекта хорошо следует 
параболической зависимости от времени роста (W =атk), то в линейной зави
симости нахсдятся lg W и lg -r, но не lg W и lg t. Если на оси ординат lg W, 
а на оси абсцисс lg t (логарифм возраста), то эмпирически определенные зна
чения lg W, когда / 0 >О, расположатся по восходящей вогнутой кривой, а не 
прямой. Однако эта кривая в ее правой части при больших значениях W 
близка к прямой, что и вводит в заблуждение исследователей, обычно рас
полагающих эмпирическими данными только по старшим возрастам и поэтому 

не замечающих, что lg W = f (lg t) на графике представлена вогнутой, а не 
прямой линией, как в случае lgW=f(lgт). Такое, строго говоря, ошибочное 
допущение было сделано и при приведеином в тексте расчете величины а, 
которой соответствует уравнение W = 1, 111· I0-4f3 • По этому уравнению при 
t=IO сут W=O,lll мг. В действительности W личинки этого воз
раста (t= 10, -r= 13,33 сут) равен 8, 1-IQ-5.)3,333 =0,081 мг, т. е. на 27% 
меньше. Легко убедиться, что при t < 10 различие будет больше. 

Могут быть случаи, когда эмпирические величины W соответствуют 
уравнению параболы с данными значениями параметров только начиная 
с пекоторой величины W:;;.W 0 • Тогда t 0 <0 и на графике lgW=f(lgt) эмпи
рические точки расположатся по восходящей выпуклой кривой. 

Заметим, что при заданном значении k 

fo=t/[(Wt/W 0 ) 11k -1], 

где f=T- t0 , время роста от W 0 до W, когда W 0 - масса (вес) тела при 
рождении, t- возраст. (Примечан.ие отв. редактора Г. Г. Вин.берга). 
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ходящихся на развитие каждого возраста при воспитании в ла

боратории, и абсолютную величину суммы эффективных темпе
ратур воды в водоеме, накопленную от даты, припятой за на
чало рос;та. Отложив средние веса личинок последовательных 
возрастов против середины времени развития данного возраста 

в водоеме, получим точки, располагающиеся по восходящей пря
мой, т. к. lg W . lg a+k lg t. С прямой графика можно снимать 
приросты за некоторый отрезок времени. Перемножив прирост 
на среднюю численность возраста, получим его продукцию за 

это же время Р=~ WN. 
Параметры уравнения прямой (lg а и k) могут быть рассчи

таны способом наименьших квадратов [ 19] . 
Такой способ определения продукции удобен в случае сме

шанных генераций. В каждом случае учитывается численность 
только того возраста, который может быть в водоеме согласно 
срокам накопления соответствующих сумм градуса-дней, опре
деляемым по оси абсцисс графика. 

Как уже отмечалось, средние веса личинок отдельных возра
стов в разных водоемах и у разных поколений неодинаковы, по
этому их необходимо определять непосредственно по материа
лам из данного водоема. 

Если вид полици·кличен, то на оси абсцисс, помимо эффектив
ных градуса-дней, требуемых для развития и роста личинок, 
т. е. растущей части популяции, наносят длительности и дру
гих стадий- эмбрионального развития, куколки, имаго (по со
отношению сумм градуса-дней, полученному в лаборатории при 
выращивании от яйца до имаго). 

Пример расчета. Предположим, что общая длительность 
развития летнего поколения вида Chironomus plumosus от мас
совой откладки яиц до вылета имаго, по наблюдениям в есте
ственных условиях, равнялась 60 сут. За это время сумма 
температур придонной воды составила 1140 градуса-дней, а 
сумма эффективных температур при t0 =5°- 840 градуса-дней. 
Согласно таблице, на эмбриональное развитие, по наблюдени
ям в лаборатории, приходится 6,3 % от общей суммы градуса
дней, т. е. 53 градусо-дня эффективной температуры. Такая 
сумма накопилась в водоеме с даты появления массового коли~ 

чества яйцекладок (14.06) -за 6 дней. Таким образом, датой 
массового выклева личинок и отправной точкой расчетов мож
но считать 20.06. Длительность первого возраста составляет 
8,5 % от суммы эффективных температур, требуемой для раз
вития одного поколения, т. е. 71 градуса-дней, которые вакопи
лись в водоеме за последующие 7 суток. Следовательно, за 
начало роста личинок второго возраста следует принять 27.06. 
Аналогичные расчеты делают для последующих возрастов ли
чинок данного поколения. 

Как уже говорилось, количественный учет личинок младше
го возраста требует особой методики. Для учета личинок пер-
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Пример величин, характеризующих развитие возрастов 
и стадий хирономид 

Возраст (стади.я) А* Б в 

Яйцо 6,3 53 6 
Первый возраст 8,5 71 7 
Второй возраст 11 , 1 93 6 
Третий возраст 16,4 138 10 
Четвертый возраст 52,5 441 28 
Куколка ... 5,2 44 -

В се г о 100,0 840 
1 

60 

г д 

- 14.06 
0,015 20.06 
0,39 27.06 
2,00 03.07 

24,00 13.07 
- 10.08 

- -

• А- проценткое соотношение числа эффективных градусо·диеl\, nриходящихся на 
возраст (стадию) при восnитании личинок от яйца до имаго в лаборатории при nостояиной 
темnературе; Б- абсолютное число эффективных грацусо-диеl\, nриходящееся на возраст 
(стадию) в водоеме; в- длительность развития возраста (стадии) в водоеме; г- средний 
вес личинки даниого возраста (стадии) по материалам из водоема; Д·- даты иачаJiа 
отсчета длительности развития возраста (стации). 

вого возраста необходимо проводить количественные сборы 
яйцеклеток, приравнивая начальную численность личинок 
nервого возраста к численности яиц (с учетом процента гибели 
личинок при вылуплении из яиц). Личинок второго возраста и 
раннего третьего учитывают в пробах мейобентоса, взятых 
микробентометром при промывании проб через мелкоячеистый 
газ (.N!! 43). 

Элиминация особенно велика на младших возрастах. Как 
показали наблюдения, в Учинеком водохранилище средняя чи
сленность личинок второго возраста составляла примерно50 о/0 
от числа отложенных яиц, а максимальная численность личинок 

четвертого возраста- не более 4-10% [22]. 
Кривую снижения численности личинок одного поколения 

удобно строить на полулогарифмическом графике. Перемноже
нием приростов на среднюю численность за каждый период и 
суммированием произведений получают продукцию за поколе
ние. 

3.4. «Фиэиоnоrический метод» оnределения nродукции 

В основу метода положены результаты количественных ис
следований зависимости скорости весового роста и энергетиче
ского обмена у водных беспозвоночных [6, 5]. Этот метод мо
жет быть применен и для приближенной оценки продукции 
хирономид: 

n 
Р=~К2/О-К2) Ri (1/qt) ·Ni·t, 

i 

где Ri- траты на обмен в долях от веса тела личинок в сутк~ 
при температуре 20 °С; N; - численность личинок i-й весовои 
группы; К2 - коэффициент использования усвоенной пищи на 
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рост; Qt- температурная поправка; t- количество сут. Для 
расчетов необходимо знать величины трат на обмен Ri, эффек
тивности роста К2 и калорийности. Согласно И. К. Тодерашу 
[26] степенной коэффициент в уравнении зависимости скорости 
роста от массы тела имеет то же численное значение, что и в 

уравнении энергетического обмена. Подробный пример расчета 
по «физиологическому методу» изложен в статье Н. Ю. Соко
ловой [19]. Рассчитанные величины К2 при данной скорости 
энергетического обмена зависят от припятой калорийности при
роста, которая, как говорилось выше, изменяется с возрастом. 

3.5. Определение продукции личинок хирономид 
по числу rенераций 

Для получения надежных величин продукции следует ис
пользовать хотя бы два разных метода расчета и сопоставить 
их результаты с уже известными закономерностями. Однако 
совершенно недопустимо определять продукцию по биомассе 
и по меха_нически заимствованным у других авторов Р 1 в~коэф
фициентам. 

Как было показано на примере Chironomus plumosus [25] , 
годовые Р 1 В и Р 1 В-коэффициенты за вегетационный сезон да
же у одного и того же вида чрезвычайно вариабельны и зави
сят в основном от продолжительности вегетационного сезона, а, 

следовательно, от накопления эффективных температур и от 
трофических условий. Тем более это относится к величинам 
продукции хирономид в водоеме за год или сезон, которые 

варьируют в зависимости от многих условий и, в частности, от 
инфекционных заболеваний личинок, на что редко обращают 
внимание при исследованиях. 

Суммарная биомасса и продукция всех обитающих в водо
еме хирономид зависит от соотношения их видов, имеющих раз

личные экологические особенности. Виды полицикличные, вы
летающие в .конце лета, представлены в холодный период года 
личинками младших возрастов с малым индивидуальным ве

сом: популяции этих видов имеют низкую среднегодовую био
массу и высокие годовые Р 1 В-коэффициенты. Для моноциклич
ных видов, вылетающих весной, характерно противоположное 
соотношение этих величин. От сочетания видов с разными эко
логическими особенностями зависит и суммарный Р 1 В-коэф
фициент [20, 22] , величина которого определяется числом поко
лений. 

Можно считать установленным, что отношение продукции 
за поколение к максимальной биомассе, найденной за период 
развития данного поколения, наблюдаемой обычно перед мас
совым вылетом генерации, равно. в среднем трем [20, 22, 25]. 

Таким образом, определив ожидаемое число поколений мас
сового вида по уравнению g=C/S (см. § 2) и биомассу перед 
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его вылетом, когда в пробах имеется большое количество пред
куколок данного вида, можно оценить продукцию как сумму 

утроенных величин максимальных биомасс всех поколений за 
год. Если популяции какого-то вида имеют два поколения в год, 
то P=3(Bmaxl+Bmax2), если- три поколения, то P=З(Bmaxl+ 
+Bmax2+Bmaxз). 

Эти наблюдения открывают широкие возможности для 
приближенного расчета продукции хирономид. Для этого не
обходимо хотя бы в течение одного вегетационного сезона регу
лярно брать дночерпательные пробы и измерять придонную тем
пературу воды. Зная нижний температурный порог развития 
вида, можно определить сумму эффективных температур, 
характеризующую местообитание личинок по срокам прохож
де~JИЯ в водоеме придонной температуры через этот порог, и 
рассчитать возможное число генераций. Массовое появление в 
пробах предкуколок означает наступление периода с макси
мальной биомассой данного поколения. 
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АКАДЕМИЯ НАУК СССР • УРАЛЬСКИй НАУЧНЫй ЦЕНТР 

ПРОДУКЦИЯ ПОПУЛЯЦИй И СООБЩЕСТВ ВОДНЫХ ОРГАНИЗМОВ 

И МЕТОДЫ ЕЕ ИЗУЧЕНИЯ · 1985 

Е. В. БАЛУШКИНА 

ЭНЕРГЕТИЧЕСКИЙ &АЛАНС ЛИЧИНОК 

ХНРОНОМНД Н НЕКОТОРЫЕ ЗАКОНОМЕРНОСТИ 

ПРОЦЕССА ПРОДУЦНРОВАННЯ 

Экспериментальные данные по росту, энергетическому обме
ну и рационам у личинок хирономид обобщены в ряде работ 
[28, 29] . Это создает впечатление о достаточной изученности 
функционально-энергетических параметров у этой группы живот
ных. Действительно, сделанное автором в 1982 г. обобщение 
литературных и собственных материалов по зависимости скоро
сти потребления кислорода (СПК) от массы тела ( W) у значи
тельно большего количества видов хирономид не выявило 
принципиальных различий с полученными ранее данными [25, 
4, 5] 

Q= (0,000650+0,000026) wo,8202:;:0,0!98, (1) 

где Q- СПК в расчете на организм, мг 02/ч; W- вес живот
ного, мг. Уравнение (1) не отличается от приведеиного 
И. К. Тодерашем [28] в пределах указанных ошибок парамет
ров уравнения (2) 

Q= (0,000748+0,000100) wo,747±0,081. (2) 

Довольно сходна полученная нами зависимость и с уравнени
ем А. Ф. Алимова и Н. П. Финогеновой [3] для пяти видов 
северных хирономид 

Q=0,00085W0•83• (3) 

Максимальные различия в уровне потребления кислорода 
учитывая статистическое равенство параметров k в уравнениях 
(1, 2, 3) составили всего 23,5 %. Уравнение (1) получено по наи
большему числу измерений СПК у многих хирономид и в наи
большем диапазоне размеров (0,017-56,0 мг). В настоящее 
время, по-видимому, можно принять его в качестве наиболее 
реально отражающего зависимость СПК от W у личинок хиро
номид. 

В дальнейшем были проведены экспериментальные исследо-
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Рис. 1. Зависимость скорости роста dWjdt, мrjсутки, от веса тела W, мr, 
у личинок хирономид при лабораторном выращивании. 

1 - р. Glyptotendipes, 2 - Chironomus plumosus, 3- Ch. cingulatus, 4- Ch. sp., 5-
Procladius sp., б- Р. choreus, 7- Macropelopia nebulosa, 8- AЫabesmjla monilis, 9-
Tanypodinae gен., 10- Paratanytarsus sp., 11- Parachironomus pararostratus, 12- Llmno
chironomus neгvosus, 13 - Polypedilum nuЬeculosum, 14 - Cricitopus s/lvestris, 15 - Br/llta 

modesta, Orthoclad/nae qен.? 

вания роста личинок хирономид [6] . Уравнение зависимости 
скорости роста dW jdt от массы тела в среднем для 19 видов 
несколько отличалось от уравнения И. К. Тодераша [28] для 
семи видов хирономид. Данные, полученные нами [6] в резуль
тате лабораторного выращивания хирономид, приведены на 
рис. 1. Общее уравнение рассчитано по 269 измерениям скоро
сти роста у 19 видов при средней температуре 20°С: 

dW jdt= (0,1379+0,0169) wо,7942±о,оз07. (4) 

В дальнейшем был изучен рост личинок в природных попу
ляциях из двух озер [7]. Изучение роста личинок хирономид 
проводилось по результатам обработки дночерпательных проб 
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Рис. 2. Зависимость скорости роста dW /dt, мr/сутки, от веса W, мr, в при-

родных популяциях хирономид. 

1- Psilotanypus imicola. Р. гuffovittatus, 2 -А. monilis. 3 - Camp/ochiгonomus tentans, 
4-Согiпосега amblgua, 5-Pagastiellaoгophi/a, 6-Р. nubeculosum, Р. Ысгепа/ит, 7-L. gr. 
neгvosus, L. gr. lгitomus, 8 - Micгotendipes pedellus, Cгyptochiгonomus gr. defectus, 9-
Oгthocladius gr. saxicola, 10 -1hienemannimjia lentiginosa, 11 -С. silvestris, 12- Coгino• 

пеига scutellata, /3- Synoгthocladms semiviгens, 14- Pseclгocladius simulans. 

из оз. Щучьего Бурятской АССР и по смывам с камней из 
литорали залива Большое Онего Онежского озера. Пробы со
бирались через 8-10 дней в течение трех летних месяцев. Чис
ленность отдельных видов хирономид в пробах была различна 
(в среднем от 15 до 100 экземпляров личинок одного вида). 
Полученные данные характеризуют рост 18 видов хирономид из 
двух озер (рис. 2). 

Для 12 видов хирономид из оз. Щучьего рассчитано общее 
уравнение зависимости dW jdt от W rio 85 измерениям при 
средней температуре воды в период наблюдений 16 ос: 

dW jdt= (0,067+0,0045) wo.6097±o,o499. (5) 

Для 6 видов хирономид из Онежского озера получено общее 
уравнение по 101 измерению скорости роста при средней тем
пературе 18 ос: 

dW jdt= (0,0740+0,0075) W0• 669 I±o,osgв. (6) 

По всем данным рассчитано общее уравнение зависимости 
dW jdt от W для средней температуры 17 °С: 

dW jdf= (0,0694±0,0040) WО,бЗЗЗ±О,О372. (7) 

При приведении к 20 °С с помощью температурных поправок 
q1, указанных в нашей работе [5], уравнение (7) приняла вид: 

dW jdf= (0,0835±0,0048) WО,6ЗЗЗ±О,О372. (8) 
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Рис. 3. Зависимость веса тела W, мr, от про-
должительности развития t, сутки [16]. 

J- Ch. plumosus, 1°=19,5 °С, 2- Cryplochironomus 
гedekei, 1°=20,05 ос. 3- Procladius ferгugineus 1°= 
=17,7 °С, 4- Tanypus punctipennis. 1°=20.05 °С; 
5- Chironomidae из Онежского озера, 1°=20 °С; 6-
Chironomidae из оз. Щучьего, 1°=20 °С; 7-19 видов 
хироиомид при Jlабораторном выращивании [б]; 8-

семь видов хироиомид при 1°=20 °С [28]. 
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величин массы по длине тела, в урав- 2L-...J.fCl.L~!.!L'IJ.:,__jZO--.fi.77J:-t-:-,c.'-:pm-·1o1 
нение (8) нетрудно ввести соответ-
ствующие зависимости W от l. Для 37 видов хирономид было 
получено уравнение такой зависимости [5]: 

W= (0,0095+0,0012) [2,7812±о,о012. (9) 

Подставив уравнение (9) в уравнение (8), получим; 

dW jdt=0,0044l1·7613. (10) 

Оценивая полученную зависимость dW jdt от W у природ
ных популяций хирономид (8) и полученную ранее для семи 
видов И. К. Тодерашем [28] : 

dW / dt=0,204 wо,бО5±о,о4в, ( 11) 

можно отметить, что значение уровня роста по уравнению (8) 
в 2,4 раза ниже, чем по уравнению ( 11). Непосредственное 
сравнение уровня роста N в уравнениях dW jdt=NWk возмож
но, поскольку параметры k статистически равны (8, 11). В рас
четы И. К. Тодераша [28] вошли результаты лабораторного 
выращивания [17, 21, 26]. На основании осредненных экспери
ментальных данных им было рассчитано уравнение весового 
роста 

W=0,00175D2,528±o,зo2. ( 12) 

На рис. 3 показаны значительные различия роста по дан
ным, полученным в условиях лабораторного выращивания и в 
природных популяциях хирономид (при 18-22 °С). в отдель
ных случаях это может быть следствием применяемой методи
ки выращивания (термостат, обильное кормление дрожжами) и 
описания роста по одному наиболее быстро растущему экзем
пляру [17]. 
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Параметры уравнеJtиА зависимости скорости роста dW 1 (it 
от массы тела у личинок Chironomus plumosus L. 

Пища N k to Ист.очник 

Дрожжи. 0,202 0,63 18 [18] 
Ил 0,203 0,61 18 [21 J 
Удобряемый и неудоб-

ряемый ил. 0,203 0,62 19-20 [26] 
Крапива, дрожжи о, 175 0,66 20 [24] 
Ил о, 179 0,80 20 [б] 

Значения скорости роста, полученные А. С. Константиновым 
[18] при выращивании личинок Chironomus annularus и Glyptu
tendipes pallens, по-видимому, следует отнести к максимально 
возможным для этой группы насекомых: 

Ch. annulapus dW jdt=0,385W0•6S, при 22 С; (13) 

G. pallens dW(dt=0,340W0•73 , при 22°С. (14) 

Реальность столь высоких значений роста для природных попу
ляций хирономид должна быть проверена в условиях водоема. 

Для отдельных видов, живущих в водоемах с высокой троф
ностью, таких как Chironomus plumosus, высокий уровень роста, 
по-видимому, реален и в условиях водоема. Данные разных ав
торов по росту Ch. plumosus при лабораторном выращивании 
очень однородны (см. таблицу). 

