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СТЕХИОМЕТРИЧЕСКИЙ СОСТАВ СЕСТОНА В ЛИТОРАЛИ И ПЕЛАГИАЛИ 
МЕЛКОВОДНОГО ОЗЕРА ОБСТЕРНО (БЕЛАРУСЬ)
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Аннотация. Исследовали элементный состав (C, N, P) и соотношение данных элементов в литорали и пелагиали 
мелководного мезотрофного озера Обстерно летом и осенью, а также влияние зарослей макрофитов на стехиометрию 
сестона. В пелагиали и литорали летом соотношение C : N было низким, 4,62 и 7,05 соответственно, однако незначи-
тельно увеличивалось осенью – 5,66 в пелагиали против 8,33 в литорали. Высокие значения N : P и низкое содержание 
фосфора, особенно в литоральной зоне летом (57,7 в июле и 22,47 в сентябре) указывают на высокий уровень ограниче-
ния по фосфору в литоральной зоне. Данные о стехиометрии сестона литоральных местообитаний получены впервые 
и, как показано в данном исследовании, они значительно выше классического соотношения Рэдфилда. Таким образом, 
основные биогенные элементы – азот и фосфор в биотопах с зарослями макрофитов летом находятся в большем дефи-
ците, чем в пелагиали, что, как мы считаем, может быть вызвано несколькими причинами: конкуренцией между ма-
крофитами и фитопланктоном за биогенные вещества, низким качеством пищи, низкой численностью зоопланктона, а 
также его бедным таксон-специфичным элементным соотношением в летний сезон. 
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STOICHIOMETRIC COMPOSITION OF SESTON IN LITTORAL  
AND PELAGIAL ZONES OF SHALLOW LAKE OBSTERNO (BELARUS)

(Communicated by Corresponding Member Vitaliy P. Semenchenko)

Abstract. We estimated the seston elemental composition (C, N, P) and its ratio in pelagic and littoral zones of mesotro-
phic shallow Lake Obsterno during two contrasting seasons, as well as the influence of macrophyte beds on the seston stoichi-
ometry. In the both pelagial and littoral zones in summer the C: N ratio was small, 4.62 and 7.05 respectively. But it increased 
slightly during autumn to 5.66 in pelagic samples against 8.33 in littoral ones. The large N : P ratio and the small phosphorus 
content specially in the macrophyte covered littoral zone equal to 57.7 in July against 22.47 in September suggest a high level 
of phosphorus limitation in the littoral locations as a possible mediated reason suppressing zooplankton abundance in sum-abundance in sum- in sum-
mer. Our results in the both pelagial and littoral habitat showed a highly P limited situation in which the N : P ratio was larger 
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in littoral with macrophyte than in pelagial zones. The obtained data of littoral seston stoichiometry were recorded for the first 
time and exceeded the classical Redfield ratio. The elemental imbalance between macrophyte covered littoral and pelagial 
suggest that nutrients, especially P, are more limiting in macrophyte beds in summer due to the resource competition between 
phytoplankton and macrophytes for nutrients, a poor food quality, low zooplankton abundance, as well as its poor taxon-spe-
cific elemental ratio in summer.
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Введение. Организмы различаются по доле основных элементов, из которых они состоят, не-
которые из них, например азот и фосфор, являются очень подвижными и относятся к элементам, 
которые в большинстве случаев лимитируют развитие биоты и в целом продукцию водных эко- 
систем. Биохимический состав взвешенного органического вещества в пресноводных экосистемах 
является индикаторным показателем роста и развития водных организмов, составляющих живую 
фракцию сестона – фито-, бактерио- и зоопланктона [1; 2], основных компонентов пищевой сети  
в водоемах. Экологическая стехиометрия с точки зрения качества пищи является наиболее доступ-
ным и понятным инструментом для оценки взвешенного вещества, отражает ценность того или 
иного водного объекта как поставщика органического вещества, которое участвует, прежде всего, 
в круговороте углерода, других элементов, а также в большом количестве депонируется в пределах 
водного объекта. Исторически сложилось, что соотношение Рэдфилда C106 : N16 : P1 считается эта-
лонным и используется для количественной оценки взвешенного вещества в водных экосистемах 
[3], однако установлено, что данное соотношение в озерных экосистемах находится в более широ-
ких пределах, по сравнению с морскими экосистемами и мировым океаном, для которого оно было 
впервые установлено. Между тем, исследований по данной проблеме в литорали озер, по-видимому, 
не проводилось вообще, поскольку мы не нашли данных в доступной мировой литературе. Алло-
хтонная органика, поступающая различными путями в водоем, является дополнительным источ-
ником азота и фосфора для автохтонной, поскольку развитие и рост планктонных организмов ли-
митируются в основном этими двумя элементами. Литоральная водная растительность выступает 
барьером для поступления аллохтонного вещества с водосбора в водоем, перехватывая биогенные 
вещества и конкурируя с фитопланктоном за их потребление, таким образом, оказывая влияние на 
состав и структуру литоральных сообществ продуцентов и первичных консументов – зоопланкто-
на. Целью нашего исследования было изучение элементного состава сестона в литорали и пелагиа-
ли модельного мезотрофного озера, а также влияние биотопического фактора на стехиометриче-
ское соотношение биогенных элементов в сестоне. 

