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М.А. Седова

ОБЩАЯ ХАРАКТЕРИСТИКА РАБОТЫ

Актуальность проблемы 
В настоящее время наблюдается непрерывный рост потребления человечеством водных биологических ресурсов, представляющих ценные и подчас незаменимые продукты питания, а также продукты, широко используемые в медицине и других областях промышленности. Важнейшим объектом промысла являются различные виды лососевых рыб Камчатки и Сахалина. Нерест и нагул молоди лососевых в течение двух-трех лет происходит в пресноводных озерах. Пресноводный период их жизни очень важен, поскольку от условий существования молоди в значительной степени зависит выживаемость и, в конечном итоге, численность взрослых рыб, скатывающихся в море. Одним из факторов, определяющим условия существования молоди лососевых рыб, является наличие хорошей кормовой базы. Решающая роль в формировании кормовой базы различных гидробионтов, в том числе промысловых рыб, принадлежит фитопланктону – первому звену в трофической цепи водных организмов. Интенсивное развитие фитопланктона в значительной мере определяется наличием в воде минеральных соединений, прежде всего, таких биогенных элементов как азот, фосфор и кремний. Биогенные элементы, жизненно необходимые фитопланктону для синтеза органического вещества, являются, таким образом, гидрохимической основой биопродуктивности водоема. Запас биогенных элементов озера поддерживается несколькими путями. Для многих озер он определяется в основном поступлением минеральных солей с грунтовыми водами, речным стоком и атмосферными осадками. Особенностью нерестово-выростных лососевых озер является ежегодное поступление огромного количества аллохтонного органического вещества с телами отмершей отнерестившейся рыбы и вынос новообразованного органического вещества со скатывающейся молодью. Трансформация и утилизация органического вещества экосистемой таких озер изучена очень слабо. Проведение биогидрохимических исследований позволит получить представление о продукционных возможностях водоема, о скоростях трансформации автохтонного и аллохтонного органического вещества и о механизмах поддержания высокой продуктивности нерестово-выростных лососевых озер.
Цель настоящей работы состояла в оптимизации регулирования промысла лососевых рыб. 

Для достижения поставленной цели необходимо было решить следующие задачи:
· определить механизмы формирования биопродуктивности нерестово-выростных водоемов различного типа;

· исследовать пространственно-временные особенности распределения гидрохимических показателей и биохимических компонентов органического вещества в озерных водах;

· выявить биогенные элементы, которые лимитируют образование первичной продукции;

· оценить "новую" первичную продукцию и продукцию, созданную за счет регенерации биогенных элементов, то есть продукцию на "рециклинге";

· оценить скорости биохимической трансформации органического вещества и возврата минеральных форм биогенных элементов в экосистему.
Научная новизна работы

Впервые проведено комплексное гидролого-гидрохимическое и биохимическое исследование нерестово-выростных озер Камчатки и Сахалина с использованием современных химико-аналитических приборов. 


Впервые определены как минеральные, так и органические формы биогенных элементов, что позволило замкнуть циклы азота и фосфора и проследить трансформацию этих элементов в подукционно-деструкционных процессах.

Впервые определены запасы органического вещества в экосистеме озер, оценена их кормность по биохимическому составу, а также скорости оборота органического вещества и индивидуальных биохимических компонентов (белок, фосфорорганические соединения) в метаболизме экосистем этих озер.
Практическое значение

Полученные в данной работе материалы являются научной основой для расчета "новой" первичной продукции и продукции на "рециклинге" биогенных элементов в озерных экосистемах; выработки единой методологии исследования функционирования экосистем нерестово-выростных озер и научной оценки приемной емкости водоемов рыбохозяйственного значения; а также для построения математических моделей функционирования таких водоемов.
Апробация работы

Результаты исследований были представлены на II Международной научной конференции "Озерные экосистемы: биологические процессы, антропогенная трансформация, качество воды" (Белоруссия, Нарочь, 2003); Международной конференции "Первичная продукция водных экосистем" (Борок, 2004); Международной конференции "Водная экология на заре XXI века" (Петербург, 2005); Всероссийской конференции "Экология пресноводных экосистем и состояние здоровья населения" (Оренбург, 2006), на научных советах ВНИРО (Москва, 2003,2004)

Публикации
По теме диссертации опубликовано 8 работ, в том числе 5 статьей и 3 тезиса докладов. 
Структура и объем работы
Диссертация состоит из введения, пяти глав, выводов и списка цитированной литературы, включающего 108 работ, в том числе 20 работ зарубежных авторов. Работа изложена на 155 страницах, включая 16 таблиц и 68 рисунков.
ОСНОВНОЕ СОДЕРЖАНИЕ РАБОТЫ

Введение

Во введении обоснована актуальность проблемы, сформулированы цели и задачи исследований, отражена научная новизна и практическая значимость полученных результатов.