Интересно, что данные по скорости роста наиболее быстро 
растущей особи Ch. plumosus, полученные в работе А. С. Кон
стантинова [ 17] при выращивании в термостате и при обиль
ном кормлении дрожжами, практически совпали с полученны

ми в других экспериментах. Независимость скорости роста 
Ch. plumosus от качества ила (удобряемый и неудобряемый) 
показана в работе В. В. Петрова [26]. Приведеиные в таблице 
данные также показывают независимость скорости роста личи

нок Ch. · plumosus от калорийности пищи, однако следует под
черкнуть, что ее количество во всех экспериментах было избы
точным. Поскольку Ch. plumosus обитает в водоемах с высокой 
трофностью, то возможно, что скорость роста этого вида в при
роде при благоприятных условиях так же высока, как и при 
лабораторном выращивании. 

Для оценки скорости потребления пищи может быть исполь
зовано балансовое равенство [8]: 

aC=A=dWjdt+R. (15) 

где а- коэффициент усвояемости; С и А- скорости потребле
ния и ассимиляции пищи; R - скорость энергетического обмена 
(траты на обмен). 
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Для оценки трат на обмен R за сутки по уравнению ( 1) 
следует выразить величины R и dW jdt в одних единицах. Для 
этого воспользуемся зависимостью калорийности с от массы 
тела, рассчитанной И. К. Тодерашем [28]: 

С=0,641 W0,106±0,070. 

Подставив ( 16) и ( 1) в уравнение ( 17) 

R=Q · 3,38 · 24/ с, 

( 16) 

( 17) 

где 3,38 кал/мг/0, получим зависимость трат на обмен 
(мг/особь·сут) от массы тела 

R=0,0823Wo,7142. ( 18) 

Приняв усвояемость пищи личинками для нехищных- 0,6, 
для хищных- 0,8, по (18) и (8) согласно (15) получим урав
нения зависимости скорости потребления пищи от массы тела, 
при температуре 20 ос, выраженную в м г jэкз. ·сутки: 

нехищные С=0,276WО,б74 , 

хищные С=О, 133 wо.б7 4, 

( 19) 

(20) 

где С- м г /экз ·сутки. Эти уравнения справедливы, если 
соотношение калорийности пищи и массы тела хирономид 1 : 1. 

Аналогичные данные, полученные И. К. Тодерашем [28] 
для личинок хирономид, значительно выше: 

нехищные C=0,560W0·630, 

хищные С=0,420Wо,бзо. 

(21) 

(22) 

Рассчитав значения С в весовом диапазоне от 0,1 до 25 мг 
по уравнениям (19, 20, 21, 22), получим следующие значения 
относительных рационов личинок в процентах от веса тела 

(0,1-25 мг) за сутки соответственно: 58,5-9,7; 28,2-4,7; 
131,0-17,1; 98,5-12,8. 

Различия в величинах рационов, полученных И. К. Тодера
шем [28] и рассчитанных нами, хотя и очевидны (в 2-3 раза), 
однако они значительно меньше, чем сообщаемые разными ав ... 
торами по их экспериментальным исследованиям. По данным 
разных авторов, величина суточного рациона у хищных хиро

номид колеблется от 4-11 % [12] до 152-177,3% [23]. Одна
ко величины, полученные в длительных экспериментальных 

исследованиях, всегда невелики. Так, по данным 3. Каяка с 
сотрудниками, рацион личинок Procladius Skuse составл"ял 
10-20 % от веса тела за сутки [33, 32] . К. Дюза г сообщает 
[30] , что рацион личинок Procladius зависел от концентрации 
доступной пищи и составлял 16-63% от веса тела. Рацион 
личинок Р. choreus Mg. и Psilotanypus imicola Юeff, по резуль-
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Рис. 4. Зависимость Р 1 В-коэффициента (за вегетационный сезон) от веса личи-

нок перед окукливаннем (W 1, мг) при to = 17 °С. 
1- О. gr. saxicola ст. 1; 2- О. gr. saxicola ст. 2; 3 -·С. scutellata; 4- С. silvestris; 
5- S. semlvirens; 6- Т. lentiglnosa; 7- С. tentans; 8- М. pedellus; 9- L. gr. nervo
sus, L. gr. tritomus; 10 - Pagastiella orophila; 11 - Р. imicola, Р. гuffovittatus, А. mo-

nilis. Р/8=7,985 lr·;-0 • 19 . 

Рис. 5. Зависимость Р 1 В-коэффициента (за вегетационный сезон) от среднего 

веса особи в популяции (W, мг). 
Виды 1-5 из залива Бо,1ьшое О него Онежского озера. 1- О. gr. saxlcola, 2 -С. scutellata, 3-
С. silvestris, 4- S. semivirens, 5- Т. lentiginosa. Виды 6-11 из оз. Щучьего. б- С. 
tentans, 7-М. pedellus, 8-Р. nubeculosum, 9-L. gr. nervosus, L. gr. tritomus, 10-
Pagastiel/a orophila; 11 - Р. imicola, Р. ruffovittatus, А. moпllis. 12- среднее значение 
Р/В-коэффициеита для хироиомид из залива Большое Оиего, 13- из оз. Щучьего, 

14- из озер Онежское и Щучье. · 

татам длительных экспериментов Э. И. Извекавой [12], состав
лял 4-11 % от веса тела за сутки. В опытах А. Ф. Алимова и 
Н. П. Финогеновой [3] суточный рацион личинок Procladius 
nigriventris Юeff. колебался от 4 до 11,8 % от веса тела. Раци
он личинок Cryptochironomus gr. defectus Юeff. был определен 
равным 27-65% [12], личинок Pelopia punctipennis Mg.-
10-20% [33], в среднем для Pelopiinae- 8 % [31]. Рацион 
мирных личинок хирономид в опытах Э. И. Извековой [12] из
менялся от 50 до 100 % от веса тела за сутки. 

Вследствие больших расхождений в экспериментальных дан
ных разных авторов И. К Тодераш [28] не смог обобщить их 
в форме функциональной зависимости рациона от веса тела, 
как это было сделано для СПК и скорости роста, а ограничил
ся обобщением данных; А. С. Константинова [17) по восьми 
видам мирных личинок хирономид. Следует подчеркнуть, что 
большая часть данных/ по обмену и росту, вошедших в урав
нения И. К Тодераша [28] , также получена А. С. Константй
новым и его учениками на сходном наборе видов личинок хиро
ломид [20, 13, 14, 19, 21, 22]. Поэтому относительное совпадение 
зависимости скорости потребления пищи от веса, полученной 
по экспериментальным данным А. С. Константинова [ 17] 

Р/В 

J 
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и его расчетных значений (21) было неизбежным. Оно лишь еще 
раз подтвердило функциональную взаимозависимость процес
сов роста, обмена и питания. 

Если учесть, что уровень роста хирономид из озер Онеж
ское и Щучье значительно ниже, чем полученный И. К. Тоде
рашем [28] (8, 11) при сходном уровне обмена ( 1, 2), то вели
чина рациона, соответственно, должна быть меньше ( 19, 20), чем 
по уравнениям (21, 22, 23). 

По уравнениям ( 1), (8) можно определить значение рост
обменного коэффициента V и коэффициента эффективности 
роста К2 [9, 10). 

(dWjdt)/R= V=K2j(1-K2) =1,0146W-0•0809• (24) 

Учитывая ошибки значений параметров в уравнениях ( 1) и (8). 
можно считать, что эффективность роста хирономид в процес
се онтогенеза практически не меняется: К2=0,50. Сравнивая 
значения К2, полученные нами и И. К. Тодерашем [28), следует 
учесть введенную им в уравнение (2) поправку на активный 
обмен. Учитывая аргументы, приведеиные в работе А. Ф. Али
мова [2], введение этой поправки для личинок хирономид 
неоправданно. Рассчитанная но уравнениям (2, 11), без поправ
ки на активный обмен, величина V=2,154, К2=0,633, что в 
1,36 раза выше, чем К2, полученное нами. 

Известно, что величина Р j В-коэффициента за период веге
тации, как и величина удельной продукции Сь, определяется 
скоростью роста животных, продолжительностью их развития 

(или весом перед окукливанием) и возрастным составом попу
ляции. На рис. 4 и 5 приведены значения Р /В личинок хироно
мид из озер Онежское и Щучье в форме зависимостей от Wt и 
от среднего веса особи в популяции W. Показательно, что зна
чение Р JB Camptochironomus tentans Fabr. из оз. Щучьего. 
время генерации которого - 220 дней, зависело от среднего 
веса особи в популяции. В 1981 г. W=5,84 мг, к концу сезона 
20 мг; в 1982 г. W=50 мг и Wt=120 мг; значения Р/В-коэф
фициентов енижались соответственно с 3,56 (1981 г.) до 1,8 
( 1982 г.). Зависимость Р /В -коэффициента от среднего веса 
особи в популяции проявилась и у личинок Orthocladius gг. 
saxicola. На одной из исследованных станций Онежского озера 
W особи в популяции было равным 0,766 мг, на второй-
1,06 м г, Р j В-коэффициенты соответственно- 7,4 и 6,1 (рис. 5). 

Следовательно, значение Р /В -коэффициента у одного вида 
может быть разным даже в условиях одного водоема в зависи
мости от среднего веса особи в популяциях. Очевидно, что 
величина Р /В будет тем больше, чем выше смертность у личи
нок старшего возраста, что в свою очередь может быть связа
но с выеданнем крупных личинок рыбой. Поэтому сравнение 
среднего веса особи в популяциях может быть полезным для 
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объяснения различий Р /В-коэффициентов вида при сходных ус
ловиях в водоемах. 

На рис. 6 приведены данные М. П. Ковальковой [15] для 
девяти видов хирономид из уральских озер Таватуй, Щелкун и 
Балтым в форме зависимости PjB от Wt. Показано, что они не
сколько выше, чем полученные нами при том же диапазоне 

весов. Это вполне объяснимо, так как нами рассчитаны Р /В за 
вегетационный сезон, а в работе М. П. Ковальковой [15] за 
год. Кроме того, причиной различий может быть разная сумма 
эффективных температур в водоемах, так как зависимости Р /В 
от Wt и W, приведеиные на рис. 4 и 5, рассчитаны для средней 
температуры 17 °С. Однако характер зависимости одинаков (см. 
рис. 6), т. е. значения Р /В-коэффициентов закономерно снижа
ются с увеличением веса животных. 

Зависимость Р /В-коэффициента от суммы эффективных 
температур в водоеме была показава на примере популяций 
Chironomus plumosus L. 

lgP/B=(0,314+0,227)+(2,252+0,721) lgS, (25) 
где S- сумма эффективных температур, тыс. градусо-дней [29]. 

Становится очевидным, что величина Р /В-коэффициента за
висит от многих факторов: скорости роста, веса (Wt), среднего 
веса особи в популяции W и накапливаемой в водоеме суммы 
эффективных температур S. Все это ставит под сомнение вели
чины продукции, рассчитанные на основании ?/В-коэффициен
тов, выбранных произвольно. 

Интенсивность процесса продуцирования можно характери
зовать величиной удельной скорости продуцирования, т. е. от
ношением продукции за малый промежуток времени к средней 
биомассе [ 11] . За сутки эта величина для растущих, но не раз
множающихся особей, например для личинок хирономид, равна 
удельной скорости роста. На примере природных популяций 
хирономид из озер Онежское и Щучье было показано, что ве
личина удельной продукции личинок хирономид в зависимости 
от среднего веса особи в популяциях может быть описана урав
нением зависимости удельной скорости роста хирономид от веса 
тела [7] . Кроме того, было показано, что величина удельной 
продукции связана с продолжительностью развития личинок 

хирономид: 

Сь=3,8ЗD-1 • 05 , (26) 
где Сь- величина удельной продукции, сут- 1 ; D- продолжи
тельность развития личинки, сут [7]. Это уравнение относится 
к росту хирономид из озер Онежское и Щучье. Однако, оно 
применимо и для других водоемов. На рис. 7 приведены дан
ные по удельной продукции личинок хирономид [1, 16, 7], а 
также учитывающие продукцию имаго [27]. Обобщение данных 
по продукции хирономид на основании уравнения (26) может 
оказаться особенно перспективным по ряду причин. Во-первых, 
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Рис. 7. Зависимость удельной скорости продукции Сь. сут-1, от продолжи-
тельности развития t, сут. 

Рассчитано по данным Н. Ю. Соколовой [27]: 1- Chironomus anthracinus, 2 -Ch. p/umo
sus, 3- Р. nuЬeculosum, 4- Р. blcrenatum, 5- Limnochironomus pulsus, 6- М. pedellus; 
рассчитано по данным М. С. Алексевниной [1]: 7- Р. nubeculosum, 8- Fleuria lacustr{s, 
9- Ch. sp.; рассчитано по данным М. П. Ковальковой [ 16]: 10- Ch. dorsalls, 11-
С. redekei. 12- Р. ferгugineus; собственные данные: 13- О. gr. saxicola. 14 -С. scutella
ta, 15- С. silvestгis, 16- S. semivirens, 17- Т. lentiginosa, 18- С. tentans, 19- М. 
pedellus, 20- Р. nubeculosum, 21- L. gr. nervoslls, 22- Р. oropblla, 23- Р. imicola, 

Р. ruffovittatus, А. monilis. 

Рис. 8. Сравнительная оценка значений: 
1- удельной продукции Сь, сут-•, по уравнению (26) н 2- величины относительного 

суточного прнроста, C\V, сут- 1 , по уравнению (27); t, сутки. 

методы расчета продукции могут быть разными, во-вторых, ве
личина удельной продукции в зависимости от продолжительно
сти развития в условиях конкретного водоема позволит объ
единить данные, полученные в разных температурных условиях. 

Кроме того, сравнение величин удельной продукции личинок и 
Сь, учитывающей все формы продукции, позволит уточнить 
долю составляющих суммарной продукции хирономид. Чтобы 
получить сравнимые данные, величины удельной продукции и 
продолжительности развития в уравнении (26) могут быть сред
ними за время генерации, за вегетационный сезон (средними за 
несколько генераций). Величина удельной продукции средней 
за год неудобна для сравнения, а, кроме того, теряет связь с 
удельной скоростью роста в период эффективных температур. 

Величины удельной продукции, соответствующие уравне
нию (26), можно сравнить с соответствующими значениями 
среднего относительного суточного прироста [ 19] 

Сw=З-Б (~) 113 , (27) 

где Cw- относительный суточный прирост, W- средний вес 
личинок, W- конечный вес перед окукливанием. 

На рис. 8 приведены величины Cw, рассчитанные по урав
нению (27), и Сь, полученные нами. Видно, что эти величины 
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Рис. 9. Сравнительная оценка Р 1 В
коэффициентов, рассчитанных разны

ми способами: 
1- по уравнению (26), 2- по уравнению 

(27); w t' мг . 

во всех случаях несколько выше при одинаковой длительности 
развития, чем полученные нами. Различия в данном случае не
велики. Однако они гораздо очевиднее в величинах Р J В-коэф
фициентов за время вегетации (рис. 9). Во всех случаях зна
чения Р 1 В, полученные по величине С w, значительно выше, чем 
полученные нами. Следовательно, даже небольшие различия в 
величинах удельной скорости роста (удельной продукции, от
носительного суточного прироста) могут привести к значитель
ным различиям при расчете величин продукции и Р 1 В-коэффи
циентов за большой период времени. 

Таким образом, в настоящее время получен ряд уравнений, 
связывающих СПК, скорость роста и интенсивность питания 
личинок хирономид с весом тела. Выведенные И. К. Тодера
шем [28, 29] и автором зависимости СПК от веса тела практи
чески совпадают. Уравнения, связывающие скорость роста и 
интенсивность питания с весом тела, полученные по новым дан

ным, свидетельствуют о более низком среднем уровне этих про
цессов в природных условиях, чем следует из полученных ранее 

уравнений [28]. Очевидно, что дальнейшее -накопление данных 
по скорости роста личинок хирономид в природных популяциях 

позволит уточнить их продукции и Р J В-коэффициенты в водо
емах разного типа. 
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АКАДЕМИЯ НАУК СССР • УРАЛЬСКИЯ НАУЧНЬIЯ ЦЕНТР 

ПРОДУКЦИЯ ПОПУЛЯЦИй И СООБЩЕСТВ ВОДНЫХ ОРГАНИЗМОВ 

И МЕТОДЫ ЕЕ ИЗУЧЕНИЯ · 1985 

\ Ю. Г. АНДРЕЯШКИН ,, И. В. КОЗЛОВА, 1 К. Е. ШЕРМАН 1 

О СТАТИСТИЧЕСКИХ ХАРАКТЕРИСТИКАХ 

fОРИЗОНТАЛЬНОfО РАЗМЕЩЕНИЯ ВОДНЫХ ОРГАНИЗМОВ 

И ТОЧНОСТИ СРЕДНИХ &ИОМАСС 

В настоящей статье- анализируются задачи получения точ
ной оценки биомассы животных в водоеме и статистическая 
интерпретация их размещения. Эти задачи решаются путем 
увеличения числа станций, но количество их ограничивается 
физическими возможностями исследователей при отборе и об
работке проб. Можно, однако, ожидать, что статистические 
распределения биомасс животных имеют особенности, позволя
ющие оценить среднюю биомассу и дисперсию после обработ
ки проб, имеющих небольшой объем. Для анализа этих воз
можностей необходимы экспериментальные материалы. 

Данные по зоопланктону и зообентосу получены на озерах 
Каракульмяк (60 га; 25 станций) и Чебакуль (1790 га; 40-
43 станции). Озера простой формы, со слабо изрезанной бере
говой линией, со средней 'глубиной 0,4 и 3,4 м, максимальной-
0,9 и 4,5 м. На оз. Каракульмяк пробы взяты 12.06.79 г. при 
слабом северо-западном ветре, на оз. Чебакуль- 18-22.06.79 г. 
(ветер с.-з., слабый) и 27.07.- 6.09.79 г. (ветер с.-з., шквалистый, 
в середине периода в течение трех дней шторм). Станции разме
щали в узлах прямоугольной сетки, мысленно наложенной на 
озеро. Привлечены в качестве вспомогательных также мате
риалы по зоопланктону оз. Таватуй (2100 га, ер. глубина 5,8 м, 
максимальная- 9 м), собранные ежедекадно в 1972 г. с 12-
17 станций, расположенных в центре и курьях. Пробы зоопланк
тона отбирали сетью Апштейна с ситом N2 58 протягиванием 
от дна до поверхности, пробы зообентоса- дночерпателем Эк
мана-Берджи ( 1/40 м2 ). 

В статье анализируются только биомассы. Обозначения: 

В- средняя, Bmtn- минимальная, Вшах- максимальная био
массы; о2 и о- выборочные дисперсия и среднее квадратичное 
отклонение; cv- коэффициент вариации; т и т, % -абсолют
ная и относительная статистические ошибки; д- доверитель-
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ный интервал при уровне значимости 0,95; n- объем выборки; 
х- средняя арифметическая. 

Размещение организмов. В оз. Каракульмяк скопление планк-

тонных организмов имелось с подветренной стороны (В= 19,7; 
Bmax=22,5 г/м3 ). У наветренного берега В=8,5; Вшах= 11,2 г/м3 • 
Зоопланктон разместился под влиянием ветрового сгона и про
тивотечения, направленного вдоль берегов. Arctodiaptomus ba
cillifer удерживалея у подветренного берега, дафнии (D. magna, 
D. pulex) сносились и концентриравались в двух завихрениях 
в центральной части. В оз. Чебакуль зоопланктон концентри
ровался и у наветренного, и у подветренного берегов. Скопле
ния доминирующИх А. salinus и Moina brachiata были в разных, 
хотя и смежных частях озера. В июне у подветренного берега 
В=2 г/м3 (Bmax=7,5), у наветренного-3,1 (Bmax=5,8), nри 
средней по водоему биомассе 1,7 г/м3. Аналогичная картина 
имела место и во второй половине лета. 