Материалы и методы исследования. Отбор проб проводился в течение вегетационного се-
зона 2016 г. (май–сентябрь) в литоральной и пелагической зонах мезотрофного мелководного 
озера Обстерно (северо-запад Беларуси). Озеро имеет площадь 9,89 км2, средняя глубина – 5,3 м, 
прозрачность в летние месяцы по диску Секки – 4,5 м. Для озера характерна широкая (50–150 м), 
опоясывающая по периметру, полоса макрофитов. Обследовали три типа литорали: литораль без 
зарослей (чистая литораль), литораль с зарослями камыша озерного (Schoenoplectus lacustris)  
и кубышки желтой (Nuphar lutea). Анализировали фракцию сестона >100 мкм, которая содержит 
зоопланктон, соответствующую фракцию фитопланктона и детрит. Отбор проб проводился об-
щепринятыми гидробиологическими методами с помощью буксировочной сети Джеди (размер 
ячеи 100 мкм), протягиванием от дна до поверхности. Пробы для анализа на углерод, азот и фосфор 
фильтровали в лаборатории в течение 2–3 ч после отбора. Использовали фильтры GF/F MicroBio, 
размер пор 0,7 мкм, предварительно прокаленные в муфельной печи при 400 °С в течение 16 ч. 
После фильтрации фильтры сушили при температуре 55–60 °С в течение 72 ч, затем взвешивали 
и до проведения анализа хранили в холодильнике. Анализ проб на содержание углерода и азота 
проводили на CHN анализаторе Flash EA 1112 NC Soil/MAS 200, ThermoQuest, Italy, анализ на 
содержание фосфора – с помощью метода мокрого сжигания с персульфатом, количество оцени-
вали колориметрически (λ = 882 нм)1. Содержание элементов (C, N, P) рассчитывали на 1 мг сухой 

1 Методы гидрохимических исследований основных биогенных элементов / Всесоюзный науч.-исслед. ин-т мор. 
рыб. х-ва и океанографии; исп. В. В. Сапожников [и др.]. – Москва: ВНИРО, 1988. – 119 с.
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массы, использовали их молярные соотношения. Статистический анализ был проведен с помо-
щью программ Excel и Statistica 16.0, Shapiro-Wilk test – для определения нормальности распре-Statistica 16.0, Shapiro-Wilk test – для определения нормальности распре- 16.0, Shapiro-Wilk test – для определения нормальности распре-Shapiro-Wilk test – для определения нормальности распре--Wilk test – для определения нормальности распре-Wilk test – для определения нормальности распре- test – для определения нормальности распре-test – для определения нормальности распре- – для определения нормальности распре-
деления количественных данных, однофакторный анализ ANOVA с Tukey test использовали для 
достоверности различия количественного содержания элементов в различных биотопах. 