Глава 1. Физико-географическая характеристика районов исследований

Озеро Курильское расположено на юге полуострова Камчатка на высоте 104 м над уровнем моря. Котловина озера возникла в результате вулканических процессов. Озеро Курильское относится к крупным озерам, его площадь составляет 76.0 км2, при этом 49% ее характеризуется глубинами более 200 м (табл. 1). В озеро впадает 25 речек и ручьев, а вытекает только одна река Озерная. Особенностью озера является наличие у уреза воды геотермальных источников, приуроченных к подножию вулкана Ильинского, воды, которых прогреты до 35-40°С и обогащены минеральными солями [Крохин, Крогиус, 1937; Карюхин, 1987]. 
Таблица 1. Морфометрическая характеристика озер

	
	оз. Курильское
	оз. Азабачье
	оз. Тунайча

	Длина, км 
	12.4
	13
	28

	Ширина, км
	10.6
	7.8
	10

	Глубина, м 
	316
	33.5
	39

	Глубина ср., м
	184
	17.5
	12.8

	Площадь, км2
	76
	62.5
	174

	Объем, км3
	14.2
	1.06
	2.23

	Площадь водосбора, км2
	305
	336
	554

	Полный водообмен
	17.4 лет
	20 мес.
	

	Площадь водосбора

/площадь озера
	3.6
	5.4
	3.2


Озеро Азабачье расположено на правобережье реки Камчатка. Со всех сторон оно окружено горами, для которых характерна активная вулканическая деятельность. Озеро имеет реликтовое происхождение [Лебедев, 1911]. Площадь озера составляет 56.5 км2 , а максимальная глубина - 36.8 м. В озеро впадет около 15 притоков. Сток осуществляется через реку  Азабачья [Крохин, 1972].

Озеро Тунайча расположено в юго-восточной части о. Сахалин на Тонино-Анивском полуострове. Оно относится к группе лагунных озер морских побережий. Его площадь равна 174 км2, наибольшая глубина - 39 м. Морфологически на озере выделяются два плеса: западный, мелководный (5-15 м) - Малая Тунайча; и восточный, глубоководный (39 м.) - Большая Тунайча. Озеро является проточным. В него впадает более сорока мелких рек и ручьев. Связь озера с морем осуществляется через мелководную протоку Красноармейская [Микишин и др., 1995; Саматов и др., 2002].
Глава 2. Изученность озерных экосистем

В главе обобщаются имеющиеся в литературе сведения об особенностях экосистем изучаемых озер. Приводится описание основных представителей ихтиофауны, бентоса, зоо- и фитопланктона, а также условия их существования. 

В Курильском озере воспроизводится одно из крупнейших стад азиатской нерки (Oncorhyncus nerka). Нерест нерки происходит с конца июля по октябрь. По данным М.М. Селифонова [1988] оптимальное количество производителей озерновской нерки лежит в пределах 1.35-1.90 млн. шт.; при этом обеспечивается расширенное воспроизводство и вылов 4.8-6.7 млн. рыб. В настоящее время в озеро заходит около 2.5 млн. рыб. Молодь нерки нагуливается в озере 2-3 года. Основным ее кормом является зоопланктон [Бугаев и др, 1991,1993].

Пелагический зоопланктон озера беден и состоит преимущественно из двух видов ракообразных: Cyclops scutifer и Dalphina longiremis и 11 видов коловраток. Циклоп является наиболее многочисленным в кормовом зоопланктоне и служит основной пищей для молоди нерки. Для него характерен двухлетний цикл развития и отсутствие резкого сезонного ритма жизненного цикла. Дафния не является основным компонентом планктона, но постоянно присутствует в нем, составляя в среднем 5-10% массы кормовых организмов. Регулятором численности ракообразных является, с одной стороны, фактор выедания, с другой, - развитие фитопланктона.
Фитопланктон озера представлен в основном диатомовыми водорослями. Среди диатомовых доминирующим видом является Aulacosira subarctica (O.Müller). Кроме диатомовых фитопланктонное сообщество включает зеленые, сине-зеленые, протококковые водоросли и редко встречающиеся актиномицеты [Лепская, 1993]. На численность и биомассу фитопланктона оказывают влияние характерные для озера слабый прогрев воды и низкая концентрация минерального фосфора [Лепская, Маслов, 1998].
Особенностью Курильского озера является высокая биомасса бактериопланктона и почти полное отсутствие простейших организмов (зоофлагелят и инфузорий). Основным фактором, ингибирующим развитие простейших, является низкая температура воды [Павельева, Ларионов, 1979]. Бентос в озере практически отсутствует.