Из донных организмов в оз. Каракульмяк более или менее 
равномерно разместились Procladius choreus, мокрецы и ручей
ники. Малощетинкавые черви, Einfeldia pagana, Chironomus 
thummi и Ch. plumosus встречались по всему водоему, имея 
наибольшую биомассу в центре (доминирующий Ch. plumosus 
в центре- до 27 г/м2 , у берега- до 5,2). Cryptochironomus de
fectus и С. armeniacus обитали по всему водоему; к западному, 
более заросшему берегу, тяготели AЬlabesmya monilis и Tanypus 
punctipennis; только в прибрежной зоне найдены Polypedilum 
scalaenum и Pseudochironomus prasinatus. В оз. Чебакуль самая 
массовая форма Р. ferrugineus, встречаясь по всему водоему, 
имела на песчаных прибрежных грунтах биомассу до 0,5 г/м2, 
в центре, на оливковых илах- до 20,7 г/м2 • Вторая массовая 
форма Ch. thummi имела биомассу до 19,6 г/м2 в центре и не 
более 0,4 г/м2 - на песчаных грунтах. Остальные личинки хиро
номид предпочитали береговую зону, причем у западного бе
рега зообентос и в количественном, и в качественном отноше
нии был богаче. 

По таблице случайных чисел отобрали 20 групп по 6 стан
ций, расположенных по следующим трапсектам или участкам: 
длинная (1) и короткая (2) оси озер, по направлению (3) и 
перпендикулярно (4) направлению ветра, комбинации 1 и 2, 
3 и 4; акватории в центре, у наветренного, подветренного, у про
чих берегов. Как оказалось, в озерах отсутствова.1и какие-либо 
направления или участки, пробы зоопланктона с которых хо
рошо совпали бы со средними биомассами. Средние внутри
групповые биомассы рааличались до трех раз, а два совпаде
ния со средними по озеру, судя по статистической ошибке, сле
дует считать случайными. Невозможность априорного выбора 
преимущественных направлений при работе с зообентосом оче
видна. 
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Таблица 1 

Средняя биомасса н основные статистические характеристики зоопланктона н 
его составляющих в озерах Чебакуль и Каракульмяк 

Вид 1 В, МГ/М0 1 

Оз. Чебакуль- 18-22.06.79 г. (n =40) 
Arctodiaptomus salinus 1166,2 1 249 234 
Moina brachiata . 297,8 527 
Hexarthra . 133,3 8 682 
Nauplii . . 82,2 2 232 
Весьзоопланктон 1691,6 2140709 

27.07.-6.09.79 г. (n=43) 

Arctodiaptom.us salinus 1284,6 811380 
Moina brachiata 585,5 638093 
Diaphanasoma brachyurum 135,9 21037 
Hexarthra 51,5 1908 
Весь зоопланктон 2111,2 1128108 

Оз. Каракульмяк-12.06.79 г. (n=25) 

Arctodiaptomus bacilliter 5446,1 21757999 
Daphnia magna . 2594,5 5836279 
Daplmia pulex 1168, О 3650355 
Hexarthra . . 161,2 9866 
Весь зоопланктон 9034,6 21668528 

Таблица 2 

15,2 
28,0 
11 • 1 
9,1 

13,7 

10,7 
20,8 
16,3 
12,8 
7,7 

18' 1 
18,6 
32,7 
12,3 
10,3 

Некоторые характеристики эообентоса оэ. Чебакуль в 1979 г. 

а 

0,78 
0,93 
2,30 
3,46 
0,98 

1,53 
0,53 
0,88 
1,39 
1,53 

0,94 
1,14 
1 ,41 
4,30 
1,57 

Организмы 1 

Июнь 1 Конец июля-начало августа 

в. гfм•/ а• \±т. %\ а В. гfм'/ а• / ±о/:· / а 

Chironomus thummi 1 '740 12,38 32,2 0,24 0,862 3,726 34,1 0,2 
Cryptochironomus defec- - - - - 0,030 0,0073 43,5 о, 12 

tus 
С. armeniacus 0,082 0,0569 46,1 о' 12 о ,110 0,0544 32.2 0,22 
Tanypus punctipennis 0,023 0,0033 62,6 0,16 0,069 0,0613 54,6 0,08 
Т. lestagei 0,040 0,0158 15,8 о ,11 - - - -
Polypedilum scalaenum 0,044 0,0056 27,7 0,34 0,024 0,0021 29,2 0,28 
Psectocladius barblmanus 0,016 0,0024 49,1 0,12 0,058 0,0102 26,6 0,33 
Proclacfius ferrugineus 5,418 40,88 18,6 0,72 3,097 19,17 21 ,6 0,50 
Личинки гелеид 0,294 0,0754 14,8 1 • 15 0,571 0,261 13,4 1,25 
Ручейники . о' 181 1,245 98,1 0,03 Е д. - - -
Oligochaeta . . 0,027 0,007 15,4 1 ,04 Ед. - - -
Весь зообентос . . 8,48 65,9 15,1 1,09 5,24 28,63 15;7 0,96 

П р и меч а н и е. Пробы с 4 3 станций. Сведения по некоторым малочисленным видам 
и куколкам хирономнд опущены. 



Таблица3 

Некоторые характеристики зообентоса оз. Караку,'lыtяк в 1979 г. 

Организмы 1 
12. Об 1 

В, г;м•l а• 1 ±m%1 а В, г;м• 1 
14.08 

Chironomus plumo-
sus 10,52 98,8 18,9 1 • 12 0,270 0,054409 17,3 1 ,16 

Ch. thummi 0,103 0,060 47,5 О, 18 0,002 0,000038 51,3 О, 15 
Glyptotendipes ро-

lytomus 0,265 0,390 47,2 0,18 0,007 0,000293 46,8 0,18 
Cryptochironomus 

defectus . . . 1,024 2,379 37.1 0,43 0,026 о ,001511 30,5 0,44 
С г. armeniacus 0,837 0,903 22,7 0,78 0,021 0,000563 22,9 0,76 
Tanypus punctipen-

nis 0,555 0,384 22,3 0,80 0,014 0,000243 22,4 0,76 
Polypedilum sca-

laenum 0,008 0,00016 32,5 0,42 0,00016 0,00000007 31 ,3 0,36 
Culex 0,347 0,082 16,7 1 ,46 0,008 0,000052 17. 1 1. 28 
Procladius choreus 0,293 0,109 22,5 0,79 0,008 0,000065 20,2 0,96 
Molanna alblcans 0,335 0,292 32,2 0,39 0,008 0,000145 28,9 0,47 
Oligochaeta . . 0,955 3,969 41,8 0,23 0,024 0,002487 42,2 0,23 
Весь зообентос . . 16,2 114,4 13,2 2,29 0,421 0,071744 12,7 2,46 

Пр и меч а и и е. Пробы с 25 станций. Сведения no большинству малочисленных 
видов оnущены. 

Таблица 4 

Сравнение средних биомасс зоопланктона, полученных разными способами 

Вид 

А. salinus 
М. brachiata 
Весь зоопланктон 

А. salinus 
М. brachiata 
D. bгachyurum 
Весь зоопланктон 

А. bacillifeг 
D. magna 
D. pulex . 
Весь зоопланктон 

Оз. 

1 

- l: Bi 
B 1=-n-±m 

1* 

Чебакуль- июнь 

1 166± 177 
298±83 

1692±231 

1979 r. 

894± 122 
160+40 

1284± 163 

Оз. Чебакуль- июль- август 1979 r. 

1285± 138 1095±226 
586± 122 424± 150 
136±22 137±35 

2111±163 1 766±261 

Оз. Каракульмяк- июнь 1979 r. 

5446±933 4053±418 
2595±483 2701 ±540 
1 168±382 1 125±454 
9035±931 8121 ±690 

- l: Bi 
В,=-п-

11 

887± 129 
126±22 

1 168± 75 

837± 119 
444±97 
132±21 

1626± 171 

3143±505 
3265±588 
1464±658 
8166± 1077 

• 1-11- место взятия nроб: 1- со всего озера; 11- с центральной части озера. 
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В озерах Чебакуль и Таватуй средняя масса зоопланктона 
в прибрежной зоне была в 3-4 раза выше, чем в центре, но 
в оз. Каракульмяк этого не наблюдалось. Сравнение эмпири
ческих распределений биомасс, построенных по пробам, взя
тым со всего озера или только с центральной части, показали. 
что распределения с центра двусторонне усечены (у зоопланк
тона и малочисленных видов зообентоса сильнее справа, у до
минирующих форм зообентоса- слева). Распределения био
масс со всего озера были без вершины, с положительной асим
метрией, с х ~о или, у малочисленных видов зообентоса, с 
х <о. У распределений биомасс с центра озер ассимметрия 
уменьшалась, часто появлялась вершина, уменьшалась диспер

сия. Исключение составляли науплии и коловратки, распреде
ления биомасс которых менялось слабо. 

Интерпретация эмпирических распределений. Параметры эм

пирических распределений биомасс (табл. 1-3) таковы, что их 
следует считать относящимися к гамма-распределениям с плот

ностью вероятности 

f(x)=1:_ (X-f.t)a-l.e-ll<x-fJ.), (1) 
Г (а) 

где f.t>O (следует принимать равным Bm1n), а= (х-!1) 2, Р=х-1-1-, 
cr2 cr2 

Г (а)- значение гамма-функции при определенной величине а 

(таблицы [9] можно также вычислить, зная, что для целочислен-
ных значений Г (а) =а!, а для дробей найти, используя Г (z+ 1) = 

=ZГ(z) и Г(~)= v;;} 
При а= 1, т. е. при х- f.t=O плотность вероятности гамма

распределения 

f (х) = ре-11 (x-fJ.) (2) 

и тогда оно называется экспоненциальным (или показательным). 
Теоретические распределения вычисляются по уравнениям (1) 
и (2) после замены х- /!=В i- Bmln =у, причем в правую часть 
уравнений вводится множитель Л, равный величине интервала 
при группировке данных. Из пояснений к (1) следует, что Р= 

а и в экспоненциальном распределении Р=-1 -=..!... На-
х-!1 х- 11 (1 

n n 
~Х·- !-1- ~Х; -

помним также, что 1 - f.t =Х- f.t, а дисперсия при 
n n 

этом не меняется. Примеры расчетов теоретических распределе
ний приводятся в работе Г. В. Суходольского [9]. Соответствие 
теоретического и эмпирического распределений провернется по Х2, 
причеl\1 классы с числом наблюдениЦ менее 3-5 объединяются 
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Р(В) 
О,б 

O,J 

0,1 

а t 

Примеры сопоставления эмпирических' (пунктир) и теоретических (сплошная 
линия) распределений биомасс животных. Июнь 1979 r. 

а-оз. Каракульмяк, D. magna, a=l,l4::::;1; б-оэ. Чебакуль, М. Ьrachiata, а=0,9З::::; 
::::;1; в-оз. Каракульмяк, Ch. plumosus, a=l,\2::::;1; г-Чебакуль, Р. ferruglneus: 1.

все пробы (а= О, 72::::; 1), 2- пробы с илов (а=5,94::::;6). 

(более точным будет при объединении малочислеН'Ных классов 
пользоваться рекомендациями [2]). 

Оценку значений 1штеграла вероятностей для гамма-распре
деления можно записать, как 

а+ О, 5А. 

Р (а<.у<.Ь) = ~ р (у)- 0,5 [р (а)- р (Ь)], (3) 
а-0, 5А. 

где а, Ь- середины интервалов Л, р (а) и р (Ь)- вероятность у 
на указанных интервалах. Интеграл вероЯ1ностей экспоненци
ального распределения 

Р(а<. у <.Ь)=е-1\<а>-е-IНЬ>. (4) 
Ь>а 

Выражения (3) и (4) можно использовать для расчета ПЛ0-
щадей, на которых биомасса животного имеет определенное 
значение. Такой расчет рекомендуется выполнять для вычисле
ния площадей кормовых участков рыб [5]; там же [5] с ого
воркой дается способ расчета, аналогичный рекомендуемому, 
но основанный на ошибочной предпосылке о нормальном рас
пределении биомасс. Примеры сопоставления эмпирических и 
теоретических распределений приведены на рисунке, где изо
бражен самый сложный из встреченных нами случаев. Распре
деление биомассы Р. ferrugineus состояло из суммы экспонен
циального распределения (для биомасс с песчаных грунтов) и 
гамма-распределения с а=б (для биомасс с илов). И в этом 
случае суммарное распределение довольно удачно аппроксими

руется экспоненциальным. Если рассчитано теоретическое рас
пределение с шагом Л, то можно построить график и прямо 
с него снимать площади с интересующей биомассой. 

В каких случаях распределения следует считать экспонен
циальными? Учитываем, что и х, и cr- величины выборочные. 
При n=25-40 доверительные интервалы ~cr=0,7cr-1,3cr, по
этому доверительный интервал средней арифметической их 
накроет. Следовательно, при резко выраженной положительной 
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асимметрии эмпирических распределений, их без большой 
ошибки можно считать экспоненциальными при 2~a~O,l6. 

Средние дисперсии и лимиты распределений. В изученных 
случаях надо заботиться об увеличении точности средней ариф
метической; оценить дисперсию можно, считая ее равной (В
-Bmtn) 2. Эта оценка вариабельности (cv= 100 %) несколько 
пессимистична для доминирующих видов, у которых дисперсия 

биомасс в отдельных случаях может оказаться ниже на 25 % 
(или немного больше). 

Средние арифметические биомассы зоопланктона, о которых 
речь шла выше, рассчитаны по обычно применяемой формуле 

n 

-в ~в; в б · u об п 1 =--, где i- иомасса в t-и пр е. равильнее, однако, 
n 

среднюю биомассу в водоеме рассчитывать как li2 = ~ вkv k' где 
~ vk 

Bk- средняя масса зооплактона под акваториями с глубиной k 
метров и объемом столба воды V k м3• Ес.'lи сетка станций хорошо 

отображает распределение глубин в водоеме, то В2 по величине 
n 

- ~B·h· 
должна совпасть с В3 =--'-', где hi- глубина i-й станции. 

n 
~h; 

Заметим, что для оценки кормовых площадей рыб необходима 

оценка ~. а для вычисления продукции зоопланктона- оценка 
В2 =В3• Оценка В3 может быть получена путем усреднения про
бы, и в связи с этим представляет интерес сравнение В1 и В3 • 

Разместим на водоеме в регулярном порядке возможно боль
шее число станций, на которых возьмем пробы обловом всего 
столба воды, сольем пробы в один сосуд, замерим объем V1 

сливной пробы (или доведем до постоянного объема), из нее 
после тщательного персмешивания отберем часть (усредненную 
пробу) объемом V 2 и затем обработаем, как указано в «Методи
ческих рекомендациях ... » [6]. 

Биомассу животных, очевидно, следует рассчитывать по фор-
- V1B 

муле В4=---=--, где В-биомасса животных в объеме V 2, 
n 

V2nR 2 ~ h; 

R -диаметр входного отверстия планктонной сети, hi - глубины 

обловленных слоев воды, п-число станций. В4=В3, так как 
V1B п 
--1 = ~ bihi. Сумма h1 - величина постоянная, варьирует 
V2nR 
Bihi, гjм2, тогда как в примерах варьировала биомасса Bi, гjм3• 

В сравнительно глубоких водоемах концентрация зоопланк
тона в прибрежных участках обычно выше, чем в центральных, 
поэтому В; h; должна варьировать меньше чем В;, но, как мы 
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видели на примере оз. Каракульмяк, это положение нельзя счи" 
тать универсальным, поэтому при получении усредненной пробы 
дисперсию ради осторожности следует продолжать считать рав

ной квадрату средней арифметической. 
Сравнение трех средних арифметических приводится в 

табл. 4. Как и следовало ожидать, В1 является часто оценкой 
средней биомассы животных, довольно сильно смещенной в сто
рону увеличения; такая же средняя, вычисленная для централь

ной части, несколько смещается в сторону уменьшения. 

В табл. 5 приводятся некоторые нормированные параметры 
эмпирических распределений планктонных животных и характе
ристики варьирования параметров. С удовлетворительной точ
ностью можно считать, что размах эмпирических распределе

ний несколько более чем в четыре раза превышает среднюю 
арифметическую; минимальная биомасса составляет 0,1 сред
ней, а максимальная- около 0,4. 

Таким образом, для получения средней биомассы планктон
ных животных можно брать усредненную пробу. Дисперсию 

- 0.9~ 
следует принимать равной квадрату 0,98, а ошибку- V n , 

где n- число станций. При расчете площадей, под которыми 
биомасса зоопланктона или его составляющих имеет опреде
ленную величину, надо пользоваться выражением (4), где ~= 

1 
Этот метод может быть применен и к данным, полу-

0,98 
ченным ранее (пробы с нескольких станций в центральной части 
озера). 

При изучении донных животных затруднения возникают 
при отборе проб из-за трудоемкости разборки, но получить точ
ную оценку средней численности (биомассы) и в этом случае 
можно только путем увеличения числа станций, а единствен
ный путь сокращения времени, затрачиваемого на разборку 
проб- уменьшение площади захвата дночерпателей. Учитывая 
размеры донных животных внутренних водоемов, можно счи

тать, что площадь захвата дночерпателей должна быть близ
кой к 1/200 м2 , что позволяет увеличить число станций в 5 раз. 
Дночерпатели с уменьшенной площадью захвата уже испы
таны [8]. 

Для получения точных средних биомасс донных животных 
может быть применен метод «типической выборки». Пусть гене
ральная совокупность разбита на непересекающиеся группы 
(«типы» или «страты»), более однородные по составу, чем гене
ральная совокупность. Для донных животных стратами могут 
быть совокупности биомасс в однородных биотопах, суммарная 
биомасса в которых- Вь. Вся выборка будет им;еть дисперсию 

(j2 (j2 
D(B)=~+~. 

n n 
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где <J;гр- средняя внутригрупповая, о~гр- межгрупповая дис
персии. Можно показать, что при хорошем подборе страт D (В)= 

(12 
=~. 1ак как разброс групповых средних элиминируется [11]. 

n 
Наиболее точной будет типическая выборка, в которой числа 
станций на биотопе (пь) будут пропорциональны групповым дис

Вьа; 
персиям nь=---, для чего необходимо хотя ориентировочно 

~ Вьа; 
знать групповые дисперсии (J; (в случае экспоненциального рас

пределения- соотношения средних биомасс. на разных биотопах). 
При сравнении уровня развития зооценозов и их составляю

щих из-за асимметрии эмпирических распределений рекомен
дуют нормализовать выборку, для чего В; преобразуют в lg В;, 

V Bi и V Bi и т. д. ( [ 10]; там же список литературы). Изучен
ные нами распределения хорошо нормализуются при преобра-

з r-

ЗОВаНИИ У Bi. Разумеется, сравниваемые выборки должны быть 
преобразованы одним и тем же способом, и не следует забы
вать, что сравниваются отнюдь не биомассы, а иные показа
тели, имеющие совсем другое распределение. Нельзя ли при
менять в изученных случаях параметрические критерии без пре
образования данных? Ясно, что критерий х2 может применяться 
без оговорок. Б. Л. Ван дер Варден ( 1960) показал, что кри
терий F можно применять даже в том случае, когда резуль
таты наблюдений не подчиняются нормальному распределению. 
Так как критерий F при двух классах совпадает с двусторон
ним критерием t, то уже при n 1 и n2 ~4-5 двусторонний кри
терий t можно применять для сравнения показателей, имеющих 
распределения, отличающиеся от нормального. Очевидно, что 
при этом мощность критериев будет несколько сниженной. 

О коэффициентах агрегированности. Животные размещаются 
в водоеме неравномерно, образуя скопления (агрегации) раз
ного размера. Самые маленькие скопления можно назвать 
агрегациями первого порядка, скопления этих агрегаций
агрегациями второго порядка и т. д. Очевидно, изучение агре
гаций разного порядка должно производиться орудиями лова 
разного размера. Наличие агрегированности обусловливает 
асимметричность статистических распределений и увеличивает 
дисперсию. 