Результаты и их обсуждение. Летний и осенний периоды в изученном водоеме характеризу-
ются разным уровнем и степенью развития водной растительности в литоральной зоне, а также 
разным уровнем развития и доминированием различных видов фито- и зоопланктона. В целом  
в озерах умеренного климата изменения в содержании фосфора зависят от сезонных изменений 
в составе планктонных сообществ. При сравнении соотношений основных элементов C : N, C : P 
и N : P в зоопланктоне и в его пище отмечается, что зоопланктон имеет более высокое соотноше-N : P в зоопланктоне и в его пище отмечается, что зоопланктон имеет более высокое соотноше- : P в зоопланктоне и в его пище отмечается, что зоопланктон имеет более высокое соотноше-P в зоопланктоне и в его пище отмечается, что зоопланктон имеет более высокое соотноше- в зоопланктоне и в его пище отмечается, что зоопланктон имеет более высокое соотноше-
ние осенью по сравнению с летом. Также установлено, что в гипертрофных, эвтрофных и мелко-
водных озерах регистрировались такие соотношения элементов, которые были выше по сравнению 
со стандартным соотношением Рэдфилда [4]. Также содержание углерода в пище зоопланктона 
(фитопланктоне) осенью выше, чем летом [5]. Как показали результаты наших исследований, со-
держание углерода в целом пуле сестона осенью выше, чем летом во всех биотопах, содержание 
его в чистой литорали статистически отличается от такового в других биотопах (таблица), что 
согласуется с данными предшествующих исследований. Когда соотношение C : P в сестоне бо-C : P в сестоне бо- : P в сестоне бо-P в сестоне бо- в сестоне бо-
лее 370, пищи недостаточно для фильтраторов, особенно для кладоцер, и, как результат, биомас-
са кладоцер снижается, по нашим данным, именно такое состояние сообществ характерно для 
сообществ чистой литорали и камыша в июле. 

Содержание основных биогенных элементов углерода, азота и фосфора (средние значения, микромоль, (мкМ)) 
и их соотношения (на основе средних концентраций элементов) в сестоне фракции >100 мкм в литорали  

и пелагиали оз. Обстерно
Analysis of variance and grouping information using Tukey test for carbon, nitrogen  

and phosphorus content (means, micromoles (µM)) of seston >100 µm and molar ratios in pelagial  
and littoral Lake Obsterno

Биотоп 
Biotope

Месяц 
Month C, мкМ N, мкМ P, мкМ C : N N : P C : P

Пелагиаль сентябрь 6,15 B 1,08 A 0,13 A 5,66 8,00 45,40
Камыш сентябрь 5,33 B 0,64 B 0,04 B 8,24 13,56 111,77
Кубышка сентябрь 8,13 A 0,92 A 0,02 BC 8,75 31,38 274,75
Ч. литораль сентябрь 1,57 CD 0,21 DE нд 7,41 нд нд
Пелагиаль июль 2,36 C 0,51 BC 0,01 BC 4,62 25,97 120,20
Камыш июль 2,37 C 0,28 CDE 0,003 C 8,46 79,67 674,04
Кубышка июль 2,44 C 0,37 CD 0,009 C 6,46 40,47 261,64
Ч. литораль июль 0,67 D 0,10 E 0,002 C 6,23 52,99 330,45

П р и м е ч а н и я: разными буквами для каждого элемента (C, N, P) обозначены значения, которые статистиче-C, N, P) обозначены значения, которые статистиче-, N, P) обозначены значения, которые статистиче-N, P) обозначены значения, которые статистиче-, P) обозначены значения, которые статистиче-P) обозначены значения, которые статистиче-) обозначены значения, которые статистиче-
ски различаются в результате сравнения по Tukey test. Для углерода df = 7, F = 97,95, р = 0,000, для азота df = 7, 
F = 62,35, р = 0,000, для фосфора df = 7, F = 56,00, р = 0,000; нд – нет данных из-за очень низкого содержания фосфо-
ра, которое было ниже возможного порога определения.

N o t e: Means for (C, N, P) that don’t share a same letter are significantly different from each other after Tukey test at 
p ≤ 0.05. For carbon content df = 7, F = 97.95, р = 0.000, for nitrogen df = 7, F = 62.35, р = 0.000, for phosphorus df = 7, 
F = 56.00, р = 0.000; нд – no data because of low level of phosphorus content which was under detection.