В озере Азабачье воспроизводится стадо азиатской нерки (Oncorhyncus nerka), которая нагуливается в нем до двух лет. Кроме того, в озеро заходит на нагул молодь других стад, воспроизводящихся в бассейне реки Камчатка. Такая рыба проводит в озере всего один год и скатывается в море. В современный период на нерестилища озера пропускают до 100 тыс. шт. производителей [Бугаев, 2002].
Сообщество зоопланктона озера представлено четырьмя видами ракообразных и десятью видами коловраток. Среди ракообразных по численности ведущим видом является циклоп Cyclops scutiter [Белоусова, 1972], который составляет основную кормовую базу для молоди красной. Циклоп в озере Азабачье имеет однолетний цикл развития. Зоопланктон представлен также дафнией, эвритеморой и лептодорой. В озере достаточно хорошо развит бентос, поскольку обитающие там рыбы не являются бентофагами [Белоусова, 1972].

Планктонная альгофлора озера Азабачье представлена 73 видами, относящимися к 4 отделам: диатомовые, зеленые, синезеленые и пирофитовые. Наиболее многочисленны и разнообразны диатомовые водоросли (54 вида) [Лепская, 2000]. Из диатомовых доминантами в фитопланктоне являются Aulacosira italica и Stephanodiscus minutulus + cf.invisitatus. По берегам озера наблюдаются значительные заросли макрофитов. По величине биомассы и продукции фитопланктона, зоопланктона и бентоса озеро относят к мезотрофному типу [Белоусова, 1972; Куренов, 1976].

Для озера характерны хороший прогрев вод в летний период и слабая обеспеченность фитопланктона минеральными формами фосфора и азота [Крохин, 1972].

Озеро Тунайча – нагульный водоем таких лососевых рыб как кижуч, сима, сахалинский таймень. Также с Охотского рыбоводного завода в него производится выпуск лососевых рыб, в основном кеты (Oncorhynchus keta Walb.). В среднем с завода выпускают около 20 млн. молоди кеты, которая после выпуска до двух месяцев нагуливается в озере и мигрирует через протоку Красноармейскую в зал. Мордвинова [Иванков и др., 1999]. Кроме того, в озере происходит нерест и развитие ранних стадий в основном мелких проходных, полупроходных и амфидромных видов рыб.
Зоопланктон озера представлен четырьмя группами организмов: Rotatoria (8 форм), Cladocera (2), Copepoda (8) и личинки моллюсков (2). В целом зоопланктон озера можно отнести к солоноватоводно-пресноводному типу.

Прибрежная полоса до глубины 5-6 м занята поясом высшей водной растительности. Фауну зарослей формируют, в основном, ракообразные, преимущественно бокоплавы Eogammarus kygi и мизиды Neomysis awatschensis, личинки хирономид Psectrocladius sp. и комаров-звонцов. Основным для озера является сообщество Corbicula japonica [Лабай и др., 2003]. В озере обнаружено 57 видов и форм донных организмов [Саматов и др., 2002]. На глубинах более 12 м на илистых грунтах организмы макробентоса не обнаружены.

В озере Тунайча фитопланктон представлен семью отделами, среди которых по видовому составу доминируют диатомовые водоросли [Мотылькова, Коновалова, 2003]; по биомассе в разные периоды превалируют представители различных отделов.
Постройка автодорожного моста через протоку Красноармейская снизила доступ морских вод в озеро и привела к значительному опреснению озера. При этом только в самой глубокой котловине сохранился слой соленой воды, в котором значительно падает содержание кислорода и появляется сероводород [Микишин, 1995; Саматов и др., 2002].
Глава 3. Материалы и методы исследований

В основу положены результаты работ, выполненных на озере Курильском в 2000-2002 гг. в летне-осенний период, на озере Азабачье в июле 2002 г., на озере Тунайча в июне 2003 г. 
Комплекс проведенных работ включал гидрохимические и биохимические исследования. Проанализированы следующие параметры: температура, рН, еН, растворенный кислород, минеральный и органический фосфор, аммонийный, нитритный, нитратный и органический азот, кремний, растворенный и взвешенный органический углерод, основные биохимические компоненты растворенного и взвешенного органического вещества (углеводы, белок и липиды), а также скорости деструкционных процессов по активности гидролитических (щелочная фосфатаза и протеаза) и окислительно-восстановительных ферментов (ферменты цепи переноса электронов). Все методы определения проводились согласно общепринятым руководствам [Руководство по химическому анализу морских и пресных вод, 2003; Руководство по современным биохимическим методам исследования водных экосистем, 2004]. Всего проанализировано 200 проб, осуществлено 3300 определений.
Глава 4. Гидролого-гидрохимические и биохимические особенности озер
Гидролого-гидрохимическая структура озер