Изучение агрегаций вряд ли имеет особое самостоятельное 
значение, но играет важную роль при изучении взаимодействия 
популяций. В. С. Ивлев [ 4] показал, что существуют строгие 
зависимости между агрегированностью кормовых животных и 

интенсивностью питания ими рыб. Имеются минимальные кон
центрации кормовых организмов, при которых питающееся жи

вотное начинает полностью удовлетворять пищевые потребно-
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сти. Г. Л. Мельничук [5] при расчетах, связанных с изучением 
питания рыб, их плотностей посадок предлагает учитывать 
продукцию кормовых животных только на участках с опреде

ленной плотностью животных. При использовании выражений 
(3) - (4) мы как раз и рассчитываем объемы или площади, 
на которых животные имеют заданную концентрацию ( био
массу). 

Степень агрегатиости можно измерять, сравнивая среднюю 
биомассу и дисперсию (или среднее квадратичное отклонение). 
В. С. Ивлев в качестве коэффициента агрегатиости приме
нял о, т. е. предполагал, что биомасса животных распределена 
нормально (заметим, что и в этом случае следует применять 
нормированные показатели, например, коэффициент вариации). 
В специально организованных акв~риальных экспериментах 
В. С. Ивлева это не привело к ошибочным выводам, но при 
работе на водоемах следует пользоваться коэффициентами агре
гатности, соответствующими классу наблюдаемых распределе
ний, они приводятся в работе Ю. Э. Романовского [7]. В разо
бранных нами случаях можно использовать o2 jx2. Расчет поса
док рыб, использующих бентос, следует проводить так, как 
предлагает Г. Л. Мельничук [5]: исходя из продукции и био
массы бентоса на кормовых участках, но при расчетах для 
рыб-планктофагов при ilосадке в небольшие озера следует учи
тывать всю продукцию зоопланктона (а не только на тех участ
ках, где рыбы кормятся). 

Заключение. Для аппроксимации эмпирических распределе
ний численности (биомасс) водных животных использовались и 
другие распределения [ 1, 4, 5, 7], из которых особенно попу
лярны биномиальное, отрицательное биномиальное, пуассонов
ское, логарифмически нормальное. Описание и приемы работы 
с ними приводятся в (3, 9, 11]. Чтобы сохранить единство под
хода, мы рекомендуем пользоваться только гамма-распределе

ниями; нужна, однако, проверка этой рекомендации на большем 
материале, чем тот, которым мы располагаем. В ходе этой про
верки следует учитывать, что дискретные распределения, вклю

чающие факториалы, можно обратить в непрерывные, заменив 
факториалы гамма-функцией. Например, плотность вероятно
сти биномиального распределения после замены 

pn":::_- Г(n+l) . m(1-p)n-m 
т_п-Г (m+l)·Г (n -m+l) Р 

и отрицательного биномиального 

Р (х) = r (k+x) • ( 1 _ _i)-k. (. 2_)х• 
Г(х+I)·Г(k) k ,x+k 

х2 
где k= ~ (заметим, что 1/k можно применять в качестве 

cr2 - х 

коэффициента агрегированности). 
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Изучение размещения водных животных имеет важное тео
ретическое и прикладное значение. Из-за трудоемкости иссле
дований мало эмпирических данных, а имеющиеся ---' разбро
саны по разным источникам и приводятся в форме, неудобной 
для статистической интерпретации. Очевидно, что работы по 
изучению размещения водных животных должны быть усилены. 
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АКАДЕМИЯ НАУК СССР • УРАЛЬСКИй НАУЧНЫй ЦЕНТР 

ПРОДУКЦИЯ ПОПУЛЯЦИЙ И СООБЩЕСТВ ВОДНЫХ ОРГАНИЗМОВ 

И МЕТОДЫ ЕЕ ИЗУЧЕНИЯ · 1985 

Л. В. ПОЛИЩУК 

МЕТОДЫ ОЦЕНКИ ПРОДУКЦИИ ВОДНЫХ ЖИВОТНЫХ 

Трудности, которые встречаются при изучении продукцион
ного процесса в природных популяциях водных животных, в 

немалой степени порождены множеством внешне не связанных 
или слабо связанных между собой методов оценки продук
ции [13]. Преодоление этих трудностей, по нашему мнению, не
возможно без построения достаточно полной теории оценки 
продукции. Цель настоящей работы - построение формализо
ванной теории вывода формул для расчета продукции. 

Ясное понимание термина «продукция» восходит к А. Тине
ману [26] и развито Г.Г. Винбергом [2,3] и В. Е. Заикой [7]. 
Вслед за последним автором продукцию можно определить как 
количество биомассы, образованной популяцией за определен
ное время. Во избежание путаницы сразу отметим, что продук
ция не есть прирост биомассы, поскольку последний в замкну
той популяции равен разности между количеством образованной 
(продукцией) и количеством элиминированной биомассы. При
рост биомассы или, точнее, изменение биомассы, может быть 
как положительным, ·так и отрицательным, тогда как продук

ция считается всегда положительной. 
Поскольку процесс образования биомассы выражается в 

увеличении массы отдельных индивидов, то продукция за опре

деленное время представляет собой совокупность весовых при
ростов всех индивидов, существовавших на протяжении этого 

времени, на всех стадиях онтогенеза, включая эмбриональную. 
При этом, если особь входила в состав популяции лишь на про
тяжении части интервала времени, за который оценивается про
дукция (например, родилась на протяжении этого интервала и 
погибла, не дожив до его конца), то прирост следует брать 
только за то время, в течение которого она действительно суще
ствовала -в данном примере от момента рождения до момента 

гибели. 
На языке математических символов указанное словесное 

определение можно записать в виде хорошо известного уравне

ния Бойсен-Иенсена [21], которое, таким образом, представля-
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ет формализованное определение продукции замкнутой попу
ляции 

P=Bt-Bo+Be, 

где Р- продукция популяции за интервал времени (0, t); Во 
и Bt- биомасса популяции в начале и конце интервала; Ве
биомасса особей, элимираванных на протяжении интервала. 

Наряду с продукцией важнейшими характеристиками про
дукционного процесса являются скорость и удельная скорость 

продуцирования. В отличие от продукции как интервальной 
характеристики продукционного процесса скорость продуциро

вания, или скорость продукции [7, 8], представляет мгновен
ную (точечную) его характеристику, т. е. производную продук
ции по времени. Можно сказать, что скорость продуцирования 
равна продукции за малую единицу времени. Удельная скорость 
продуцирования, или удельная продукция [7], есть отношение 
скорости продуцирования к биомассе популяции. В дальнейшем 
мы будем оперировать также удельной рождаемостью и смерт
ностью - количеством особей, родившихся или, соответственно, 
погибших за единицу времени в расчете на одну особь. 

Из уравнения Бойсен-йенсена можно вывести общее урав
нение связи между удельной продукцией с и удельной рождае
мостью Ь: где w- средний вес, qШ- удельная скорость измене

ния среднего веса составляющих популяцию особей, We- средний 
вес элиминированных (погибших) особей, d- удельная смерт
ность. 

В популяциях бактерий, простейших, мелких коловраток и 
других мелких организмов, индивидуальным приростом кото

рых на протяжении жизни можно пренебречь, средний вес осо
бей остается неизменным (q;; =0) и элиминация безвыборочная 

(w=we), так что удельная продукция равна удельной рождае
мости, а продукция за некоторый интервал времени - произве
дению удельной рождаемости на среднюю биомассу популяции 
и на длительность этого интервала: 

P=b·B·t. (l) 

Среднюю биомассу популяций на интервале времени (0, t), 
за который оценивается продукция, находят в рамках той или 
иной модели изменения биомассы. Так, если реальное измене
ние биомассы аппроксимируется линейной функцией, то В= 
В _!__В 1 u 

о ' , если же изменение аппроксимируется экспоненциальнои 
2 о 

- В -В 
функцией, то В= 1 0 • При этом, конечно, предпо.'!агается, 

ln Bt -lnB0 

что интервал времени, за который оценивается продукция, не 
слишком велик; в противном случае истинная средняя биомасса 
может значительно отличаться от ее оценки тем или иным спо

собом. С точки зрения внутренней непротиворечивости теории 
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аппроксимации оценка вторым способом предпочтительнее. В рам
ках формулы (1) удельная рождаемость и равная ей удельная 
продукция предполагаются постоянными на интервале времени 

(0, t), постоянство же удельных характеристик- отличительная 
чер1а экспоненциальной аппроксимации. 

Удельную рождаемость, входящую в формулу (1), следует 
оценивать по формуле Палохейма [23], основанной на экспо
ненциальной модели изменения численности: 

(2) 

где No и Ео- соответственно численность особей и яиц в на
чале временного интервала, D - продолжительность развития 
яиц от откладки для вылупления из них особей. Эта формула 
дает более точную оценку рождаемости, чем другие известные 
методы оценки этого показателя [15]. Применение формулы 
Палохейма к популяциям коловраток не встречает больших за
труднений. Возможность ее приложения к бактериям и простей
шим рассмотрена в специальной работе [18]. 

В ряде работ, преимущественно американских авторов [27, 
22], формула ( 1) применяется и для расчета продукции вет
вистоусых ракообразных. Однако для крупных многоклеточных 
животных удельная продукция заведомо не равна удельной 
рождаемости, поэтому расчет по формуле ( 1) может дать лишь 
грубо ориентировочную оценку продукции. 

Фундаментальным понятием теории оценки продукции явля
€тся понятие когорты. Когорта, или, пользуясь выражением 
М. Ю. Бекмаи и В. В. Меншуткии а [ 1], «популяция простейшей 
структуры», представляет собой совокупность одновременно 
родившихся особей одного вида, обитающих в сходных услови
ях среды. Очевидно, когорта - совокупность особей одного воз
раста, а популяция в каждый момент времени представлена 
множеством разновозрастных когорт. 

Между процессом продуцирования когорты и всей популя
ции существует прочная связь, что позволяет рассматривать 

когорту как элементарную единицу продукционного процесса. 

Скорость продуцирования когорты равна произведению ее чис
ленности на скорость весового роста составляющих ее особей, 
а скорость продуцирования популяции- сумме скоростей про
дуцирования входящих в ее состав когорт, продукция за интер

вал времени равна сумме скоростей продуцирования в отдель
ные мом~нты времени. Математически продукция популяции 
выражается двойным интегралом от скорости продуцирования: 
когорт [ 17, 25]: 

t х, 

P=SJ n(x, 
о х, 

dW 
т)- dxdт, 

dx 
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rде n (х, 't) -численность когорты возраста х в момент вpe-
dW 

мени 't; dx - скорость весового роста особей возраста х; х 1 и 

х2- начальный и конечный возраст. особей в популяции. При 
этом предполагается, что скорость весового роста особей зави
сит только от их возраста и не зависит от времени, т. е. кривые 

весового роста особей разных когорт идентичны. 
Последнее выражение является исходным пунктом вывода 

расчетных формул, пригодных для оценки продукции природ
ных популяций. В частности, при определенных допущениях о 
характере весового роста особей и изменении численности или 
биомассы популяции из него могут быть получены формулы: 

P=K·Na·t [21, 7], (4) 
P=q·Bo·t, (5) 

Р=К · No+Nt .t [15, 17], 
2 

P=q·Bo+Bt.f [14 16] 
2 ' ' 

Р=К· Nt-No .f 
· lnNt-1nN0 ' 

р Bt-Bo t =q· . 
1nBt-1nB0 

[38], 

(6) 

(7) 

(8) 

(9) 

где К и q- соответственно скорость и удельная скорость весо
вого роста особей, N 0 и Nt- численность популяции, возраст
ной группы или поколения в начальный и конечный моменты, 
времени, Во и Bt- биомасса популяции, возрастной группы или 
поколения, t- длительность интервала времени, за который 
оценивается продукция. 

Численность или биомасса как функция времени в форму
лах ( 4) и (5) -постоянная, (6) и (7) -линейная, (8) и (9) -
экспоненциальная. Вес особи как функция возраста в форму
лах ( 4), (6) и (8) -линейная, (5), (7) и (9) - экспоненциаль
ная. 

Пять из ше<:;ти полученных формул хорошо известны в лите
ратуре (мы затрудняемся назвать работу, в которой впервые ис
пользована формула (5)). Формула (8), по-видимому, предла
гается впервые 1• 

Первая попытка математически строгого обоснования методов 
расчета продукции была предпринята в статье В. С. Тена и 

1 Для оценки возможных величин поrрешностей, зависящих от выбранно
го способа расчета, полезно обратить внимание на то, что от формул (6) и 
(7) формулы (8) и (9) отличаются только тем, что средние N или В рассчи-
таны как средние для показательной (экспоненциальной) функции у= (Yt
-у0) /ln (Yt- у0), а не как средние арифметические, nодобно формулам (6) и 
(7). Эти два способа расчета средних nриводят к заметно различающимся 
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В. Е. Заики [20]. К сожалению, эта работа практически выпала 
из поля зрения исследователей, возможно, вследствие излиш
ней перегруженности математической символикой. 

Для более точной оценки продукции популяцию разбивают 
на несколько возрастных групп. Смысл этой процедуры состо
ит в разбивке кривой весового роста на ряд соответствующих 
этим группам участков, каждый из которых можно аппрокси
мировать линейной или экспоненциальной функциями с большей 
точностью, чем всю кривую. Продукцию отдельных возрастных 
групп рассчитывают по формулам ( 4-9), продукцию популя
ции - как сумму продукций возрастных групп. 

Особым образом оценивают продукцию наиболее ранней 
стадии развития животного, которая соответствует начальному 

периоду его роста и развивается внутри материнского организ

ма. У живородящих форм, яйца которых бедны желтком, эта 
стадия представляет собой период эмбрионального разв11тия, 
заканчивающийся рождением особи, у яйцекладущих- период 
накопления в яйцеклетке желтка (вителлогенез), заканчиваю
щийся откладкой яйца. Продукцию (ее называют генератив
ной) эмбрионов или накапливающих желток яиц находят по 
«выходу»- как массу новорожденных особей или массу отло
женных яиц. В популяциях яйцекладущих животных для оцен
ки массы яиц, отложенных за интервал времени (0, t), может 
быть рекомендсwана формула [17, 25], основанная на тех же 
предпосылках, что и формула Палохеймо: 

(10) 

где W0 - начальный (в момент откладки) вес яйца, Ь- удель
ная рождаемость - оценивается по формуле Палохеймо, Ео и 
N 0 имеют смысл, что и в (2), N t - численность особей в конце 
интервала времени. 

Если погибшие на эмбриональной стадии или стадии накоп
ления желтка индивиды резорбируются материнским организ-

результатам только в случае, когда N1 сильно отличается от N0 или В 1 от В0• 
Как легко убедиться, даже когда конечные величины на 20% больше началь
ных, т. е. когда Nt/N0 или Bt/B0 равны 1,20 средняя величина, рассчитанная 
по формуле для экспоненциальной функции, всего на 0,3 % меньше средней 
арифметической. Различие превышает 1 % только при отношениях Nt!No или 
Bt/Bo больших 1,42. Напомним, что, например, при определении суточной про
дукции зоопланктона обычно встречаются приросты значительно меньшие 42 %. 
Когда к моменту отбора пробы известны только величины N и В, применяются 
формулы (4) и (5). Расчет продукции становится возможным, так как. эти 
величины принимают в качестве средних за сутки, например, как средние за 

время от О ч до 24 ч, когда проба взята в 12 ч. Очевидно, что возможное 
отличие от истинной средней определяется скоростью прироста и убыли за 
сутки. В обычных условиях оно не может быть большим и практически фор
мула (4) оказывается идентичной формуле (5), а формула (5)- формуле (7), 
nоскольку они применяются для расчета продукции за достаточно малое вре

мя. 

(Примечание отв. редактора Г. Г. Винберга). 
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Ошибка оценки продукции по форму
лам (4-9) в зависимо~ти от длитель
ности интервала времени, за который 

оценивается продукция. 

мом, то масса новорожденных 

особей или отложенных яиц 
представляет собой несмещен
ную, т. е. не имеющую устой
чивой тенденции к заниже
нию или завышению, оценку 

IJ JO '----IJ.__ __ J_ro._t продукции. Если же погибшие 
индивиды изгоняются из мате

ринского организма, то масса новорожденных особей занижает 
истинную продукцию соответствующей стадии на величину мас
сы абортированных эмбрионов. В последнем случае неемещеи
ная оценка продукции этой стадии, как и всех последующих 
могла бы быть получена по формулам (4-9), однако возмож
ности их применения ограничены тем, что численность и био
масса этой стадии обычно неизвестны. 

Сумма генеративной продукции и общей продукции всех 
последующих стадий (ее называют соматической) представляет 
полную продукцию популяции. 

До сих пор речь шла об оценке продукции в популяциях с 
постоянным пополнением, т. е. с несинхронизированным раз

множением отдельных особей. Формулы ( 4-9) пригодны и для 
оценки продукции в популяциях с синхронизированным размно

жением, представленных совокупностью неперекрывающихся 

поколений (генераций). В этом случае, однако, массу готовых 
к откладке яиц включают в прирост материнских особей, так 
что генеративная продукция оказывается включенной в про
дукцию размножающихся стадий. 

При наличии ряда формул для оценки определенного пока
зателя, в данном случае соматической продукции, перед иссле
дователем всегда встает проблема выбора формулы дающей 
наиболее точную оценку этого показателя в естественных усло
виях. Возможности теоретического анализа в решении этой 
проблемы ограничены. Решающее слово здесь принадлежит 
эксперименту, в частности, эксперименту на электронно-вычис

лительной машине, объектом которого является не реально суще
ствующая популяция, а математическая модель такой популя

ции 2. Содержание и цель поставленных экспериментов - путем 

~ Нпервые метод машинного эксперимента для решения вопроса о вы
боре формулы для оценки продукции применили А. Н. Голиков и В. В. Мен
шуткии L 6]. К сожалению, этц авторы сравнивали между собой формулы, 
одна из которых, как показали дальнейшие исследования [ 4, 19], дает завы
шенную, а другая - заниженную оценку продукции. 
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сравнения точного значения продукции модельной популяции 
за тот или иной интервал времени и его оценки по имеющимся 
формулам выяснить, какая из формул дает более точную оцен
ку продукции. 

В рамках небольшой статьи нет возможности сколько-нибудь 
подробно описать способ построения машинной модели и мето
дику постановки экспериментов; отчасти это сделано в другой 

работе [25] . Отметим лишь, что в построенной нами модели 
характер весового роста особей (нелинейный и неэкспоненци
альный!) и тйп изменения численности и биомассы популяции 
(также нелинейвый и неэкспоненциальный) на протяжении 
сезона были сходными с таковыми в популяциях ветвистоусых 
ракообразных, населяющих озера умеренных широт. 

Оказалось, что при оценке продукции за малый интервал 
времени (::::;;; 1-2 суток) ошибки определения продукции по всем 
формулам примерно одинаковы, при большем же интервале не· 
стационарные по численности и биомассе формулы (6) - (9) 
дают значительно более точную оценку продукции· (см. рису
нок). Таким образом, именно нестационарные формулы должны 
быть рекомендованы для оценки продукции. 

Ошибки при определении этого . показателя по четырем не
стационарным формулам были примерно одинаковыми во всем 
диапазоне значений интервала оценки продукции. Дальнейший 
выбор между ними может быть продиктован точностью оценки 
исходных для расчета продукции величин (при оценке продук
ции модельной популяции оперировали точными значениями 
этих величин). В частности, в популяциях зоопланктона, числен
ность которых оценивается непосредственно по результатам 

обработки проб, а биомасса - обычно косвенным путем, фор
мулы (6) и (8), основанные на величине численности, будут, 
очевидно, давать более точную оценку продукции, чем форму
лы (7) и (9), основанные на величине биомассы. 