Увеличение доли детрита в сестоне по данным [6] увеличивало соотношение C : P весной  
и летом, поскольку обусловленное ветром перемешивание считается главной причиной ресу-
спензии детрита из седиментов в мелководных водоемах. Ветровое перемешивание в литора- 
ли, несомненно, может быть одной из причин увеличения данного соотношения в литорали  
оз. Обстерно летом. Численность зоопланктона в июле была низкой в Обстерно, особенно таких 
видов, как Daphnia spp. и Bosmina spp. при высоком соотношении C : P в сестоне. 

В то же время когда хищничество рыб является фактором, снижающим численность круп-
ных зоопланктеров летом, и особенно Daphnia spp., очень высокое соотношение в сестоне 
C : P ~ 250 в зарослях макрофитов, может, несомненно, создавать дополнительное ограничение 
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для P-требовательных видов, таких как Daphnia spp. и Diaphanosoma spp., которые практически 
отсутствовали в составе сообществ в данный период наблюдений, что находится в полном соот-
ветствии с данными наших наблюдений о состоянии сообществ мальков рыб. С другой стороны, 
Bosmina spp. менее требовательная к фосфору и с меньшей чувствительностью к хищничеству 
рыб, имеет двойное преимущество. При сравнении величин по численности зоопланктона в на-
ших исследованиях, в частности в пелагиали в течение лета со значениями с высоким таксон-
специфичным C : P соотношением, такими как каляноидные копеподы [1] и низким таксон-
специ фичным C : P (Daphnia), мы получаем соответствие наших результатов с данными преды-
дущих исследований. 