Озеро Курильское. Формирование химического состава вод озера происходит преимущественно в результате притока речных вод, а также под влиянием грунтовых вод.
Водные массы озера дважды в год (весной и осенью) перемешиваются до дна, в летний период наблюдается четкая трехслойная стратификация. Несмотря на слабый прогрев поверхностных вод (до 10°С) летом в озере идет активный фотосинтез фитопланктона, что приводит к увеличению содержания кислорода и к значительному пересыщению им эвфотического слоя (табл.2).
Таблица 2. Основные гидрохимические показатели озер (начало лета)

	Параметры
	оз. Курильское
	оз. Азабачье
	оз.Тунайча

	Температура, оС
	4.0-5.5
	16-20
	7-12

	О2, мг/л
	12.5-13.5
	10.5-14.0
	10.0-12.9

	О2, %
	102-114
	110-150
	100-108

	Рмин, мкг-ат/л
	0.1-0.2
	0.1-0.3
	0.1-0.3

	Рорг, мкг-ат/л
	0.1-0.4
	0.3-0.6
	0.5-1.3

	Fe, мкг-ат/л
	0.04-0.13
	0.14-0.40
	0.4-0.8

	N-NO3, мкг-ат/л
	24-28
	0.20-0.60
	0.1-1.0

	N-NH4, мкг-ат/л
	0.4-0.8
	0.8-1.9
	0.8-1.2

	Nорг, мкг-ат/л
	8-14
	16-26
	16-24

	Si, мкг-ат/л
	60-80
	82-114
	20-42


Для вод озера Курильского летом характерно очень низкое содержание минерального фосфора (0.1 мкг-ат/л) и высокое содержание минерального азота (23 мкг-ат/л) и кремния (60 мкг-ат/л). Железо, концентрация которого достаточно высока в озерных водах, может частично контролировать количество фосфатов в воде, осаждая их в виде солей железа в донные осадки. 
Осенью с усилением берегового стока и под влиянием разложения отнерестившейся и умершей нерки (сненки) происходит некоторое увеличение концентрации биогенных элементов, особенно в прибрежной части.
В течение всего вегетационного периода содержание органического и минерального фосфора практически не меняется (0.1-0.2 мкг-ат/л), в то время как концентрация аммонийного и органического азота колеблется в значительных пределах. Это связано со скоплением живых организмов и продуктов их жизнедеятельности, а также с интенсивностью продукционно-деструкционных процессов.
Вертикальное распределение гидрохимических параметров в водах озера Курильского в летний период характеризуется, как правило, малыми амплитудами колебания их концентраций. Лишь в тонком придонном слое концентрация биогенных элементов резко возрастает, что является результатом влияния донных осадков и иловых вод (обмен вода - дно).

Озеро Азабачье. Несмотря на то, что морфология ложа озера Азабачье создает благоприятные предпосылки для продолжительной полной циркуляции водной массы, для него характерны только два коротких периода полного перемешивания (весной и осенью). В летний период в водах озера наблюдается четкая температурная стратификация и значительный прогрев верхнего слоя до 20°С. В этот момент в озере идет интенсивный процесс фотосинтеза. Это приводит к значительному увеличению содержания кислорода в поверхностном слое - до 15 мг/л и более, и пересыщению воды кислородом до 115-140% (табл.2).
В озере Азабачье содержание минерального фосфора, как и в озере Курильском, очень мало – 0.1-0.3 мкг-ат/л. Основная форма содержания фосфора в озере – органические соединения (0.3-0.5 мкг-ат/л); на их долю приходится более 65% от валового количества.
Особенностью озера Азабачье являются очень низкие концентрации минерального азота (1-2 мкг-ат/л), в состав которого входят нитриты, нитраты и аммонийный азот. Содержание аммонийного азота, как правило, превышает 1 мкг-ат/л (максимум до 1.8 мкг-ат/л), т.е. составляет до 80% от суммы минеральных форм, что может быть вызвано увеличением интенсивности деструкционных процессов.
В поверхностных водах озера обнаружено высокое содержание органического азота (17-26 мкг-ат/л), что свидетельствует об активных продукционных процессах и наличии большого количества живых организмов.
Для озера Азабачье, как и для озера Курильское, характерны очень высокие концентрации кремния (около 100 мкг-ат/л и более), что обусловлено значительным его привносом с речными водами, богатыми этим элементом.
Летом в период бурного цветения фитопланктона весь запас минерального фосфора и нитратного азота в фотическом слое бывает потреблен. Глубже 12 м, где фотосинтез ограничивается освещенностью, органического вещества значительно меньше, а концентрации биогенных элементов находятся на зимнем уровне.