Столь же бесспорный критерий выбора между формулами 
(6) и (8), по-видимому, отсутствует. Заметим, однако, что раз
личия между этими формулами сводятся, по существу, к раз
личиям между линейной и экспоненциальной моделями измене
ния численности, лежащими в их основе. Как известно, в 
рамках линейной модели постоянными предполагаются абсо
лютные показатели динамики численности, в частности, рожда

емость и смертность, а в рамках экспоненциальной модели -
аналогичные им относительные, или удельные, т. е. приходя

щиеся на одну особь, характеристики (удельная рождаемость 
и смертность). Биологическая интуиция подсказывает, что от
носительные характеристики реальных популяций более посто
янны, чем соответствующие абсолютные, и это является одним 
из оснований для преимущественного использования формулы 
(8). Отчасти вывод о предпочтительном использовании формул, 
основанных на экспоненциальной модели изменения численно-
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сти, подтверждается прямыми экспериментами [15]. Другое 
основание для выбора формулы (8) -чисто логическое. По
скольку рождаемость и продукцию на самой ранней стадии 
развития (генеративную) оценивают в рамках экспоненциаль
ной модели изменения численности, постольку и продукцию на 
всех последующих стадиях (соматическую) следует оценивать 
в рамках той же модели. 

На основе формул (8) и ( 10) для оценки полной продукции 
популяций яйцекладущих животных с постоянным пополнением 
может быть рекомендована следующая формула: 

т N ·-N · р ~ Wi+I+w; t,< o,t t+w1- w0 = . . --х 
D; ln Nt,i- ln No,i D 

i=l 

Х Et-Eo .t + w ·Ь·( 1 + Е0 ')· N,-No ·t (11 ) 
1nEt-1nE0 ° N0 1nNt-1nN0 ' 

где No,; и Nt,;- соответственно начальная и конечная числен
ность i-возрастной группы особей, N0 и Nt- начальная и конеч
ная общая численность особей, Е0 и Et- начальная и конечная 
численность яиц, w;- начальный вес особей i-й группы, Wi+l -

конечный вес особей i-й группы, равный начальному весу осо
бей (i+1)-й группы, D;-продолжительность развития особей 

i-й группы, <WHI)- w; =К; скорость весового роста особей i-й 
D; 

группы, w1 -вес новорожденной особи, равный конечному весу 
яйца, т- число возрастных групп особей; остальные обозначе
ния, как в формулах (2) и ( 10). Первое слагаемое в правой 
части (точнее, т первых слагаемых) есть продукция особей, 
второе- продукция яиц, третье- продукция на стадии накоп

ления желтка (генеративная продукция). Поскольку яйца обыч
но развиваются за счет собственных питательных веществ, их 
весовой прирост и продукцию можно считать равными нулю. 
В этом случае формула ( 11) сводится к ранее опубликован
ным [17, 25]. 

Кажется совершенно очевидным, что с увеличением интер
вала, за который оценивается продукция, ошибка оценки долж
на возрастать. Однако поставленные эксперименты внесли кор
рективы в это представление. Оказалось, что зависимость 
ошибки от длительности интервала оценки продукции следует 
S-образной кривой (см. рисунок): при увеличении интервала 
от О, 1 до нескольких суток ошибка остается практически посто
янной (начальное плато на кривой ошибки) или, как при оцен
ке продукции по формуле (4), убывает (!), при дальнейшем 
увеличении интервала резко возрастает, затем вновь стабили
зируется. Начального плато не наблюдалось лишь при оценке 
продукции по стационарной формуле (5). На практике продук
цию оценивают за интервал времени между последовательны-
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ми отборами проб. Этот интервал, обеспечивающий наивысшую 
точность оценки продукции при наименьших затратах труда на 

сбор и обработку материала, можно назвать оп т и м а ль н ы м 
и рекомендовать для оценки продукции. Для ветвистоусых рако
образных, на которых была ориентирована наша машинная 
модель, такой интервал составляет, по-видимому, 3-4 суток. 

Заметим, что интервал 3-4 суток численно равен продол
жительности развития яиц ветвистоусых ракообразных при 
обычных летних температурах в водоемах умеренных широт, а 
последний является предпочтительным для оценки рождаемо· 
сти и смертности [ 16] . 

Поскольку оценка генеративной продукции сводится, по су
ществу, к оценке рождаемости, такой интервал может быть 
рекомендован для оценки генеративной, соматической и полной 
продукции популяций ветвистоусых ракообразных. 
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АКАДЕМИЯ НАУК СССР • УРАЛЬСКИй НАУЧНЫЙ ЦЕНТР 

ПРОДУКЦИЯ ПОПУЛЯЦИЙ И СООБЩЕСТВ ВОДНЫХ ОРГАНИЗМОВ 

И МЕТОДЫ ЕЕ ИЗУЧЕНИЯ · 1985 

Г. П. РУ ДЕ НКО 

МЕТОДЫ ОПРЕДЕЛЕНИЯ ИХТИОМАССЫ, 

ПРИРОСТ А РЫБ И РЫБОПРОДУКЦИИ 

Существующие в настоящее время методы подсчета величин, 
характеризующих состояние промыслового стада рыбы, подраз
деляются на две группы: 1) методы пр ям ого количественного 
подсчета величины стада, 2) методы подсчета относительных по
казателей величины запаса, косвенно характеризующие состоя
ние его численности. 

К первой группе можно отнести подсчет величины запасов 
по количеству выметавной икры, предложенный Гензенам и 
Апштейном, а также подсчет количества молоди, который пы
тался использовать Н. Л. Чугунов перед началом первой миро
вой войны. Прямой подсчет запасов рыбы применил и И. И. Ме
сяцев. 

Разбив усЛовно Баренцево море на промысловые квадраты, 
он в 1929 г. наблюдал за средней величиной улова в них трески 
за час траления, а затем на основе этих данных подсчитывал 

количество тресковых рыб в промысловом квадрате. Аналогич
ный способ использовал В. Н. Майский [26, 27] для определе
ния запасов хамсы и тюльки в Азовском море перед Вели
кой Отечественной войной. К прямым способам подсчета можно 
отнести метод Гейнке. Он находил абсолютную численность 
камбалы с помощью коэффициента вылова, который определял 
по количественным соотношениям различных возрастных групп 

в ее уловах. Принимая смертность камбалы постоянной, Гейнке 
считал, что кривая распределения возрастных групп стада пол

ностью соответствует кривой улова, а численность стада и со
отношение возрастных групп в нем неизменны. 

Для установившегася рыболовства характерно, что из года 
в год вылавливается один и тот же процент рыбных запасов 
водоема. С учетом этого Ф. И. Баранов (5] предложил ориги
нальный способ определения этого процента вылова, а следова
тельно, и запаса. 

Если предположить, что основной причиной гибели рыбы яв
ляется промысловая деятельность человека, то должна суще-
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ствовать зависимость между предельным возрастом рыбы и той 
долей запаса, которую ежегодно вылавливают из водоема, т. е. 
зависимость между предельным возрастом рыб и интенсивно
стью рыболовства. 

Таким образом, численность последовательных возрастных 
групп будет выражаться убывающей геометрической прогрес
сией. При этом петрудно вычислить, какая возрастная группа 
будет настолько малочисленной, что ее возраст можно усло
виться считать предельным. Ниже приведен предельный возраст 
той рыбы, которая встречается в пробе из улова в единичном 
экземпляре при данной интенсивности вылова (в предположе
нии, что естественная смертность рыбы отсутствует): 

Ежегодный вылов, % 90 80 70 60 50 40 30 20 10 
Предельный возраст 

рыбы, лет . . . 3,5 4,5 5,5 6,5 8,0 10,0 13,0 19,0 32,0 

Установив самую старшую возрастную группу улова, особи ко
торой единичны, с помощью приведеиных данных можно оце
нивать долю вылова, а затем и величину запаса. 

Несколько иной способ подсчета был предложен А. Н. Дер
жавиным [15]. По его мнению, величину запаса рыбы можно 
подсчитать, если известны статистика уловов за ряд лет (не 
короче жизненного цикла рыбы) и возрастной состав уловов в 
предположении, что последний постоянен на протяжении рас
сматриваемого промежутка времени. Для подсчета величины 
запаса он использовал следующее уравнение 

Pn=(1-x) Cn+(l-X-Xi) Cnн+(1-X-Xi-X2) Cn+2+ 

+ ... (1-X-Xi-X2 ... -Хtл) Ct>.+n, 

где Pn- запас рыбы к началу п-го года; .. tл- предельный воз
раст рыбы; Cn, Сnн, Сnн, ... , Сtл- уловы соответствующих 

лет; х- процентвое содержание в улове сеголетков; х1- про

центное содержание в улове годовиков и т. д. Аналогичным 
образом были подсчитаны запасы кубанского судака [7], дон
ского леща [ 44], осетровых Азовского моря [ 17] и других рыб. 

Нетрудно заметить, что этот способ не принимает во внима
ние той части стада, которая лагибает от естественных причин. 
С его помощью можно составить представление только о коли
честве рыбы, которая рано или поздно вылавливается. 

В отличие от прямых косвенные способы не позволяют вы
числить величину промыс.тювого запаса в весовом или поштуч

ном выражении. 

Исследования такого рода были впервые начаты Иортом, 
.Сюндом и др. В нашей стране эти способы получили распрост
ранение с развертыванием работ Всекаспийской научной рыбо
хозяйственной экспедиции. Наиболее четко содержание косвен
ных методов оценки запаса сформулировал видный русский 
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исследователь К. А. Киселевич, который утверждал, что глав
ным мерилом состояния рыбных запасов служат биостатисти
ческие показатели и колебания уловов. 

Если уловы в течение ряда лет остаются постоянными, а 
размеры рыб не увеличиваются и не уменьшаются, то это сви
детельствует о том, что вылов точно соответствует приплоду и 

запасы остаются на одном уровне. Когда же ежегодные уловы 
одинаковы, а число крупных особей из года в год возрастает, 
то это означает, что вылавливается ежегодно меньше, чем вновь 

нарождается, т. е. запасы увеличиваются. Если, наоборот, рыба 
мельчает, то вылавливается ее больше, чем нарождается, и вы
лов идет за счет основных запасов. Последнее равносильно 
утверждению, что при уменьшении долевой части старших воз
растных групп в уловах и увеличении младших «запасы нахо

дятся в напряженном состоянии», используются с чрезмерной 
интенсивностью и ожидать увеличения уловов нельзя. Однако 
уменьшение долевой части старших возрастных груnп в уловах 
может происходить и по той причине, что стадо получает 
многочисленное пополнение. 

Следует отметить, что методы оценки относительных пока
зателей состояния численности запасов, косвенно характеризу
ющих порядок их величины, к сожалению, используются в на

стоящее время еще довольно широко. 

В озерном рыбном хозяйстве для определения рыбных запа
сов наиболее часто используются лишь несколько из перечис
ленных методов, в частности метод И. И. Месяцева и В. Н. Май
ского, который в настоящее время больше известен как метод 
И. И. Лапицкого [25] 

B·n 
или N=--, 

ь 

где В- промысловый запас в плесе (озере); Ь- улов, кг; Sn
площадь плеса (озера), га; Sт- площадь тони, га; К- коэф
фициент уловистости невода; N- количество рыб в плесе, экз.; 
n - количество пойманных рыб, экз. 

Развивая идеи Гейнке и Ф. И. Баранова и используя зави
симость между величиной запаса, интенсивностью промысла и 
величиной улова, В. А. Федоров [ 48, 49] и А. В. Засосов [ 18] 
предложили следующий метод определения промысловых запа
сов (В): 

В=!!.!_ 
v' 

где В 1 - улов; V- коэффициент вылова. При этом V=l-e-и, 
где и -интенсивность лова, которая находится из уравнения 

и=К · u1• Здесь К- коэффициент уловистости орудия, или К= 
=B 1jb, где В 1 - улов, Ь- запас в зоне действия орудия лова; 
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U1 - кратность облова (u1 Sобдова ·Н. Здесь Sоолова - геомет-
Sводоема Sводоема 

рическая интенсивность лова, Н- число притонений). 
К прямым методам учета рыбных запасов относится и метод 

мечения, истоки которого заложены Гензенам и Апштейном. 
Метод рассматривается в работах Г. Н. Монастырского [30, 31], 
С. В. Аверинцева [1], Г. В. Никольского [32], У. Е. Рикке
ра [35] и др. Он основан на том, что для ряда видов рыб была 
показана зависимость между величиной запаса и улова 

N N1 N n·N1 - = -, откуда =--, 
n n1 n1 

где N- количество рыб в водоеме (акватории), экз.; n- коли
чество выловленных рыб, экз.; N 1 - количество помеченных 
рыб, экз.; n1- количество помеченных и вновь пойманных рыб. 

Самое широкое распространение в практике рыбахозяйст
венных исследований получил биостатистический метод А. Н. Дер
жавина в интерпретации Е. В. Бойко [7] и Мэрфи [53). О не
достатках этого метода уже говорилось выше. Что касается 
метода мечения, то он тоже не бесспорен. При вылове и мече
нии рыба, как правило, получает травмы и часто гибнет. Кро
ме того, она может терять метки или их можно не заметить, 

что ведет к завышению промыслового запаса. 

Точность нахождения промыслового запаса по первым двум 
методам зависит от точности определения коэффициента улови
стости промыслового орудия. Этот коэффициент меняется от 
многих причин. Даже для невода одного и того же размера и 
конструкции его величина зависит от конфигурации дна, пло
щади водоема, погодных условий, времени лова в течение су
ток, от сезона года, от видового состава рыб, размерно-возра
стной структуры их популяций [38). 

Наиболее распространенным в мировой практике как в мор
ском рыболовстве, так и на внутренних водоемах является ме
тод определения рыбных запасов по Ф. И. Баранову [4] или 
его модификации 

Nt=Noe- Kt; 
где Nt- численность рыб возраста t; No- начальная числен
ность рыб в момент времени t=O; К- коэффициент мгновенной 
общей смертности. 

Логарифмированием ln Nt=ln No-Kt получаем линейное 
уравнение вида у=Ь-Кх, где y=ln Nt; b=ln No; x=t. Други
ми словами, у и х значения признаков, К, Ь - параметры, кото
рые можно найти по методу наименьших квадратов К= 

n n n 
G ~ - - ~ --~~ =-, где G= ~ (xi-x)(yi-y); Dx= ~ (xi-x) 2 ; Х=п ~xi; 

Dx i=l i= 1 i=l 
- 1 n 
у=-~ Yi· Отсюда Ь=у+Кх. Следует заметить, что уравнение 

n i=l 
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Ф. И. Баранова справедливо в случаях постоянной интенсивно
сти промысла, пополнение и численность стада также постоянны. 

Метод Лесли и Делурн [35) применяется в тех случаях, ког
да степень эксплуатации популяции достигает такой величины, 
что улов на единицу промыслового усилия (принимаемый про
порцианальна величине запаса) значительно уменьшился. На
пример, если улов, равный 10 т рыбы, снижает C/f (С- улов, 
f- промысловое усилие) на четверть, то первоначальный запас 
оценивается как 10/0,25=40 т. Обычно значение C/f получают 
несколько раз (во время промысла), чтобы получить коэффи
циент уменьшения C/f, а следовательно и величины запаса. 

Используемые обозначения: N0 - первоначальная числен
ность популяции; N 1 - среднее число особей популяции, выжив
ших в течение интервала времени t; Ct- улов, полученный в 
течение интервала t; Kt- улов, накопленный к началу интер
вала времени t, плюс половина улова, полученного в течение 
этого интервала; С- общий улов (~Ci); q- улавливаемость
доля популяции, взятая единицей промыслового усилия; р
дополнение улавливаемости до 1 (p=1-q); f1 - промысловое 
усилие в течение интервала t; Et- накопленное промысловое 
усилие до интервала t, плюс половина усилия в течение этого 
интервала; f- общее промысловое усилие для всего периода 
эксперимента; Ct/ft- улов на единицу усилия в течение интер
ва.~lа t. 

По определению, улов на единицу усилия в течение интер
вала равен улавливаемости (коэффициент уловистости), умно
женной на среднюю величину популяции в течение рассматри
ваемого периода времени 

Ct/ft=q·Nl. 

Величина популяции в момент времени, когда было вылов
лено К рыб, равна 

Из этих формул имеем: 

Ct/ft=qNo-qKt. 

Последнее уравнение показывает, что зависимость улова на 
единицу усилия за интервал t от накопленного улова Kt пред
ставляет собой прямую линию, наклон которой дает оценку 
улавливаемости q. 

Если единичные промысловые усилия одинаковы, то зави
симость уловов от накопленного улова можно выразить 

Ct;_qNo-qKt. 

Если коэффициент естественной смертности известен или его 
величина задана, то можно рассчитать коэфф-ициент промысла
вой смертности на протяжении жизненного цикла, используя 
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данные промыславой статистики и данные по возрастному со-. 
ставу уловов (Когортный анализ Риккера и Поупа). 

Общим для всех перечисленных методов является то, что 
они дают представление лишь о промыславой части популяции, 
а это совершенно недостаточно для нахождения ихтиомассы, ее 

годового прироста и рыбопродукции. И в дальнейшем прихо
дится интерполировать кривую количества молоди по числен

ности рыб старших возрастов, что ведет к дополнительным по
грешностям в нахождении и абсолютной численности, и рыба
продукции. 

Из всех известных методов при определении рыбных запа
сов наибольшую точность, наибольшее приближение к факти
ческим данным дает учет рыбы в озерах, обрабатываемых 
ихтиоцидами при их преобразовании в рыбопитомники. Однако 
этот метод в силу того, что после обработки озер ихтиоцидами 
рыба в них уничтожается, не может быть рекомендован для 
широкого использования при определении рыбных запасов. 
Однако необходимо использовать случаи обработки озер в 
рыбахозяйственных целях ихтиоцидами для получения наибо
лее точных и весьма ценных для науки данных по численности 

рыб и размерно-возрастной структуре их популяций. Его мож
но использовать в качестве стандарта для получения сопоста

вимых количественных данных по численности рыб в озерах 
определенного типа. 

После определения величины промысловых запасов присту
пают к выявлению размерно-возрастной структуры отдельных 
популяций рыб, определяют ихтиомассу, прирост выживших 
рыб, рыбапродукцию как генераций, так и промыславой части 
популяции. 

Для характеристики улова производят его анализ. Если 
улов невелик- 1-2 т, то рыбаки, как правило, полностью его 
перебирают, сортируя рыбу по видам и группам. Каждый вид 
и группа взвешиваются отдельно. При улове в несколько тонн 
бригада рыбаков не в состоянии полностью разобрать весь улов. 
В этом случае рыбаки отбирают крупный частик и рыбу I -
II групп. Мелочь III группы сдают общим весом без сортировки 
по видам. В этом случае для характеристики выловленной рыбы 
(если улов велик и нет возможности разобрать его полностью), 
берут так называемую общую пробу из улова. Другими слова
ми, часть улова без какого-либо отбора отделяют и разбирают, 
считая, что полученные в пробе данные характеризуют весь 
улов. При этом репрезентативность получаемых данных зависит 
от величины общей пробы из улова. Оптимальной считается 
проба, равная 40 % от общего улова. При большой величине 
улова часто оказывается невозможным разобрать и 40 % улова. 
Тогда снижают величину пробьi до 20-30 %, но она не может 
быть менее 10 %. Меньшая по величине проба не отражает 
распределения рыб в улове. Отобранную пробу разбирают. по 
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Таблица 1 

Размерно-возрастная структура пробы окуня·на возраст 

Длина, 
см 

6 
7 
8 
9 

10 
11 
12 
13 
14 
15 
16 
17 
18 
19 
21 

n 

Длина, см 

21 
23 
24 
27 
29 
30 
31 

n 

Возрастные классы 

11 j!OO* - - -
31 jiOO - - -
18/90 2/10 - -
5/16,2 5/80,6 1/3,2 -
1/4,54 18/81,82 3/13,64 -
1/6,25 13/81,25 2/12,5 -

- 5/29,41 11/64,71 1/5,88 
- - 12/92,4 1/7,6 
- 1/5,26 16/84,21 2/10,53 
- - 5/50 5/50 
- - 8/53,34 6/40 
- - 3/25 4/33,34 
- - 1/25 1/25 
- - - 11100 
- - - -

67 64 62 21 

Возрастные к.1ассы 

В+ 

- 2/66,6 -
11100 - -
2/100 - -

- 2/100 -
- 1 j!OO -
- - -
- - lj!OO 

3 5 

n 

- 11 
- 31 
- 20 
- 31 
- 22 
- 16 
- 17 
- 13 
- 19 
- 10 

1/6,66 15 
5/41,55 12 
2/50 4 

- 1 
1/33,34 1 

9 

n 

- 2 
- 1 
- 2 
- 2 
- 1 

11100 1 
- 1 

* В числителе- колич. рыб, в знаменателе- их nроцентнее расnределение rto воз
растным классам. 