Диапазон значений для зоопланктона (сестон >100 мкм) почти идеально соответствует значе-
ниям для видов с высоким и низким соотношением C : P. Как показали наши исследования, ле-C : P. Как показали наши исследования, ле- : P. Как показали наши исследования, ле-P. Как показали наши исследования, ле-. Как показали наши исследования, ле-
том крупноразмерный зоопланктон, такой как Daphnia spp. исчезает из планктона оз. Обстерно 
(наши неопубликованные данные), и сообщество Copepoda имеет бóльшую численность, чем 
Cladocera. Наши данные в этом отношении хорошо согласуются с тем, что состав зоопланктона 
и его потенциальный вклад в биохимическое содержание изменчивости сестона доказаны мно-
гими предыдущими исследованиями. Так, согласно исследованиям, описанным в упомянутой 
выше работе [1], наиболее высокое соотношение C : P в зоопланктоне имеют каланоидные копе-C : P в зоопланктоне имеют каланоидные копе- : P в зоопланктоне имеют каланоидные копе-P в зоопланктоне имеют каланоидные копе- в зоопланктоне имеют каланоидные копе-
поды, однако, этот таксон имеет высокое C : P соотношение на взрослых стадиях. Соотношение 
C : P в сестоне по отдельным данным, приведенным в [6], варьировало с ~50 до ~500, соотноше- : P в сестоне по отдельным данным, приведенным в [6], варьировало с ~50 до ~500, соотноше-P в сестоне по отдельным данным, приведенным в [6], варьировало с ~50 до ~500, соотноше- в сестоне по отдельным данным, приведенным в [6], варьировало с ~50 до ~500, соотноше-
ние N : P варьировало от ~5 до ~50 и C : N от ~5,5 до ~40. Они показали, что в течение лета соот-N : P варьировало от ~5 до ~50 и C : N от ~5,5 до ~40. Они показали, что в течение лета соот- : P варьировало от ~5 до ~50 и C : N от ~5,5 до ~40. Они показали, что в течение лета соот-P варьировало от ~5 до ~50 и C : N от ~5,5 до ~40. Они показали, что в течение лета соот- варьировало от ~5 до ~50 и C : N от ~5,5 до ~40. Они показали, что в течение лета соот-C : N от ~5,5 до ~40. Они показали, что в течение лета соот- : N от ~5,5 до ~40. Они показали, что в течение лета соот-N от ~5,5 до ~40. Они показали, что в течение лета соот- от ~5,5 до ~40. Они показали, что в течение лета соот-
ношение C : P в сестоне превышает соотношение 106 Рэдфилда во всех биотопах и на всех глуби-C : P в сестоне превышает соотношение 106 Рэдфилда во всех биотопах и на всех глуби- : P в сестоне превышает соотношение 106 Рэдфилда во всех биотопах и на всех глуби-P в сестоне превышает соотношение 106 Рэдфилда во всех биотопах и на всех глуби- в сестоне превышает соотношение 106 Рэдфилда во всех биотопах и на всех глуби-
нах. В наших исследованиях летние соотношения C : P в сестоне практически во всех случаях 
превышают 106, а в некоторых >600 (таблица), но соотношения C : N и N : P были близки к ре-C : N и N : P были близки к ре- : N и N : P были близки к ре-N и N : P были близки к ре- и N : P были близки к ре-N : P были близки к ре- : P были близки к ре-P были близки к ре- были близки к ре-
зультатам, полученным в [7]. Согласно данным, полученным в настоящем исследовании, соот-
ношение N : P подобно соотношению C : P превышало соотношение Рэдфилда в литорали и од-N : P подобно соотношению C : P превышало соотношение Рэдфилда в литорали и од- : P подобно соотношению C : P превышало соотношение Рэдфилда в литорали и од-P подобно соотношению C : P превышало соотношение Рэдфилда в литорали и од- подобно соотношению C : P превышало соотношение Рэдфилда в литорали и од-C : P превышало соотношение Рэдфилда в литорали и од- : P превышало соотношение Рэдфилда в литорали и од-P превышало соотношение Рэдфилда в литорали и од- превышало соотношение Рэдфилда в литорали и од-
нажды в пелагиали. Оба соотношения C : P и N : P в сестоне считаются диагностическими для 
лимитирования фосфором, а C : N считаются диагностическими для лимитирования азотом [8]. 
Согласно данным [6], когда соотношение N : P в сестоне превышает 22, водоем считается лими-N : P в сестоне превышает 22, водоем считается лими- : P в сестоне превышает 22, водоем считается лими-P в сестоне превышает 22, водоем считается лими- в сестоне превышает 22, водоем считается лими-
тированным по фосфору. Результаты наших исследований показывают условия высокого дефи-
цита фосфора в озере Обстерно как в пелагиали, так и в литорали, при которых значения N : P  
в литорали значительно выше, чем в пелагиали. В приведенных выше исследованиях авторы 
также утверждают, что при серьезном дефиците фосфора соотношение C : P в сестоне превышает 
258. Дефицит фосфора в озерах может возникать из-за структурных показателей сообщества, на-
пример, из-за видов мелких размеров и низкой биомассы первичных продуцентов [7], а также при-
сутствия крупных хищных рыб на верхних трофических уровнях. Длина пищевой цепи  
и множество ступеней в трофической пирамиде также могут приводить к дефициту фосфора [9]. 
По нашим данным, в литорали оз. Обстерно существует более длинная трофическая цепь, по срав-
нению с пелагической зоной, во-первых, из-за более высокого разнообразия в сообществах макро-
зообентоса, во-вторых, из-за использования литоральных местообитаний с макрофитами рыбами 
для нереста и нагула в них молоди рыб. С увеличением численности зоопланктона C и N увеличи-C и N увеличи- и N увеличи-N увеличи- увеличи-
вается относительно P. По данным [4], было показано, что, как правило, эти соотношения сильно 
варьируют в небольших мелких озерах. Зоопланктон может значительно влиять на изменение фи-
топланктонных сообществ посредством селективного выедания, пищеварения и выделения, и это 
может измениться в зависимости от состава сообщества [10]. Согласно данным [11] по результатам 
исследований 34 озер умеренного и арктического регионов, соотношение в сестоне варьировало  
в следующих пределах: C : N 8,8–9,1, C : P 122–210 и N : P 13,9–23,3 и было выше в умеренных озе-
рах, чем в арктических на протяжении целого сезона. В отличие от данных вышеупомянутых ав-
торов, мы получили в некоторых случаях значительно более высокие значения для пелагического 
сестона летом, но наши средние данные по сезону соотношения C : N (C : N = 8) для пелагического 
и литорального сестона согласуются с результатами упомянутого исследования.