Озеро Тунайча. Работы на озере Тунайча проводились в июне, т.е. в самом начале лета. В это время поверхностные воды были прогреты до 10°С, содержание растворенного кислорода в них колебалось от 10.5 мг/л до 12.5 мг/л. Насыщенность вод кислородом составляла 101-108%, что свидетельствует о достаточно интенсивном фотосинтезе фитопланктона.
Поверхностные воды озера в этот момент уже обеднены минеральными формами как фосфора (0.1 мкг-ат/л), так и азота (0.2 мкг-ат/л). В то же время в них были отмечены значительные количества аммонийного азота (около 1 мкг-ат/л и более), кремния (20-40 мкг-ат/л), а также органических форм фосфора (0.6-0.8 мкг-ат/л) и азота (18-21 мкг-ат/л) (табл.2).
В озере Тунайча большой интерес представляет изменение гидрохимических показателей по вертикали. Верхняя толща воды характеризуется гомогенным их распределением. Исключение составляет глубоководная впадина, где в слое 17-20 м обнаружены четко выраженные гало- и термоклин. Здесь отмечено резкое падение температуры от 8°С до 4.5°С и повышение солености от 3‰ до ~7‰. Столь высокое значение солености указывает на проникновение морских вод из залива Мордвинова, которые, попав в озеро во время сизигийного прилива и обладая большой плотностью, заняли котловину с максимальными для озера глубинами. Образовавшийся пикноклин с резким скачком плотности ((17м=1001.32 кг/м3, (20м=1005.79 кг/м3) исключает возможность перемешивания.

Наличие мощного пикноклина приводит к резкому снижению концентрации кислорода под ним и, как следствие, к развитию гипоксии глубже 20 м, где его количество падает до 0.26 мг/л. Некоторые авторы отмечали наличие в глубинных водах сероводорода [Микишин и др., 1995; Лабай и др., 2004].
В придонных водах наблюдались высокие концентрации минерального фосфора (до ~6 мкг-ат/л), кремния (до ~65 мкг-ат/л), нитратного азота (до ~1.2 мкг-ат/л) аммонийного азота (до ~55 мкг-ат/л), общего железа (до ~1.3 мкг-ат/л).

В результате накопления и минерализации органического вещества, опустившегося из верхних слоев (из эвфотической зоны), под пикноклином происходит увеличение концентрации биогенных элементов. 
Состав органического вещества 
Изучение биохимического состава органического вещества водных экосистем позволяет судить о происхождении органического вещества и проследить за его трансформацией. Изменение концентраций основных биохимических компонентов как растворенного, так и взвешенного органического вещества (белки, углеводы, липиды), а также их соотношений определяются, главным образом, биологической активностью автотрофных и гетеротрофных обитателей экосистемы. 

Основным продуктом первичного продуцирования являются углеводы, пространственно-временное изменение которых дает представление об интенсивности фотосинтеза и изменении запасов вещества и энергии в экосистеме. По концентрации белка, особенно во взвеси, можно судить о количестве гетеротрофных микроорганизмов, которые являются основными трансформаторами органического вещества. Высокие концентрации растворенных липидов находятся в тесной связи с наличием скоплений нерестящейся рыбы и размножающегося зоопланктона.

В озере Курильском летом органический углерод представлен в основном растворенной формой (около 2.5 мг/л). В его составе преобладают углеводы (табл.3), что говорит об активном фотосинтезе фитопланктона. Осенью по мере затухания процесса фотосинтеза их концентрация падает. Белки составляют наименьшую часть растворенного органического вещества. В прибрежных водах бухт содержание липидов осенью превышает количество углеводов, по-видимому, в результате активного нереста нерки.
Таблица 3. Основные биохимические показатели озер 

