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Аннотация. Работа представляет пример использования стохастических и новых хао-

тических методов анализа сложных биосистем. На примере экосистем (как complexity) рас-
сматриваются вопросы динамики параметров экотонных сообществ. Представлены результа-
ты статистического анализа данных и расчет параметров квазиаттракторов. Новый метод 
теории хаоса-самоорганизации дает наиболее устойчивую картину различий между различ-
ными исследованными экосистемами. 
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Abstract. The article presents some typical example of stochastics and methods of theory 
chaos-selforganization from for desecration of complex biological systems. The beuie example is an 
example from ecosystems dynamics (as complexity) The dynamics of ecotone ecosystems was in-
vestigated according to stochastic methods and new methods of theory chaos and self-organization. 
The last theory need calculation of quasiattractors parameters which are more carefully parameters 
the distinguishes of different ecosystems investigated. 
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Введение. Первые представления о 

пограничных структурах природных ком-
плексов принадлежат Б.Е. Ливингстону, 
который в ходе изучения закономерностей 
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распределения растительных сообществ в 
условиях внутриконтинентальных нагорий 
предложил термин «экотон» («oikos» — 
дом и «tonus» — напряжение, стресс). Он 
подчеркивал особое «напряжение» жизни, 
которое проявлялось в количественном 
развитии и повышенном видовом богатстве 
в переходных зонах между сообществами по 
сравнению с граничащими участками. 
Позднее этот термин  также употребил Ф. 
Клементс для обозначения переходных зон 
биоценозов как самостоятельного уровня 
организации живой материи. Им же был 
предложен ряд других понятий, обозначав-
ших различные типы граничных структур 
или переходных зон между смежными био-
ценозами, которые стали основой для со-
временного понимания проблем границ со-
обществ [3,5]. Важнейшим для определения 
экотонов как одного из типов границ счита-
ется критерий краевого эффекта, под кото-
рым следует понимать проявление синер-
гизма в виде формирования уникальных ме-
стообитаний, специфичности энергопотоков 
и, как следствие, увеличение разнообразия, 
обилия и продуктивности видов [2,3]. 

В свете новых представлений об эко-
лого-эволюционном развитии живых сис-
тем [1,6,7,11,16-19], представляет значи-
тельный интерес системный анализ и син-
тез природной и антропогенной динамики 
контурных сообществ экотонов малых рек 
– притоков равнинного Рыбинского водо-
хранилища. Учитывая большие площади 
переходных зон в устьевых областях при-
токов водохранилища, их потенциально 
важную роль в увеличении биологического 
разнообразия, ресурсного потенциала и ин-
тенсификации процессов биологического 
самоочищения водоема-приемника, изуче-
ние биотических сообществ устьев прито-
ков водохранилищ приобретает особую ак-
туальность. 

Зоопланктон быстро и чутко реагиру-
ет на изменения экологического состояния 
водоемов [4,11]. Это позволило нам вы-
брать его в качестве экотопической груп-
пировки, структурные и функциональные 
показатели которой выступают в роли ин-
дикатора пространственно-временных ва-
риаций абиотических и биотических пара-

метров среды в границах зоны слияния 
речных и водохранилищных вод. 

Цель работы – характеристика осо-
бенностей гидробиологического режима, 
биофизическое моделирование гомеостаза и 
идентификация климатически обусловлен-
ных нарушений устойчивости экотонных 
сообществ зоопланктона устьевой области 
равнинного Рыбинского водохранилища. 

Объекты и методы исследования. 
Изучали контурные сообщества зоопланк-
тона маргинальных структур переходных 
зон «речные – водохранилищные» воды в 
устьевой области реки Ильдь – малого при-
тока Рыбинского водохранилища. 

Сборы зоопланктона проводили 1-
2 раза в месяц с мая по октябрь 2009-2011 
гг. в зоне свободного течения р. Ильдь, ее 
устьевой области и Волжском плесе Ры-
бинского водохранилища (рис. 1). Зоо-
планктон собирали на медиали: на мелко-
водных участках ведром, на глубоководных 
– планктобатометром объемом 5 л в столбе 
воды от поверхности до дна. Через газ 
(размер ячеи – 64 мкм) процеживали 20-
60 л воды, пробы фиксировали 4%-ным 
раствором формальдегида. Камеральную 
обработку проб проводили по стандартной 
методике. 