видам рыб, затем просчитывают и взвешивают рыбы каждого 
вида отдельно. 

Для суждения о размерно-возрастной структуре отлавлива
емых рыб берется проба массовых промеров и проба на воз
раст. Проба массовых промеров- это промер нескольких ты
сяч рыб подряд (без выбора крупных и мелких), чтобы иметь 
представление о размерах рыб в видовых популяциях. Всех про
мереиных рыб затем взвешивают. Сиговых рыб измеряют от на
чала рыла до развилки хвостового плавника (по Смитту), всех 
других- от рыла до конца чешуйнаго покрова с точностью до 
0,1 см. В пробу на возраст отбирают 25 или 50 экз. рыб каж-
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дого размерного класса у всех видов. У ерша выделяют размер
ные классы через 1-2 мм, у мелкочастиковых рыб через 0,5-
1,0 см, у мелкой щуки через 2-3 см, у крупной через 5 см. 

Определив возраст рыб в пробе, приступают к распределе
нию одноразмерных рыб в ней по возрастным классам (табл. 1), 
но предварительно распределяют всех рыб в улове в соответ
ствии с общей пробой из улова, составляя пропорции [33]. 

В соответствии с найденным распределением рыб в пробе 
на возраст разбивают пробу массовых промеров. Для примера 
распределяем в соответствии с табл. 1 следующую пробу мас
совых промеров: 

Длина рыб, см 
Колич. экз. . 
Длина рыб, см 
Колич. экз. . 

4 5 6 7 8 9 10 11 12 13 14 
3 5 1 76 380 252 180 82 16 8 6 6 

15 16 1 7 18 1 9 20 21 22 
4 4 3 2 

В соответствии с табл. 1 в пробе на возраст рыбы размером 
до 7 см относятся к возрасту 1 +. В пробе массовых промеров 
рыбы до 7 см представлены 564 экз. Рыбы длиною 8 см отно
сятся к двум возрастным классам - 1 + и 2+, но 90 % их отно
сится к возрасту 1 + и 1 О % к возрасту 2+. Рыбы длиной 9 см 
должны распределяться по трем возрастным классам: 16,2 % 
относятся к 1 + 80,6 к 2+ и 3,2 к 3+, т. е. мы узнаем, что двух
леток в пробе 825, трехлеток 253, четырехлеток 40, пятилеток 6. 

После распределения пробы. массовых промеров по возраст
ным классам не представляет труда найти среднюю длину и 
вес (средневзвешенные) для рыб разного возраста [24]. 

Пропорционально пробе массовых промеров распределяется 
весь улов и далее, после определения численности (известными 
методами) -вся популяция рыб. Полученные данные по от
дельным видам сводятся в общую таблицу. 

Биомасса водных животных, в том числе ихтиомасса,- это 
суммарная масса всех особей в данный момент времени. Ихтио
масс'а популяции слагается из ихтиомассы всех ее генераций, 
которая в свою очередь есть произведение средней массы одной 
особи на их количество в возрастном классе. Например, ихтио
масса сеголеток Bo=WoNo. 

Первые попытки количественной оценки рыбапродукционно
го процесса в некоторых озерах Северо·Запада СССР предпри
нимались в начале 60-х годов [8, 36]. Однако при этом не 
учитывалась рыбапродукция той части популяции, которая 
погибала в результате естественной смертности. Другими сло
ва·ми, в этих работах определялась не рыбопродукция, а лишь 
ее часть, представляющая собой годовой прирост выживших 
рыб. 

Годовой прирост выживших рыб- это произведение сред
него прироста массы у одной особи (за известный промежуток 
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времени) на количество рыб в возрастном классе (или в гене
рации), т. е. 

где LlPн-2+- годовой прирост ихтиомассы у выживших рыб в 
возрасте от t1 до t2; W 1 и W2- средняя масса рыб в возрасте 
t1 и t2; LlW- прирост массы за время от t1 до t2; N2- количе
ство трехлеток. Суммирование годовых приростов всех возраст
ных классов дает величину годового прироста ихтиомассы вы

живших рыб для популяции. 
В ихтиологии давно сложилось понятие прироста ихтиомас

сы, который может изыматься из водоема без подрыва рыбных 
запасов (это так называемый процент с капитала Гейнке-Кев
дина). В общем виде прирост ихтиомассы выражается 

6Bu,-I,>=B<t,>- в(t,>· 
где 

откуда 

Найдем разность между 

t:,P<t,-l,> и t:,B(I,-1,>· 

t:,P(t,-1,>- t:,B(t,-1,> = W(t,> ·N( 1,>- W(t,> ·N(t,>- Wu,> х 

х Nu,> + W(t,> · N(t,> = W'(l,> · N(t,>- W(t,> · N(l,> = 

= W (1, > · (N(I,>- Nu,>) = 'W1 (1,> · 6Nu,-l,>. 

Полученное выражение есть не что иное, как начальная ихтио
масса погибших особей. Обозначим се через ВЕ. Тогда t:,P(t,-1,)
- t:,B(t,-I,>=BE, откуда t:,P(t,-t,> = t:,B(t,-t,>+BE, т. е. регуля
рное изъятие всего годового прироста выживших рыб должно 
привести к снижению ихтиомассы и, возможно, уловов. 

В отечественной литературе к настоящему времени четко 
определено понятие рыбопродуктивности и рыбопродукции. 
Однако в работах различных авторов еще отождествляются по
нятия рыбопродуктивности и улова, рыбапродукции и улова, 
годового прироста ихтиомассы выживших рыб и рыбопродукции. 
Между тем, это разные понятия. Ряд других авторов [23, 10, 
22] определяют продуктивность как свойство водоема проду
циро,!3ать, а продуцирование как процесс, конечным результатом 

которого является биопродукт, в том числе и рыбопродукция. 
Следует добавить, что величина рыбопродукции, характе

ризующая рыбапродукционные свойства водоема, выражается 
в единицах веса (кг), полученных в единицу времени (год) с 
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единицы площади водоема (га). Она определяется с помощью 
следующего уравнения [13): 

P=6Wn 11 
t t t -ln (1 - J t)' 

где Pt- рыбопродукция, продуцируемая рыбами в возрасте от 
t до (t+ 1); d Wt- прирост рыб за период, для которого рас
считывается рыбопродукция; nt- численность рыб в каждой 
возрастной группе в начале периода; lt- коэффициент естест
венной (в промысловых водоемах общей) смертности за период 
расчета. 

Как показано выше, для вычисления рыбапродукции популя
ции необходимо иметь сведения о годовом приросте веса рыб, 
их численности в возрастных группах и величине смертности. 

Для вычисления приростов веса рыб за год можно восполь
зоваться непосредственно исходными данными по их весовому 

росту. Однако эти данные, хотя и характеризуются средними 
показателями, все же обычно не свободны от случайных коле
баний, вызванных изменениями в темпе роста рыб в различные 
годы под влиянием внешних условий. Для того, чтобы в какой
то мере исключить эти случайные колебания, при определении 
ежегодного прироста рыб в зависимости от возраста следует 
воспользоваться показателями, характеризующими средний 
многолетний темп роста рыб. Такие показатели можно полу
чить, проведя соответствующую статистическую обработку ис
ходных данных и построив теоретическую линию регрессии веса 

от возраста для каждого вида. 

При этом в качестве модели можно использовать один из 
трех типов pocta (параболический, экспоненциальный и s
образный). Обычно для выбора того или иного типа роста про
изводится предварительная оценка исходных данных. Это мож
но сделать следующим образом. Как известно, при параболи
ческом типе роста зависимость веса рыбы от возраста 
характеризуется уравнением вида W = аtь, логарифмируя кото
рое, получим ln W=ln а+Ь In t. Аналогичным образом посту
паем при экспоненциальном росте, который описывается зави
симостью вида W=aeЬt. Логарифмируя это уравнение, получим 
ln W=ln а+Ьt. Наконец, s-образный тип описывается уравне
нием Берталанфи: W=W 00 (1-е-Ы) 3. При s-образном типе 

роста нельзя связать вес и возраст линейной зависимостью. 
Однако можно проверить соответствие экспериментальных дан
ных этому типу роста, если выразить их в графическом виде в 

шкале wЦ.~- w: 13; w)~l = W~2 (1 -е-Ь)+е-Ь. Wl 13 , т. е. также 
линейна. 

Если экспериментальные данные, построенные в шкале 

w;~зl ·- Wl 13 , ХОрОШО укладЫВаЮТСЯ На ПрЯМуЮ, ТО КОЭффициеНТЫ 
W оо и Ь уравнения кривой роста могут быть определены мета-
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дом наименьших квадратов следующим образом. Положив 

W~3 (1-е-Ь)=А и е-Ь=В, последнее уравнение можно перепи-

сать в виде WЦ .. 3,=A+BWl13 и методом наименьших квадратов 
определить коэффициенты А и В. Имея значения А и В, можно 
получить значения W 00 и Ь из следующих соотношений W1 00 = 

=С А 8 ( и b=-lnB. 

Таким образом, имея исходные данные по весовому темпу 
роста рыб в различных возрастных группах и построив, после 
соответствующей статистической обработки этих данных, тео
ретическую линию регрессии веса от возраста, можно по урав

нению регрессии вычислить наиболее вероятный средний много
летний вес рыбы в том или ином возрасте. 

Вычисление ~W в дальнейшем уже не представляет труда, 
так как ~Wt=Wt+l-Wt. 

При определении коэффициентов естественной или общей 
смертности рыб и реконструкции их численности в младших 
возрастных группах возникают не только технические, но и 

принципиальные трудности. 

В идеальном случае, при ежегодном постоянном пополне
нии и неизменных условиях существования, коэффициенты есте
ственной или общей смертности можно было бы легко опреде
лить, зная относительную или абсолютную численность 
различных возрастных групп рыб в водоеме. Однако в услови
ях реального водоема ежегодное пополнение практически ни

когда не остается постоянным даже при стабильном состоянии 
запасов и колеблется около какой-то средней многолетней ве
личины. Эти ежегодные флюктуации численности пополнения 
отражаются в последующем и на возрастном составе стада, для 

которого тоже характерны ежегодные флюктуации, связанные 
не только с ежегодными колебаниями численности пополнения, 
но и ежегодными колебаниями величины коэффициентов смерт
ности, изменяющимиен в некоторых пределах в соответствии с 

условиями существования рыб в водоеме. Поэтому при опреде
лении численности отдельных возрастных групп популяции и 

присущих им значений коэффициентов смертности имеет смысл 
говорить только о средних многолетних значениях этих пока

зателей. 

Прямое определение среднемноголетней численности отдель
ных возрастных групп связано со значительными трудностями 

как технического, так и биологического порядка. Поэтому при 
определении коэффициентов смертности, средней многолетней 
численности возрастных групп популяции и особенно реконст
рукции численности младших возрастных групп приходится при

бегать к моделированию процессов смертности. В качестве ис
ходных положений при этом можно принять предпосылки о 
том, что при стабильном состоянии запасов численность поко-
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ления колеблется случайным образом около средней величины, 
а коэффициенты естественной смертности рыб изменяются в 
зависимости от возраста по и-образной кривой, т. е. достаточно 
велики в младших, снижаются в средних и вновь возрастают 

в старших возрастных группах [13]. В соответствии с этим из
менение численности возрастных групп аппроксимируется сле

дующим уравнением: 

где по- начальная численность генерации; пt- численность 

генерации в возрасте t; А 1 а1 -коэффициенты, характеризующие 
естественную смертность рыб в младших возрастных группах; 
А2а2 - коэффициенты, характеризующие смертность рыб в стар
ших возрастных группах. Значения коэффициентов А1, А2 , а1, а2, 
а также п0 определяются методом наименьших квадратов по 

численности тех возрастных групп, учет по которым наиболее 
надежен. 

Теоретически влияние коэффициентов А1, А2, а1 и а2 рас
пространяется на весь жизненный цикл генерации, начиная с 
возраста О+. Поэтому, определив их значения по данным, 
характеризующим численность средних и старших возрастных 

групп, можно с определенной уверенностью экстраполировать 
кривую смертности на младшие возрастные группы и, таким 

образом, реконструировать численность недостающих младших 
возрастных групп. 

Следует отметить, что исходные данные по численности рыб 
в различных возрастных группах в рассматриваемой зависимо
сти не могут быть связаны линейным уравнением с искомыми 
параметрами. Поэтому нахождение данных коЭффициентов свя
зано со значительными вычислительными трудностями и для 

определения параметров А1, А2, а1, а2, а также по методом наи
меньших квадратов следует использовать вычислительные ма

шины. 

Заметим, что при сравнительно коротком возрастном ряде 
(8-12 возрастных классов) использование сложной кривой, 
содержащей 5 неопределенных параметров, малооправдано и 
весьма трудоемко. В связи с этим в дальнейшем для практи
ческих расчетов А. А. Умновым предложен вариант, в котором 
использовалась функция с 2-4 неопределенными параметрами 
вида: 

где Pn (t)- полином 1-3 степени, т. е. для полинома 3 степени 
имеем Nt=n0 ·eAt•+Ы•+ct+a.. 

Вычислив параметры и построив теоретическую линию ре
грессии средней многолетней численности различных возраст-
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ных групп в зависимости от их возраста, не представляет труда 

в дальнейшем вычислить и значения годовых коэффициентов 
смертности для этих возрастных групп по формуле 

J __ 1 nн1 
t- ---. 

nt 

Определение средней многолетней численности рыб млад
ших возрастов можно производить с помощью коэффициентов 
естественной, промыславой и общей смертности. Методы опре
деления этих коэффициентов подробно изложены в работах 
А. В. Засосава [18, 19] и Ц. Е. Риккера [35]. 

В случаях, когда популяция рыб находится в стабильном 
состоянии с достаточной для практических целей точностью, 
рыбапродукцию можно рассчитать и без знания коэффициентов 
естественной смертности, но с учетом прироста рыб, элимини
ровавших в результате естественной смертности [42, 9]. При 
этом допускается, что смертность изменяется с возрастом, но 

темпы остаются постоянными в течение года. Расчет произво· 
дится по следующему уравнению: 

р W Nt+Nt+l 
t-(t+l) = 6 t-t+I , 

2 

где Рнt+I)-рыбопродукция за время от t до t+1; ~Wt+t+1 -
средний прирост массы особи за время от t до t+ 1; Nt и Nt+I
количество рыб в возрасте t и t+ l. 

Специальное исследование показала, что разница в величи
не рыбопродукции, рассчитанной по первому и второму спосо
бам, не превышает 2-3 %. Но этот расчет возможен, если уже 
известна численность в возрастных классах. Если численность 
молоди неизвестна, то вначале ее необходимо найти. 

В первом и весьма rрубом приближении можно определить 
численность рыб младших возрастов и без знания коэффициен
тов их естественной смертности. Для этого в полулогарифмиче
ской шкале на ось абсцисс наносится возраст рыб (обычная 
шкала), на ось ординат (в логарифмической шкале) наносит
ся известная численность рыб всех возрастных классов. Эти 
точки располагаются около прямой линии, т. е. зависимость 
численность - возраст можно изобразить прямой линией, имею
щей определенный угол наклона. Пересечение этой прямой с 
осью ординат покажет приближенную численность сеголеток 
[37] . Последний способ также вытекает из формальной теории 
жизни рыб Ф. И. Баранова. При этом допускается, что коэф
фициент смертности рыб постоянен. 

Более надежные результаты дают кривые Риккера [35], 
связывающие пополнение с численностью родительского стада, 

Вивертона и Холта [54], а также В. В. Гулина, А. И. Зоиа
ва [12]. 

Как видим, ни один из рассмотренных методов не позволяет 
непосредственно определить абсолютную численность рыб, в 
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большинстве случаев они дают возможность определить про
мыеловый запас (без рыб младших возрастных групп). Наибо
лее точные величины дает химический метод, основанный на 
учете рыб, погибших под воздействием ихтиоцида, но и в этом 
случае часто не удается собрать сеголеток, а в некоторых слу
чаях и двухлеток. Еще менее точные данные дает интенсивный 
облов озер. Вот почему при определении абсолютной числен
ности рыб в озерах прибегают к реконструкции численности 
молоди, моделируя процессы смертности и роста рыб с реали
зацией моделей на ЭВМ. Создание моделей диктуется еще и 
тем, что в озерах имеют место ежегодные флюктуации числен
ности пополнения. 

Исходя из этого, при оценке рыбапродукции в естественных 
водоемах, расчетах Р/В-коэффициентов целесообразно исполь
зовать средние многолетние показатели численности отдельных 

генераций и коэффициентов естественной смертности рыб, а 
также средние многолетние показатели роста [ 4 7]. 

В гидробиологических исследованиях, в отличие от ихтиоло
гических, эффективность использования пищи на прирост выра
жается не кормовым коэффициентом, а коэффициентами Kt и 
К2 , предложенными В. С. Ивлевым [21]. При этом К 1 =Р/С, а 
K2=P/(P+R), где Р-прирост за известный промежуток вре
мени; С- рацион; R- деструкция (траты энергии на функ
циональный обмен); (P+R)- ассимилированная энергия. 

Естественно, что все показатели выражаются в одних энер
гетических единицах, например Кал или Дж. Кормовой коэф
фициент (Кк), выраженный в энергетических единицах 1, это 
обратная величина коэффициента К1 , т. е. Кк= 1/KJ. В связи 
с тем, что усвояемость пищи принимается в настоящее время 

80 %, то К2 больше К1 на 20 %. У беспозвоночных животных 
значения этих коэффициентов в популЯциях одного и того же 
вида или близких по биологии групп видов меняются в раз
личных разнотипных водоемах в относительно небольших пре
делах, что, по всей вероятности, объясняется стабильно высокой 
обеспеченностью пищей и благоприятными условиями среды. 
Постоянство значений этих коэффициентов позволило исполь
зовать их даже для нахождения прироста. 