	Параметры
	оз. Курильское
	оз. Азабачье

	Растворенный углерод, мг/л
	1.7-3.2
	1.6-2.6

	Растворенные углеводы, мг/л
	0.7-2.6
	0.2-4.2

	Растворенные белки, мг/л
	0.11-0.37
	0.17-1.12

	Растворенные липиды, мг/л
	0.4-1.6
	0.2-3.9

	Взвешенный углерод, мг/л
	0.15-0.32
	0.45-4.4

	Взвешенные углеводы, мг/л
	0.05-0.17
	0.38-1.41

	Взвешенные белки, мг/л
	0.08-0.26
	0.24-1.17

	Взвешенные липиды, мг/л
	0.04-0.17
	0.46-1.60

	Активность ферментов ЭТС, мклО2/л∙ч
	1.5-7.8
	-

	Время оборота органического вещества, сут.
	15-135
	-

	Активность щелочной фосфатазы, µМ Р/л∙ч
	0.01-0.02
	0.08-0.60

	Время оборота фосфатов, ч
	11-84
	0.8-5.5

	Активность протеазы, мг белка/л∙ч
	0.02-0.05
	0.11-1.26

	Время оборота белка, ч
	9-29
	1-8


Концентрация взвешенного органического углерода в фотическом слое озера составляет 0.15-0.32 мг/л, постепенно уменьшаясь с глубиной. Значительное количество белка, как основного биохимического компонента взвешенного органического вещества, - до 0.26 мг/л, свидетельствует о развитии гетеротрофного микропланктона. Содержание взвешенных углеводов, дающих представление о биомассе микрофитопланктона, почти в десять раз меньше чем растворенных. То же можно сказать и про взвешенные липиды. К осени величины концентраций этих биохимических компонентов в фотическом слое, как правило, уменьшаются.

Для озера Азабачье характерно высокое содержание не только растворенного, но и взвешенного органического вещества; его доля возрастает до 30-50%. Во время интенсивного первичного продуцирования выделяющиеся в раствор высокополимерные органические соединения легко сорбируются на взвешенных частицах, увеличивая концентрацию взвешенного органического вещества. 
В глубоководной части озера Азабачье основными биохимическими компонентами органического вещества являются липиды как взвешенные, так и растворенные. На мелководье, где расположены заросли макрофитов, основной вклад в органическое вещество вносят углеводы. Концентрация белка в озере Азабачье значительно выше, чем в Курильском, что говорит о развитии в нем в большом количестве микро- и пикопланктона. 
На озере Тунайча из биохимических параметров определяли только растворенный органический углерод. Вся акватория озера характеризуется высоким его содержанием - от 3.2 мг/л до 5.6 мг/л, что объясняется активной деятельностью фитопланктона и макрофитов. 
Скорости преобразования органического вещества
Преобразование органического вещества осуществляется, главным образом, с помощью ферментов - белковых катализаторов, обладающих высокой каталитической активностью. Ферменты ускоряют специфические реакции, идущие в популяциях планктона и во фракции взвеси. Результаты измерения активности соответствующих ферментов во взвеси дают возможность сравнить скорости и пути преобразования органического вещества, скорости регенерации биогенных элементов и их оборачиваемость в продукционно–деструкционном цикле, а также оценить полноту использования вещества и энергии в метаболизме экосистемы [Seki, 1982].

Для озера Курильское характерна высокая скорость окисления органического вещества и высокая активность ферментов щелочной фосфатазы и протеазы. 
Время оборота органического вещества в летнее время не превышает месяца, а осенью – трех. Поэтому все органическое вещество, поступающее с рыбой, пришедшей на нерест, быстро утилизируется экосистемой озера. Время оборота фосфатов колеблется от 10 до 35 ч. Следовательно, низкое содержание фосфатов в озерной воде компенсируется их быстрой регенерацией. Быстрая оборачиваемость биогенных элементов в озерах обеспечивает интенсивное первичное продуцирование органического вещества на рециклинге. Время оборота белка составляет 9-33 ч. Расщепление белка в отмерших особях отнерестившейся нерки происходит тоже довольно быстро, так как протеолитическая активность в тушках погибшей рыбы на 2–3 порядка выше, чем в окружающей среде.

В озере Азабачье летом высокая температура воды и значительная биомасса микрогетеротрофов приводят к тому, что в нем активность щелочной фосфатазы в 20-50 раз, а протеазы в 20-100 раз выше, чем в оз. Курильском.
Активное гидролитическое расщепление органического вещества, характерное для озер, приводит к интенсивному усвоению аллохтонного органического вещества, в том числе и продуктов жизнедеятельности гидробионтов и разложения сненки. 
Глава 5. Основы продуктивности нерестово-выростных озер
Оценка гидрохимической основы биопродуктивности нерестово-выростных озер

С точки зрения рыбохозяйственной деятельности человека под биопродуктивностью водоемов подразумевается, прежде всего, продуктивность промысловых объектов и в первую очередь - рыбопродуктивность. Решающая роль в формировании кормовой базы различных гидробионтов, в том числе промысловых рыб, принадлежит фитопланктону. Синтезируя органическое вещество, он извлекает из воды определенные минеральные вещества ‑ соединения азота, фосфора, кремния (биогенные вещества), необходимые для его жизнедеятельности. При прочих благоприятных условиях запас биогенных элементов в эвфотическом слое определяет величину продукции фитопланктона (первичную продукцию - ПП), на долю которой приходится значительная часть синтезированного в озере органического вещества. Рыба, будучи частью озерной экосистемы, неизбежно становится зависимой от запаса этих элементов, используемых на первом трофическом уровне для синтеза органического вещества, и необходимого для существования всех последующих звеньев трофической цепи. Таким образом, под химической основой биопродуктивности подразумеваются жизненно важные для фитопланктона минеральные соединения, прежде всего такие важные биогенные элементы, как азот и фосфор. Содержание этих соединений зачастую бывает значительно ниже потребности в них фитопланктона и может лимитировать его развитие.