В соответствии со стехиометрической теорией относительная численность каланоидных ко-
пепод хорошо коррелирует с соотношением C : N в сестоне в умеренных озерах. В обеих – пела-
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гиальной и литоральной зонах оз. Обстерно отношение C : N было выше осенью из-за более вы-
сокой численности каляноидных копепод. Более высокое соотношение С : N сестона в литорали 
летом и осенью может быть причиной большего содержания детрита в прибрежных биотопах, 
особенно осенью (причины – отмирание водной растительности и ассоциированного с ним пе-
рифитона), тогда же там появились в большем количестве виды-детритофаги. Эти результаты 
свидетельствуют о том, что элементный дисбаланс между литоралью, покрытой макрофитами,  
и пелагиалью предполагает, что питательные вещества, особенно P, потенциально более ограни-
чивают продукцию зоопланктона в изучаемом умеренном озере. Соотношение N : P в сестоне 
(>100 мкм) равнялось, по нашим расчетам, для пелагической зоны ~25 и 8 летом и осенью соот-
ветственно (таблица), но было гораздо больше в прибрежных биотопах, что указывает на то, что 
сообществам зоопланктона в обоих местообитаниях не обеспечена одинаковая доступность пи-
тательных веществ для первичных продуцентов. Высокое соотношение N : P и низкое содержа-N : P и низкое содержа- : P и низкое содержа-P и низкое содержа- и низкое содержа-
ние фосфора, особенно в литорали, позволяет делать вывод о том, что зоопланктон может погло-
щать азот и перемещать отношение N : P к большим значениям и приводить к ограничению P  
в фитопланктоне. Согласно ответной реакции зоопланктона на изменение качества пищи [12–14], 
изменение и замещение одних видов другими в сообществе зоопланктона происходит посред-
ством изменения качества пищи. 

Систематические изменения в стехиометрии сестона в изучаемом озере, вероятно, отражают 
сезонную динамику и структуру доминирующих видов зоопланктона и фитопланктона, а раз-
личия элементного состава в сообществе зоопланктона напрямую влияют на рециркуляцию 
фосфора в экосистеме. Сдвиги и изменения в составе сообщества зоопланктона, в частности, со-
отношение между доминированием дафниид и копепод, могут вызывать сдвиг в элементарном 
соотношении на уровне сообщества [1; 15]. Частично это может быть связано с тем, что богатые 
фосфором кладоцеры, такие как Daphnia и Diaphanosoma, были редкими или отсутствовали ле-
том, в то время как было полное доминирование относительно бедной фосфором Bosmina, кото-
рая не сильно отличается от копепод по соотношению C : P [1; 16]. В данном исследовании мы не 
ставили целью продемонстрировать какую-либо причинную связь между составом сообщества 
и соотношениями C : P или N : P на уровне сообществ зоопланктона, однако полученные нами 
данные могут быть использованы для последующего анализа такого рода. 

Заключение. Результаты нашего исследования показали, что в пелагической зоне мезотроф-
ного озера величины удельного содержания биогенных элементов в сестоне согласуются с дан-
ными, полученными ранее для пресноводных озер мира, и их молярные соотношения несколько 
выше классического соотношения Рэдфилда. Данные, полученные для литоральных биотопов, 
показали, что содержание основных биохимических элементов в сестоне в литоральных биото-
пах значительно отличается от содержания таковых в пелагиали, а соотношения элементов  
в литорали с зарослями макрофитов летом имеют более высокие значения для N : P и C : P, что 
указывает на сильный недостаток фосфора в сестоне. Таким образом, основные ключевые био-
генные элементы – азот и, особенно фосфор, в биотопах с зарослями макрофитов летом находят-
ся в большем дефиците, чем в пелагиали, что может быть вызвано несколькими причинами: кон-
куренцией между макрофитами и фитопланктоном за биогенные вещества, низким качеством 
пищи, низкой численностью зоопланктона, а также его бедным таксон-специфичным элемент-
ным соотношением в летний сезон. 
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