С теоретической точки зрения так называемый физиологи
ческий метод применим и для расчета рыбопродукции. Однако 
прирост массы у рыб за какой-то промежуток времени проще 
находить по фактическим данным или судить о нем, исходя из 
данных о средней массе и удельной скорости роста. И кроме 
того, необходимо знать величины коэффициеата К2 при дан
ных условиях. Ниже приводятся коэффициенты для разных 
возрастных классов массовых видов рыб из различных озер 

1 Если кормовой коэффициент получен как отношение массы (веса) кор
ма к массе (весу) прироста, то его следует умножить на отношение энерго
содержания единицы (калорийность) корма и прироста. 
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Таблица 2 
Значения коэффициента К2 у массовых видов пресноводных рыб в некоторых 
озерах,* % 

Озеро 
1 Возрастной класс 

D+ 1 1+ 1 2+ 1 З+ 1 4+ 1 5+ 1 б+ 1 7+ 1 В+ 1 9+ 

Плотва 

Вуокса . 27,2 9,1 7,3 5,5 4,4 3,6 3,1 2,8 2,6 2,3 
Врево 18,5 16,8 13,5 13,5 14,6 9,0 2,6 9,2 4,4 5,4 
Кривое . 22,5 11 ,8 11 • 4 5,4 4,5 8,6 2,1 5,5 fi,7 3,3 
Пелюга, 1976 г. 35,0 20,0 11 ,5 8,1 6,4 5,9 4,8 4,5 4,2 4,6 
Пелюга, 1981 г. 41,0 15,0 17,0 6,0 7,0 6,0 7,0 4,0 4,0 5,0 
Чудское 35,1 11 ,2 12,7 8,6 6,1 4,7 4,2 4,6 3,9 5,1 
Псковское. 39,6 13,8 15,0 10,4 6,9 6,6 6,5 5,6 5,0 5,0 
Ладожское 33,2 12,7 12,9 12,4 3,3 13,5 7,9 5,0 1 ,8 3,2 

Средние значения 1 29,6./13,0/12,1/1o,l/ 6,6/ 7,6 15,4/5,0 / 3,7/ 5,0 
Окунь 

Вуокса . 20,8 11,4 9,1 7,2 11,0 15,2 13,5 12,6 13,8 13,5 
В ре во 8,7 8,0 10,8 10,6 7,5 17,5 11,4 11 ,2 13,4 13,1 
Кривое . 18,3 16,4 9,1 8,3 15,9 8,7 10,9 4,1 10,8 20,5 
Пелюга, 1976 г. 35,4 5,7 15,0 6,7 7,0 2,2 14,2 19,9 11 ,4 22,8 
Пелюга, 1981 г. 16,0 17,0 21,0 11 .о - - - - - -

Средние значения I19,8/11,7/13,0/8,8/10,4/1o,9I12,5/12,0I12,4I17,5 
Щука 

Кривое ..... 36,1 20,2 18,6 10,3 10,3 5,7 10,6 7,6 5,4 7,2 
Врево ..... 37,8121,2 16,419,9117,0 5,8,13,2 13,7 1,6 11,2 

Пелюга, 1976 г .. 43,1 31,1 19,6 1,7 30,5 35,7 - - -

Средние значения /39,0 124,2/18,2/ 7,3/19,3/15,7/11,9l1o,7/3,5/9,2 
Чир 

Ближнее 

Ближнее 

. /42,5 1 

. 132,7 1 
Пыжьян 

Чехонь 

Белое . 139 ,1 113.2 112.4111 • 511 О, 41 9. 6 1 9, 4 1 6. 9 1 6 ,1 1 5. 5 

Сирец 

Белое .,38,4114,2111,619·419,0 17,7/6,9/6,716,6/6,3 

Лещ 

Вуокса**. ·132,4/ 8,4,7,315,216·615,8/5,314,1 13,3/3,1 

Сиг чудской 

чудское . 60 ,1 26, 1 17 ,1 1 7. 41 8, 2 6, 3 6, О 1 6, 21 4, 4 2. 2 
Атавды. . . . 39,8 38,1 3,4 5,5 3,2 - - - - -
Якты-Куль*** . 58,1 31,4 24,4 18,6 13,7 22,9 11,7 17,6 13,0 -

Средние значения js2,7j31,9j1s,ojlo,sj8,4114,6j8,9j11,9j8,7j2,2 



Окончание табл. 2 

Вазраствой класс 

Озеро 

0-f 1 I+ 1 2+ 1 3-f 1 4+ 1 5+ 1 б+ 1 7+ 1 8+ 1 9+ 

У клея 

Врево 42,0 23,5 17,0 8,5 4,7 2,7,1,5 4,4 - -
Кривое 18,4 11.7 8,9 5,8 5,5 7,1 3,2 - - -
Пелюга, 1976 г. 50,0 26,6 8,8 7,0 3,8 3,0 3,2 - - -
Пелюга, 1981 г. 25,0 23,0 5,0 8,0 5,0 3,0 1 3,0 - - -
Средние значения l33,9/21,219,9l7,3/4,8l4,0 /2,7/4,41- 1-

Пелядь 

В рев о 39,8 20,7110,8 9,0 10,4 9,5 - - - -
Кривое 22,2 20,8 16,4 7,7 - - - - - -
Пелюга, 1976 г. 16,4 15,1 115,4 - - - - - - -
Пелюга, 1981 г. - - 24,0 - - - - - - -
Мителам ба 19,0 - - - - - - - - -

Средние значения \24,4\18,9l16,7\8,4l1o,4l9,5l- 1- 1- 1-

Псковское, 1977 г. 
Псковское, 1978 г. 
Чудское, 1977 г. 
Чудское, 1978 г. 
Белое, 1978 г. 

Средние значения 

Белое 
Мителам ба 

Средние значения 

В рев о 
Кривое . 
Пелюга, 1976 г. 

Пелюга, 1981 г. 

Снеток 

40,9 14,4 - - -
36,6 20,6 - - -
39,9 18,6 - - -
39,7 12,2 - - -
25,0 11 ,3 8,1 7,7 -

136,4115,418,1 17,71 - 1 

Ряпушка 

1
52.8117.3 111 • 4111 • о 19.91 
15,7 - - - -

/34,3 l17 ,3 l11 ,411о ,о/ 9. 9 1 

Ерш 

21 ,о 8,4 8,3 6,5 8,9 
18,8 5,3 9,6 5,3 8,6 
25,0 11 ,1 7,1 5,5 4,3 
17,0 17,0 14,0 14,0 14,0 

- - - -
- - - -
- - - -
- - - -
- - - -

5,0 6,5 9,0 -
4,4 4,2 6,8 -
6,6 2,7 2,4 6,0 
5,0 - - -

Средние значения \20,5 \10,5/ 9,8 1 7,81 8,9\5,3\4,5 /6,1 1 6,0 1 

Карбламба 
Мителам ба 

... 134,0 1 

... 30,0 

Средние значения \32,0 1 

Муксун 

1 1 

1 1 

-
-
-
-
-

-
-
-
-

• Коэффициенты использования ассимилированной пнщн на прирост прнведены по 
данным Г. А. Цнбалевой [521. Л. Ф. Антиповой [2, 3], Н. М. Ибнеевой [20], Г. В. Федо
ровой, Л. П. Тихомировой [51], Р. Ф. Викинина [6], Ю. Ю. Дмнтренко [16], Т. С. Пих
товой [34], Т. А. Федоровой, О. И. Мицкевич [50]. 

•• У леща в предельном возрасте 23+, 24+ коэффициент К2 соответственно равен 
0,7-0,6 %. 

••• Оз. Банное. 



(табл. 2). Оз. Вуокса мезотрофное, озера Врево, Крtшое, Пе" 
люга- мезотрофные с чертами евтрофии, Псковеко-Чудское 
озеро евтрофное, а Ладожское олиготрофное с чертами мезо
трофии. 

Обращает на себя внимание тот факт, что рассчитанные зна
чения КОэффициента К2 у ПОПУЛЯЦИЙ ОДНОГО И ТОГО Же ВИДа 
даже в близких по уровню развития кормовой базы озерах раз
личны (см. табл. 2). Различаются они и для популяций одного 
и того же вида из одного и того же озера, но в разные годы. 

Другими словами, здесь наглядно проявляется зависимость зна
чений К2 от условий нагула и связанных с ними изменений в 
темпе роста рыб. Одновременно проявляется и видовая специ
фика. Значения коэффициента К2 у плотвы выше, чем у окуня 
и ерша, но ниже, чем у щуки, уклеи и большинства сиговых 
рыб. Естественно, что величина коэффициента К2 меняется и 
с возрастом в результате преобладания трат энергии на функ
циональный обмен. Причем значения коэффициента К2 в попу
ляциях массовых рыб для одного и того же возраста различа
ются в 2 и более раза, а с увеличением возраста на порядок 
и более. 

Таким образом, для более или менее точного нахождения 
прироста массы рыб с помощью коэффициента к2 необходимо 
находить его значения в каждом конкретном случае. 

Значения ?/В-коэффициента у популяций одного и того же 
вида рыб изменяются в значительных пределах (в 3 раза; 
табл. 3). Они характеризуют прежде всего условия обитания 
рыб. Другими словами, этот коэффициент в большей степени 
зависит от экологической обстановки и в меньшей степени от
ражает видовую специфику, связанную с характером питания, 
способом нахождения пищи и т. д. Однако значения средних 
для популяции показателей ?/В-коэффициента отражают и ви
довую специфику. Так, у щуки, питающейся самой калорийной 
пищей и ведущей малоподвижный образ жизни, самые высокие 
?/В-коэффициенты. Высоки они у узкоспециализированных 
видов рыб при хорошей обеспеченности пищей (например, 
у уклеи), несколько ниже-у эврифага-плотвы, очень хорошо 
приспособленного к потреблению всех имеющихся в малых озе
рах кормов. 

Следует, однако, заметить, что откорректированные данные 
(см. табл. 3), характеризующие средний многолетний ход рыбо
продукционного процесса, не устраняют неточностей, связан
ных с неравномерностью темпов смертности рыб в течение года. 
Поэтому в отличие от рыбопродукции, представляющей интерес 
в теоретическом плане, для практических целей, в частности 
при нахождении контингента вылова, большой интерес пред
ставляют данные о приросте выживших рыб за выбранный про
межуток времени- I':!P и значения !':!?/В-коэффициента. Во вся
ком случае на значения !':!?/В-коэффициента никакого влияния 
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Таблица 3 

Значения ?/В-коэффициентов в популяциях массовых видов рыб из разнотип
и темпа роста 

Название н лимноло· 

1 

Плотва 

1 
Окунь 

1 

Ерш 

1 
гический тип озера Щука 

Жемчужное ( олиrотроф- 0,57* 0,82 0,57 1 ,05 
ный с признаками м е-

О, 78-0,16 2,1-0,09 0,88-0,16 6,0-0,27 зотрофии и дистрофии) 

Белое (мезотрофное) 
0,95 1 '18 0,59 0,78 

4,4-0,17 1,9-0,48 0,77-0,18 4,33-0,16 

Рачково (мезотрофный с 0,93 0,37 1,00 
признаками дистрофии) -

2,7-0,33 0,39-0,26 2,8-0,5 

Кривое (мезотрофный с 0,56 0,69 0,50 0,48 
признаками эвтрофии) 2,6-0,24 1,9-0,28 0,64-0,42 1,1-0,1 

Чернявское (эвтрофный) 
1 '15 0,61 0,38 0,56 

2,6-0,03 1,1-0,04 0,62-0,18 10,0-0,32 

с ОМИНО (эвтрофный с 
0,88 0,35 0,41 1 ,52 

признаками дистрофии) 1,17-0,17 - 0,80-0,15 15,0-0,2 

еменец (эвтрофный с 0,28 0,62 - -
признаками дистрофии) 0,82-0,21 

д 

Р!В 0,75 0,66 0,49 0,90 

* В числителе- значения для популяции в целом; в знаменателе- максимальные и 

не оказывают темпы смертности внутри даже большого проме
жутка времени, а флюктуации численности в значительной сте
пени сглаживаются скоростью роста. Случайные колебания чис
ленности отражаются на величине l\Р/В-коэффициентов в пре
дельных возрастных классах, представленных небольшим чис
лом особей ( табл. 4). 

О том, что значения l\Р/В-коэффициентов, полученные по 
фактическим, а не средним многолетним данным, хорошо отра
жают динамику рыбапродукционного процесса, свидетельствуют 
материалы табл. 5. Во-первых, в большинстве случаев (кроме 
ерша) различия (особенно средних значений) несущественны; 
во-вторых, они являются следствием статистической обработки 
при нахождении параметров уравнения регрессии. В случае 
с ершом необходимо уточнение параметров уравнения регрессии_ 
Другими словами, очевидно, что в отличие от Р/В-коэффициен
тов, l\Р/В-коэффициенты, хотя и характеризуют часть прироста 
рыб, строже, корректнее отражают присущий им уровень рыбо
продукционного процесса даже без моделирования процессов 
роста и динамики численности рыб. 

Самым важным показателем, определяющим рыбопродук-
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ных озер, полученные в результате моделирования динамики их численности 

У клея 

1 
Карась 

1 
Линь Красноперка 

1 
Густера 

- - - - -

- - - - -

- - - - -

0,49 0,33 0,40 0,50 
-

3,4-0,1 0,67-0,15 1,10-0,23 0,79-0,33 

- - - - -
1 ,35 0,58 0,87 0,52 

-
20,0-0,34 0,74-0,16 0,91-0,01 3,0-0,16 

- - - - -

0,92 0,58 0,60 0,46 0,50 

минимальные значения для отдельных возрастных классов. 

ционный процесс, динамику численности и возрастную струк
туру популяций, является смертность рыб. Этот показатель 
всегда необходимо учитывать при определении· рационального 
режима промысла. В настоящее время имеются обширные мате
риалы, характеризующие естественную смертность у морских 

рыб. Этого нельзя сказать о пресноводных, особенно обитаю
щих в озерах рыбах. Здесь в последние годы очень широко 
использовалась только методика П. В. Тюрина [ 45, 46], по
строенная на предположении о видовом постоянстве, неизмен

ности с доисторических времен темпов естественной смертности 
и продолжительности жизни рыб. Очевидно, что полученные по 
этой методике коэффициенты в лучшем случае могут дать пред
ставление о темпах естественной смертности в девственных, 
практически не затронутых ·промыслом, популяциях и без учета 
конкретной экологической обстановки. 

Ниже приводятся коэффициенты естественной смертности, 
полученные по данным о средней многолетней численности рыб 
из необлавливаемых озер (табл. 6). Из-за случайных флюктуа
ций численности в поколениях кривые естественной смертности, 
полученные по фактическим данным, имеют не и-образный, а 

129 



Таблица 4 

Значения ?/В-коэффициентов в популяциях массовых рыб из разнотипных 

Озеро 

Жемчужное 

:1 
Белое 
Рачково 
Чернявское 
Сомино. 
Деменец 
Ужо. 
Турчина 
Островно 
Кривое . 
Рубанково 
Пелюга 
К у до 

Средние значения 

ж емчужное 
Белое 
Рачково 
ернявское ч 

с 
д 
у 

омино. 

еменец .. 
жо. 

т урчино 
Островно 
Кривое . 
Рубанково 
Пелюга 
Куда 

:j 

с редине значения 

Жемчужное 
Белое 
Чернявское 
Сомино. 
Деменец 
Ужо. 
Турчин о 
Кривое . 
Рубанково 
Пелюга 

Средние значения 

1,00 0,44 
1,00 0,92 
1,00 0,62 
1,00 0,85 
1,00 0,67 
1,00 0,56 
1,00 0,79 
1,00 0,61 
1,00 0,75 
1,00 0,79 
1,00 0,94 
1,00 0,74 
1,00 0,75 

1,00 
1 

0,73 
1 

1,00 0,65 
1,00 0,76 
1,00 0,41 
1,00 0,56 
1,00 0,17 
1,00 0,62 
1,00 0,89 
1,00 0,66 
1,00 0,25 
1,00 0,86 
1,00 0,90 
1,00 0,36 
1,00 0,70 

1,00 0,60 

1,00 0,86 
1,00 0,87 
1,00 0,55 
1,00 0,54 
1,00 0,85 
1,00 0,34 
1,00 0,37 
1,00 0,35 
1,00 0,75 
1,00 0,83 

1,00 
1 

0,63 
1 

Возрастной 

Пло 

0,39 0,58 0,24 0,39 
0,51 0,32 0,36 0,23 
0,44 0,40 0,28 0,61 
0,31 0,28 0,70 0,32 
0,76 0,28 0,28 0,38 
0,38 0,17 0,19 0,32 
0,30 0,38 0,43 0,38 
0,31 0,44 0,40 0,30 
0,50 0,53 0,32 0,19 
0,30 0,38 0,43 0,38 
0,25 0,43 0,42 0,28 
0,63 0,43 0,37 0,34 
0,43 0,50 0,45 0,29 

0,42 
1 

0,39 
1 

0,37 
1 

0,34 

Оку 

0,68 0,26 0,32 0,31 
0,37 0,45 0,43 0,17 
0,58 0,25 0,22 0,21 
0,39 0,37 0,57 0,63 
0,48 0,55 0,49 0,40 
0,42 0,23 0,47 0,36 
0,54 0,45 0,45 0,30 
0,16 0,74 0,57 0,44 
0,56 0,31 0,63 0,61 
0,50 0,44 0,44 0,30 
0,19 0,60 0,19 0,30 
0,87 0,33 0,32 0,11 
0,50 0,29 0,73 0,48 

0,48 0,41 0,45 0,36 

Ерш 

0,49 0,61 0,36 -
0,44 0,54 0,21 0,13 
0,44 - 0,40 0,19 
0,05 0,34 0,30 0,30 
0,59 0,55 0,28 0,13 
0,55 0,26 0,39 0,36 
0,26 0,67 0,37 0,28 
0,56 0,23 0,33 0,34 
0,28 0,35 0,29 0,10 
0,25 0,36 0,25 0,35 

0,44 
1 

0,43 
1 

0,32 
1 

0,24 

1 



озер, полученные по данным прямых наблюдений 

класс 

---,---.,....----,-----.....,-----....-------,------,----l Вся nony-

1 б+ 1 7+ 1 В+ 1 9+ 1 10+ 1 11+ 1 12+ 1 13+ 1 14+ 1 15+ ляция 
тв а 

1 0,31 0,36 0,35 0,29 0,16 - - - - - 0,57 
0,18 0,19 0,25 0,27 0,20 0,25 0,20 - - - 0,63 
0,83 0,32 - О, 12 - 0,20 0,20 - - - 0,60 
О, 17 0,21 0,29 0,20 0,11 0,20 0,25 - - - 0,65 
0,39 0,17 0,40 0,25 - - 0,40 - - - 0,79 
0,26 0,33 0,40 0,33 0,20 - - - - - 0,36 
0,30 0,36 0,32 о, 15 0,25 - - - - - 0,57 
0,36 0,32 0,17 0,23 0,10 - - - - - 0,58 
0,44 0,24 0,45 - - - - - - - 0,31 
0,30 0,35 0,32 о, 17 0,25 - - - - - 0,44 
0,21 О, 18 0,07 О, !3 0,33 - - - - - 0,57 
0,29 0,39 0,24 0,25 0,22 0,28 0,24 0,25 - - 0,44 
0,23 0,28 0,24 0,14 0,26 0,22 0,01 - - - 0,70 

о,331 о,291 о,291 0,21 1 о,21 1 о,231 o,22l о,251 -
1 

-
1 

0,55 

нь 

1 0,67 0,25 0,17 0,40 0,05 - - - - - 0,64 
0,71 0,16 0,39 0,50 0,33 - - - - - 0,43 
0,25 0,26 0,22 о, 11 0,55 0,40 - - - - 0,64 
0,72 0,23 0,29 0,16 0,12 0,01 0,16 - - - 0,63 
0,64 0,13 0,50 - - - - - - - 0,80 
0,20 - - - - - 0,30 - - - 0,68 
0,25 0,34 0,33 0,75 0,11 - - - - - 0,70 
0,38 0,50 0,15 - - - - - - - 0,71 
0,36 0,41 - - - - - - - - 0,38 
0,25 0,34 0,03 0,73 - - - - - - 0,48 
0,25 0,32 0,26 0,74 0,30 0,20 - - - - 0,69 
0,50 0,58 0,32 0,52 0,23 0,21 0,08 - - - 0,53 
0,40 0,30 0,20 0,34 0,13 - - - - - 0,57 

0,43 0,32 0,28 0,47 0,23 0,21 0,18 - - - 0,61 

- - - - - - - - - - 0,74 
0,43 - - - - - ·- - - - 0,64 
0,07 0,25 - - - - - - - - 0,62 
0,60 - - - - - - - - - 0,78 
0,23 - - - - - - - - - 0,80 
0,25 0,25 - - - - - - - - 0,41 
0,20 - - - - - - - - - 0,58 
0,28 - - - - - - - - - 0,41 
0,08 0,13 - - - - - - - - 0,56 
0,22 О, 16 0,24 - - - - - - - 0,46 

0,26 0,20 0,24 - - - - - - - 0,60 



Озеро 

ж емчужное 
Белое 
Рачково 
ернявское ч 

с 
д 
у 

омино о 

еменец 

жо о 

т урчино 
Кривое . 
Рубанково 
К у до 
Пелюга 

:1 

Средние значения 

с 
у 
омино о 

жо о 

урчино т 
о 
к 
р 

стровно 

ривое . 
убанково 

п ел юга 

с редние 

стровно 

урчино 

значения 

о 
т 
р 

у 
убанково 
жо о 

с редние значения 

1,00 0,97 
1,00 0,87 
1,00 0,88 
1 ,00 0,87 
1,00 0,97 
1,00 0,81 
1,00 0,71 
1 ,00 0,80 
1,00 0,67 
1 ,00 О, 19 
1,00 0,80 
1,00 0,72 

1 ,00 0,77 

1,00 0,96 
1 ,00 0,81 
1,00 0,69 
1,00 0,54 
1 ,00 0,78 
1 ,00 0,63 
1,00 0,92 

1,00 0,76 

1,00 0,83 
1 ,00 0,70 
1,00 0,88 
1 ,00 0,75 

1,00 0,79 

Возрастной 

Щу 

0,60 0,21 0,57 0,50 
0,79 0,69 0,49 0,25 
0,45 0,48 0,27 О, 10 
0,87 0,28 0,22 0,14 
0,64 0,52 0,51 0,45 
0,64 0,45 0,51 0,39 
0,44 0,52 0,40 0,44 
0,54 0,46 0,29 0,36 
0,54 0,47 0,33 0,37 
0,37 0,60 0,26 0,37 
0,54 0,33 0,49 0,45 
0,59 0,50 0,41 0,41 

1 

0,58 
1 

0,46 0,40 
1 

0,35 

У к 

0,60 0,25 0,25 -
0,53 0,31 0,35 0,23 
0,51 0,24 0,39 0,25 
0,62 0,33 - -

1 

0,53 0,31 0,33 0,24 
0,57 0,26 0,30 0,27 
0,51 0,37 0,28 0,20 

0,55 0,30 0,32 0,24 

Лещ 

0,68 0,57 0,28 0,55 
0,65 0,58 0,66 0,48 
0,72 0,73 0,79 0,17 
0,69 0,54 0,49 0,57 

0,69 0,61 0,56 0,44 

нехарактерный волнообразный характер. Поэтому в данной ра
боте они не рассматриваются. 