Обеспеченность фитопланктона биогенными элементами оценивается по величине продукции, которую он может создать при использовании всего запаса биогенных элементов в эвфотическом слое. Основу этого запаса составляет их количество, которое формируется к началу вегетационного периода; созданная на нем так называемая "новая" продукция определяет общую биопродуктивность водоема.
При бактериальном распаде отмерших клеток фитопланктона происходит регенерация биогенных элементов, которая не приводит к увеличению прежнего запаса питательных солей, но способствует более полному его использованию фитопланктоном. Синтезированная за их счет первичная продукция является, так называемой, продукцией "рециклинга".

Оценка продукции фитопланктона осуществляется на основе стехиометрического отношения для природных популяций планктона ‑ O2:C:Si:N:P= 276:106:23:16:1 (атомарное) [Park, 1967; Redfield at al., 1963]. Для популяции, в которой преобладают диатомовые водоросли, соотношение приобретает несколько иной вид ‑ C:Si:N:P= 88:36:12:1 [Виноградов, 1939; Свердруп, 1942]. При этом коэффициенты для пересчета количества биогенных элементов в органический углерод составят - КSi=29, КN=88, КР=1056 [Аржанова и др., 1995].

В озере Курильском из соотношения зимних запасов биогенных элементов следует, что азот и кремний находятся в равновесном количестве и на их основе может быть синтезировано до 2 г С/м3 в год органического вещества. При этом фосфор является элементом, лимитирующим образование первичной продукции. На основе его зимних запасов в озере может быть синтезировано 0.7 г С/м3.

Влияние речных и подземных вод увеличивает годовой запас биогенных элементов в озере. Таким образом, с учетом зимнего запаса и поступающих в озеро с речными и подземными водами биогенных элементов расчетная величина "новой" продукции составит ~2.2(103 т С/год, а суммарной – от ~4.3(103 до ~11.6(103 т С/год. 

В июле в озере Курильском при сохранившемся высоком содержании азота и кремния зимний запас фосфора был практически полностью ассимилирован фитопланктоном. При этом в озере наблюдалось значительное пересыщение воды кислородом (до 114%), что свидетельствовало о достаточно интенсивном фотосинтезе. Острый дефицит фосфора в этот период компенсировался поступлением его в эвфотический слой в процессе минерализации органического вещества, а продукция, создаваемая фитопланктоном, являлась продукцией "рециклинга". 

В озере Азабачье к началу вегетационного периода кремний находится в избытке по отношению как к азоту, так и к фосфору, то есть образование органического вещества в озере лимитирует их низкое содержание. На основе зимнего запаса биогенных элементов в озере может быть синтезировано около 1.5 г С/м3 в год "новой" и ~5.7 г С/м3 в год – суммарной продукции. Реальная продукция озера может быть выше за счет использования биогенных элементов, поступающих со стоком речных и грунтовых вод. 

Низкие концентрации фосфатов и нитратов, а также преобладание в сумме минеральных форм азота аммонийного свидетельствуют о том, что зимние запасы этих элементов к июлю утилизированы фитопланктоном, и экосистема эвфотического слоя озера Азабачье перешла на существование за счет их рециклинга. 

В озере Тунайча полученные данные позволяют оценить обеспеченность фитопланктона биогенными элементами лишь непосредственно в период исследований, когда подавляющая часть запаса питательных веществ в эвфотическом слое уже ассимилирована фитопланктоном. При низких концентрациях азота и фосфора фитопланктон испытывает острый недостаток прежде всего в азоте. В дальнейшем интенсивность развития фитопланктона, как и в двух других озерах, будет зависеть от скорости пополнения эвфотического слоя питательными веществами за счет их регенерации.
Пути трансформации органического вещества в нерестово-выростных озерах
На примере озера Курильского, экосистема которого изучена наиболее детально, рассмотрены пути трансформации органического вещества в нерестово-нагульных озерах. 