Анализ приведеиных значений коэффициентов естественной 
смертности в популяциях одного и того же вида показывает, что 

их величина также зависит от экологических условий в водое
мах. Крайние значения Ке. см. для рыб одного вида и возраста, 
но из разных водоемов могут отличаться в 2-3 раза. Однако 
по отношению к средним значениям эти различия значительно 
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О к о н ч а н и е т а б л. 4 

класс 

7+ 1 8+ 1 9+ 1 10+ 1 11+ 1 12+ 1 13+ 1 14+ 1 15+ 

Вся nоnу
ляция 

ка 

0,67 -- - - - - - - - - 0,52 
0,25 0,56 0,19 0,30 - - - - - - 0,53 
О, 13 0,51 0,63 - - - - - - - 0,55 
0,27 0,35 - - - - - - - - 0,38 

- - - - - - - - - - 0,63 
0,14 - - - - - - - - - 0,39 
0,36 0,23 - - - - - - - - 0,50 
0,27 0,30 О, 17 - - - - - - - 0,47 
0,31 0,21 0,05 - 0,26 о, 17 - - - 0,67 0,38 
0,31 0,33 0,25 - - - - - - - 0,36 
0,22 0,26 О, 15 - - - - - - - 0,43 
О, 18 0,23 О, 11 О, 12 0,17 0,16 о, 14 - - - 0,36 

0,261 0,251 0,251 0,21 1 0,21 1 0,171 о, 141 -
1 

- 1 0,671 0,46 

лея 

- - - - - - - - - - 0,47 
О, 12 - - - - - - - - - 0,57 
0,09 0,25 - - - - - - - - 0,71 
- - - - - -- - - - - 0,53 

0,13 - - - - - - - - - 0,43 
о, 16 - - - - - - - - - 0,52 
0.18 - - - - - - - - - 0,46 

О, 14 0,25 -
1 

- - - - - - - 0,53 

0,31 0,34 0,27 0,21 - - - - - - 0,51 
0,30 0,48 О, 18 о' 18 - -- - - - - 0,60 
0,25 0,27 0,29 о, 10 0,09 0,07 - - - - 0,51 
0,45 0,33 0,37 0,21 - - - - - - 0,61 

о,331 о,361 о,281 о,181 о,о91 о,о7\ -
1 

-
1 

-
1 

-
1 

0,56 

меньше (на 15-30 %) и лишь в отдельных, очень редких слу
чаях, достигают 50 %. 

Таким образом, использовать полученные значения коэффи
циентов естественной смертности для реконструкции числен
ности рыб младших возрастных классов в необлавливаемых или 
слабооблавливаемых ранее популяциях можно, но с известной 
-осторожностью. Для снижения величины ошибки необходим 
анализ экологической обстановки и выбор соответствующих ей 
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Таблица5 

Значения ~Р/В-козффициентов в популяциях массовых видов рыб из озер*, 
обработанных ихтиоцидами 

Озеро Плотва Окунь Ерш / Щука / Уклея 1 
Красно-
nер ка 

0,58** 0,66 0,59 0,63 
Жемчужное 0,57 0,64 0,74 0,52 

0,6il 0,82 0,68 0,60 
Белое 0,63 0,43 0,64 0,53 

0,60 0,73 0,65 
Рачково 0,60 0,64 0,55 

0,74 0,58 0,62 0,38 
Чернянекое 0,65 0,63 O,f2 0,38 

0,76 о ,71 0,47 0,60 0,69 0,44 
Сомина 0,79 0,80 0,78 0,63 0,47 0,66 

Деменец 
0,37 0,71 
0,36 0,68 

Кривое 
0,46 0,50 0,45 0,40 0,43 0,38 
0,44 0,48 0,41 0,38 0,43 0,38 

Средние значения 
0,60 0,67 0,56 0,54 0,56 0,41 
0,60 0,64 0,72 0,50 0,47 0,54 

• Значения !J.P /В-коэффициентов nриводятся no данным Г. П. Руденко [40], Г. П. Ру· 

денко. А. А. Умнова [43]. 
•• Значения коэффициентов: в числителе nолученных no средним многолетним дан-

ным; в знаменателе- полученных по данным прямых наблюдений. 

коэффициентов смертности. Приведеиные значения Ке. см. пока
зывают, что в темпах естественной смертности проявляется и 
видовая специфика. Так, у щуки, обладающей наиболее высо
ким темпом роста в условиях хорошей обеспеченности пищей, 
наиболее низкие Ке. см., у ерша, находящегося на протяжении 
всего жизненного цикла под прессом различных хищников, на

оборот, коэффициент смертности выше, возрастной ряд короче. 
У окуня коэффициенты естественной смертности вначале также 
довольно высоки, но по мере роста, увеличения размеров и с 

переходом его на хищный образ жизни темпы смертности за
медляются. 

В заключение следует заметить, что основные продукцион
ные характеристики у рыб специфичны и в то же время сильно 
зависят от экологических условий, сложившихся в водоемах. 
Закономерности их изменений необходимо изучать и учитывать 
при характеристике рыбапродукционного процесса и регулиро
вании рыболовства. В частности, необходимо учитывать, что в 
облавливаемых популяциях рыб темпы естественной смертно-
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Таблица 6 

Коэффициенты естественной смертности рыб, рассчитанные по средней 
многолетней численности * 

Возрастноll класс 

Озеро 

О+ 1 l+ 1 2+ 1 З+ 1 4+ 1 Б+ 1 е+ 1 7+ 1 8+ 1 9+ 

Сомино о 
Деменец 

Средние 

Красноперка 

0,0,89,0,71 ,0,60 ,0,52,0,47,0,43,0,41,0,40,0,401 0,40 
о 0,37 0,39 0,41 0,43 0,44 0,45 0,46 0,47 0,47 0,48 

значения 10,6310,5510,50 10,471 0,4510,4410,4310,4310,431 0,44 
Окунь 

Жемчужное 0,63 0,63 0,63 0,63 0,63 0,63 0,63 0,63 0,63 0,63 
Белое 0,84 0,81 0,79 0,76 0,73 0,69 0,65 0,60 0,55 0,49 
Рачково 0,80 0,73 0,65 0,56 0,47 0,39 0,34 0,31 0,32 0,35 
Чернянекое 0,66 0,61 0,60 0,59 0,58 0,58 0,58 0,57 0,57 0,57 
Сомино о 
Деменец 

Средние 

Сомино о 
Деменец 

Средние 

0,85 0,80 0,77 0,75 0,74 0,73 0,73 0,71 0,70 -
0,72 0,70 0,70 0,69 0,69 0,68 0,68 0,68 0,67 0,67 

значения/0,75,0,71 lo,69,0,66lo,6410,6210,60,0,58lo,571 0,54 

Линь 

о о о 0,0,92,0,76,0,65,0,57,0,52,0,46)0,44,0,41,0,411 0,41 
о о о о 0,21 0,19 0,35 0,33 0,43 0,52 0,61 0,69 0,76 0,82 

значения)О,56/о,48lо,5о lo,45,0,47lo,49lo,53lo,55lo.591 0,62 

Ерш 

Жемчужное 0,77 0,32 О, 16 0,57 0,91 0,99 0,999 - - -
Белое 0,65 0,61 0,62 0,69 0,78 0,87 0,93 - - -
Чернявское 0,64 0,56 0,49 0,46 0,47 0,51 0,59 - - -
Сомино о 0,62 0,49 0,47 0,55 0,73 0,90 0,97 - - -
Деменец 0,93 0,72 0,61 0,58 0,63 0,73 0,85 0,93 - -

Средние значения/о,72/о,54~lо,47/о,57/о,7о/о,8о/о,871о.93J- 1-
Щука 

Жемчужное 0,42 0,45 0,54 0,66 0,78 0,87 0,94 - - -
Белое 0,66 0,51 0,40 0,40 0,49 0,64 0,79 0,89 - -
Рачково 0,26 0,45 0,59 0,69 0,80 0,87 - - - -
Чернявское 0,42 0,27 0,21 О, 19 0,25 0,43 0,73 0,95 - -
Сомино о 0,89 0,69 0,56 0,46 0,41 0,36 - - - -
Деменец 0,66 0,45 0,39 0,38 0,37 0,39 0,40 - - -

Средние значенияlо,55\О,47Iо,45lо,46lо,521о,59\О,72\о,921- 1-
Карась 

Сомино о о о о 0,0,86,0,72,0,60 10,52,0,46,0,42,0,39,0,44,0,521 -
Деменец о о о о 0,68 0,41 0,32 i 0,30 0,33 0,43 0,57 0,73 0,86 0,98 

Средние значения10,77\О,57\О,46iо,41lо,39\О,43Iо,48\О,59\О,69I 0,98 



О к о н ч а н и е т а б л. 6 

Возрастной класс 

Озеро 

О+ 1 l+ 1 2+ 1 З+ 1 4+ 1 5+ 1 б+ 1 7+ 1 В+ 1 9+ 

Плотва 

Жемчужное 0,57 0,54 0,53 0,54 0,61 0,68 0,77 0,84 0,90 -
Белое 0,53 0,63 0,70 0,73 0,75 0,75 0,73 0,71 0,65 -
Рачково 0,65 0,65 0,65 0,65 0,65 0,65 0,65 0,65 0,65 -
Чернянекое 0,76 0,70 0,63 0,76 0,80 0,85 0,85 0,85 0,85 -
Сомино. 0,90 0,79 0,74 0,70 0,68 0,67 0,65 0,63 0,63 0,67 
Деменец 0,26 0,15 0,15 0,33 0,41 0,67 0,88 0,98 0,99 0,99 

Средние значеиия10,61 lo,5810,6710,62 0,6510,7110,7610,7810,781 0,83 

• Значения коэффициентов nриводятся no данным В. В. Гулин·а, Г. П. Руденко [14] 
и Г. П. Руденко, А. А. Умнова [43]. 

сти снижаются и тем больше, чем выше интенсивность про
мысла. Эта поправка может быть рассчитана одним из извест
ных способов [ 11, 46, 35]. 

После определения ихтиомассы, численности рыб и годо
вого прироста выживших рыб для оптимизации рыболовства 
рассчитывают величину допустимого вылова способом, предло
женным Г. П. Руденко [ 41]. В первом приближении величина 
допустимого вылова соответствует половине годового прироста 

ихтиомассы у выживших рыб. 
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УДК 574.55 

Некоторые итоги практики применеимя продукционно-гидро
биологических методов. В и н б ер г Г. Г.- В сб.: Продукция 
популяций и сообществ водных организмов и методы ее изу
чения. Свердловск: УНЦ АН СССР, 1985. 

Рассматриваются принципиальные основы продукционно
гидробиологических исследований и трудности, встречающиеся 
при их выполнении. Обращается внимание на условность опре
деления «чистой:. или «реальной» продукции сообщества, 
включающего два или более трофических уровня. Рассматри
ваются условия корректного применении в продукционно-гид

робиологических работах эмпирических формул. 
Илл. 1. Библиогр. 39 назв. 

УДК 581.132 

Некоторые закономерности первичиой продукции озерных эко
систем. Буль о н В. В.- В сб.: Продукция популяций и сооб
ществ водных организмов и методы ее изучения. Свердловск: 
УНЦ АН СССР, 1985. 

По литературным и собственным данным автора обсуж
даются зависимость величин первичной продукции планктона 
от географической широты и высоты расположения водоемов, 
связь интегральной первичной продукции со скоростью фото
синтеза на оптимальной глубине и прозрачностью воды, скоро
сти фотосинтеза с концентрацией хлорофилла а, зависимость 
прозрачности воды от содержания хлорофилла а и взвешен
ного органического вещества, соотношение между рыбопродук
тивностью и первичной продукцией .водоемов. 

Илл. 8. Библиогр. 17 назв. 

УДК 591.524.12 

Скорость фильтрации воды зоопланктоном в водоемах разной 
биологической продуктивности. Г у т е ль мах ер Б. Л.- В сб.: 
Продукция популяций и сообществ водных организмов и ме
тоды ее изучения. Свердловск: УНЦ АН СССР, 1985. 

Сделан обзор экспериментальных данных по скорости 
фильтрации воды зоопланктоном в пресноводных водоемах, ко
торая в расчете на единицу биомассы рачков снижалась от 
низкопродуктивных к высокопродуктивным водоемам. В оли
rотрофных водоемах она равнялась 600-250, в мезотрофных 
250-150 и в евтрофных-150-25 мл/мг сырой массы/сут. 

Табл. 1. Илл. 1. Библиогр. 37 назв. 

УДК 577.475(28) 
Значение систематических погрешностей при расчетах продук
ции. И в а н о в а М. Б.- В сб.: Продукция популяций и сооб
ществ водных организмов и методы ее изучения. Свердловск: 
УНЦ АН СССР, 1985. 

Рассматриваются источники систематических погрешно
стей при определении продукции популяций водных животных 
на примере планктонных ракообразных. Оценивается возмож
ная точность расчетов продукции популяции и сообществ гид
робионтов. 

Табл. 2. Библиогр. 10 назв. 
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УДК 574.36+574.55 

О расчете продукции естественных популяций коловраток. 
Г а л к о в с к а я Г. А.- В сб.: Продукция популяций и сооб· 
ществ водных организмов и методы ее изучения. Свердловск: 
УНЦ АН СССР, 1985. 

В работе сделана ревизия ранее предложенных методов 
определения продукции коловраток и изложен метод, осно

ванный на допущении экспоненциального роста численности 
при постоянстве среднего веса особи за период между после
довательными отборами проб. 

Табл. 3. Илл. 4. Библиогр. 25 назв. 

УДК 574.55+574.58 

Зависимость продукции донных сообществ от относительной 
биомассы моллюсков и личинок хирономид. А л и м о в А. Ф.
В сб.: Продукция популяций и сообществ водных организмов и 
и методы ее изучения. Свердловск: УНЦ АН СССР, 1985. 

Приведено уравнение, связывающее продукцию сообществ 
донных животных, выраженную в энергетических единицах, со 

средней массой особи и относительной массой хирономид и 
моллюсков. Уравнение может быть использовано для ориенти
ровочной оценки продукции донных сообществ. 

Таблица 1. Илл. 2. Библиогр. 6 назв. 

УДК 574.55 

Методы расчета продукции хирономид. С о к о л о в а Н. Ю.
В сб.: Продукция популяций и сообществ водных организмов 
и методы ее изучения. Свердловск: УНЦ АН СССР, 1985. 

Изложены и критически рассмотрены методы, применяв
шиеся для расчета продукции хирономид. Приводится пред
ложенный автором метод расчета продукции, применимый в 
случаях, когда известна зависимость продолжительности раз

вития личинок от температуры и температурные условия среды 

их обитания. 
Табл. 1. Илл. 1. Библиогр. 35 назв. 

УДК 577.3.773.4 

Энергетический баланс личинок хирономид и некоторые за· 
кономерности процесса продуцирования. Б а л у ш к и н а Е. В.
В сб.: Продукция популяций и сообществ водных организмов 
и методы ее изучения. Свердловск: УНЦ АН СССР, 1985. 

Анализируются уравнения зависимости скорости потреб
ления кислорода, скорости роста и интенсивности питания от 

веса тела у личинок хирономид. Рассмотрены закономерности 
продуцирования личинок. Приводится уравнение зависимости 
удельной продукции личинок хирономид от продолжительно
сти развития. 

Табл. 1. Илл. 9. Библиогр. 33 назв. 

УДК 519.9 
О статистических характеристиках горизонтального размеще
ния водных организмов и точности средних биомасс. А н д р е-

я ш к и н Ю. Г., К о зло в а И. В., / Ш ер м а н К. Е./-В сб.: 
Продукция популяций и сообществ водных организмов и ме
тоды ее изучения. Свердловск: УНЦ АН СССР, 1985. 
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Эмпирические распределения, описывающие размещение 
зоопланктона в трех н зообентоса в двух разнотипных озерах, 
характеризуются довольно постоянными нормированными па

раметрами, отсутствием вершины, положительной асимметри
ей, средней арифметической, приблизительно равной среднему 
квадратичному отклонению, и хорошо аппроксимируются экс

поненциальным с одним параметром. Статистические ошибки 
при n=25743 достигают 25-33 %. Уменьшение статистической 
ошибки средней биомассы донных животных может быть до
стигнуто только увеличением числа станций; целесообразно 
работать дночерпателями с уменьшенной площадью захвата 
(до l/200 м2), дисперсию биомассы можно также уменьшить, 
если число станций на отдельных биотопах планировать, хотя 
бы ориентировочно, пропорциональным средним биомассам на 
биотопах. 

Табл. 5. Илл. 1. Библиогр. 11 назв. 

УДК 574.55+519.9 

Методы оценки продукции водных ж~вотных. По л и
щу к Л. В.- В сб.: Продукция популяций и сообществ вод
ных организмов и методы ее изучения. Свердловск: УНЦ АН 
СССР, 1985. 

На современном этапе развития продукционных пред
ставлений назрела необходимость разработки теории изучения 
продукционного процесса. В качестве основных в такой теории 
выделены следующие положения: 1) формула Бойсен-Иенсе
на - формализованное определение продукции замкнутой по
пуляции; 2) когорта- элементарная единица продукционного 
процесса; 3) продукция популяции или возрастной группы вы
ражается двойным интегралом от скорости продуцирования 
когорт. Исходя из этих положений обоснована общая формула 
для расчета продукции мелких организмов (бактерий, прос
тейших, мелких коловраток); получены формулы для расчета 
соматической, генеративной и полной продукции популяций 
более крупных животных. 

Табл. 3. Илл. 1. Библиогр. 41 назв. 

Y.LLK 597.6+597.61 

Методы определения ихтиомассы прироста рыб и рыбопродук
ции. Ру д е н к о Г. П.- В сб.: Продукция популяций и сооб
ществ водных организмов и методы ее изучения. Свердловск: 
УНЦ АН СССР, 1985. 

Приводятся наиболее широко распространенные на внут
ренних водоемах методы определения промысловых и абсолют
ных запасов рыб, методы расчета рыбапродукции и годового 
прироста выживших рыб. Обобщаются материалы по коэффи
циентам естественной смертности, коэффициентам К2. Р/8-ко
эффициентам, ~Р/В-коэффициентам у массовых видов рыб из 
малых озер. 

Табл. 6. Библиогр. 54 назв. 
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