Упрощенно трофическую цепь любой водной экосистемы, в том числе и озера, можно представить в виде: фитопланктон – зоопланктон – рыба. Фитопланктон, будучи основным продуцентом органического вещества в водной толще, находится у самого основания пищевой пирамиды и является первым звеном трофической цепи. Передача продукции вверх по пищевой пирамиде от фитопланктона к рыбе сопровождается значительными потерями вещества и энергии. Эффективность переноса составляет в среднем ~ 10%, то есть на следующий уровень переходит лишь около десятой части биомассы предыдущего [Slobodkin, 1961]. 
Характерной особенностью нерестово-выростного озера является вынос значительного количества органического вещества при скате мальков лососевых рыб в море. Для прокорма нагуливающегося стада необходимо создание фитопланктоном значительного количества органического вещества. По литературным данным величины биомассы фитопланктона значительно меньше, чем требуется для нагула мальков нерки. Одной из причин этого является недоучет биомассы микро- и пикофитопланктона. Действительно, биомасса микро- и пикофитопланктона более чем в 10 раз превосходит биомассу более крупных форм фитопланктона. То есть зоопланктон гораздо лучше обеспечен кормом, чем это считалось ранее. 

Другой особенностью экосистемы нерестово-нагульного озера является поступление огромной массы органического вещества с телами отнерестившейся и отмершей нерки. Экосистема, получившая такое поступление аллохтонного органического вещества, должна быть приспособлена к его переработке. Расчет биомассы бактериопланктона показал бурное его развитие в осенний период; при этом деструкционная способность его очень высока. Это обеспечивает быстрое разложение органического вещества в озере. В тушках погибшей рыбы активности гидролитических ферментов оказались на 2–3 порядка выше, чем в окружающей среде, поэтому все органическое вещество, поступающее с отнерестившейся рыбой, быстро утилизируется экосистемой озера. При этом минерализованные азот и фосфор пополняют запас биогенных элементов озера и повышают величину «новой» продукции.

Высокая активность бактериопланктона приводит не только к быстрой утилизации поступающего аллохтонного органического вещества, но и к быстрой оборачиваемости вещества, синтезированного в озере. Бактерии не только разлагают мертвое органическое вещество, но и потребляют растворенные органические соединения, которые выделяет фитопланктон при активном процессе фотосинтеза. Бактериопланктон способен потреблять и утилизировать недоступное для других организмов органическое вещество. Это приводит к возврату биогенных элементов в озеро в форме, доступной для дальнейшего использования фитопланктоном, и общий низкий уровень минеральных фосфатов компенсируется их быстрой оборачиваемостью. С другой стороны, увеличение биомассы бактериопланктона улучшает кормовую базу мелких форм зоопланктона. То есть проход органического вещества через так называемую микробиальную "петлю" значительно увеличивает количество органического вещества, переходящего с одного уровня трофической цепи на другой. 


Таким образом, экосистема озера Курильского, имея низкие зимние запасы биогенных элементов, является водоемом, способным выкормить крупнейшее на Камчатке стадо нерки. Поддерживать высокую рыбопродуктивность в озере позволяет поступление большой массы аллохтонного органического вещества и высокие скорости утилизации как аллохтонного, так и автохтонного органического вещества экосистемой озера.

Функционирование экосистем двух других исследованных озер, вероятно, происходит по той же схеме, так как низкие концентрации минерального фосфора и азота также лимитируют образование "новой" продукции, а биомасса бактериопланктона и скорости оборота органического вещества гораздо выше. За счет этого озера могут иметь достаточную кормовую базу для нагуливающейся рыбы.
Выводы
1. В исследованных нерестово-выростных озерах, различных по происхождению и физико-географическому положению, биогенным элементом, лимитирующим первичное продуцирование, является минеральный фосфор. В озерах Азабачье и Тунайча процесс первичного продуцирования лимитирует также минеральный азот.

2. Доля "новой" продукции во всех трех озерах не превышает 30% от общей продукции и не обеспечивает потребностей этих экосистем в органическом веществе.

3. В экосистемах нерестово-выростных озер большую роль играет гетеротрофный микропланктон (микробиологическая петля). Высокие активности гидролитических и окислительно-восстановительных ферментов во фракции микроплантона позволяют утилизировать всю биомассу сненки менее чем за год. 

4. В результате трансформации органического вещества сненки экосистемой озер создается дополнительная пища для нагула мальков нерки, а также регенерируются минеральные формы азота и фосфора, идущие на синтез «новой» продукции.

5. Характерной особенностью нерестово-выростных озер является полная утилизация сненки, что необходимо учитывать при оценке их приемных емкостей, а также при создании моделей функционирования экосистем нерестово-выростных водоемов.
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