Оценку статистической значимости 
различий количественного развития сооб-
ществ зоопланктона давали на основе од-
нофакторного дисперсионного анализа 
(ANOVA). Однородность дисперсий в дис-
персионном комплексе оценивали с помо-
щью теста Левене, проверку на нормаль-
ность распределения остатков проводили с 
применением критерия Колмогорова-
Смирнова. В случае если распределение 
остатков отлично от нормального – данные 
трансформировали степенным преобразо-
ванием Бокса-Кокса. Апостериорные срав-
нения средних значений в ходе дисперси-
онного анализа проводили с использовани-
ем LSD-теста Снедекора-Фишера. Стати-
стически значимыми считали различия при 
p<0.05. 

Классификацию сообществ зоопланк-
тона выполняли средствами иерархическо-
го кластерного анализа методом Варда, 
реализующим элементы дисперсионного 
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нилищных вод, по обеспеченности которы-
ми нами выполнено районирование усть-
евой области реки Ильдь, в ходе которого 
выделены три основные гидроэкологиче-
ские зоны: IIа – переходная притока, IIб – 
фронтальная и IIв – переходная приемника 
(рис. 1). 

Переходная зона притока отличалась 
максимальными в пределах устьевой об-
ласти показателями электропроводности 
воды (в среднем 399.8 мкСм/см), но мень-
шими, чем в зоне свободного течения реки 
(в среднем 424.6 мкСм/см). Фронтальная 
зона характеризовалась меньшей, чем в пе-
реходной зоне притока, электропроводно-
стью воды (в среднем 347.2 мкСм/см) и 
развитием значительного вертикального 
градиента с отчетливым расслоением более 
минерализованных речных и опресненных 
водохранилищных вод. Значимые отличия 
электропроводности воды (в среднем 
229.2 мкСм/см) относительно данных, по-
лученных во фронтальной зоне устьевой 
области с одной стороны, и в водохрани-
лище (190.1 мкСм/см) – с другой, позволи-
ли определить эту зону как переходную 
приемника. 

Исследование зоопланктона устьевой 
области притока в 2009 г. проходило в ве-
гетационный период, который по метеоро-
логическим условиям практически не отли-
чался от среднемноголетних значений, что 
позволило определить его как «фоновый». 
Часть исследований проходила в вегетаци-
онные периоды, выделяющиеся по ряду 
важнейших климатических и метеорологи-
ческих условий. Наиболее специфичным и 
аномальным по многим показателям, на-
пример, продолжительной летней жаре, ат-
мосферной и почвенной засухе, оказался 
вегетационный период 2010 и 2011 гг. По-
вышенная температура воздуха в этот пе-
риод способствовала увеличению темпера-
туры воды. Это сказалось на изменении не-
которых гидрохимических характеристик 
воды в устьевой области притока Рыбин-
ского водохранилища – повышались вели-
чины БПК5 (в среднем с 1.8 до 4.6 мгО2/л), 
взвешенных веществ (с 13.0 до 25.3 мг/дм3), 
ХПК (с 31.2 до 37.7 мгО/дм3) [3]. В соот-
ветствии с классификацией Росгидромета 

вегетационный период 2010 г. характери-
зовался как «аномально жаркий», а 2011 – 
как «жаркий» [2,11]. 

Зоопланктон водной системы участка 
нижнего течения р. Ильдь, ее устьевой об-
ласти и Волжского плеса Рыбинского водо-
хранилища сложен достаточно разнообраз-
ным составом и включает 238 видов (с уче-
том внутривидовых форм – 258), из кото-
рых коловраток – 144 (60.5%), ветвисто-
усых – 65 (27.3%) и веслоногих ракообраз-
ных – 29 (12.2%) видов. 

Минимальные значения таксономиче-
ского богатства, систематического разнооб-
разия и таксономической сложности фауны 
зоопланктона наблюдали в Волжском плёсе 
Рыбинского водохранилища (97 видов), не-
сколько более высокие – в зоне свободного 
течения притока (137 видов). Относительно 
граничащих систем реки и водохранилища в 
устьевой области малых притоков, обладаю-
щей специфичным гидроэкологическим ре-
жимом и биотопической гетерогенностью, 
сосредоточено и поддерживается повышен-
ное видовое богатство зоопланктона (до 156 
видов во фронтальной зоне). Причём данное 
явление было характерно как для фоновых, 
так и аномальных по метеорологическим ус-
ловиям периодов. Однако в аномальных ме-
теорологических условиях изменялся видо-
вой состав организмов. Так, в жарких 2010 и 
2011 гг. зоопланктон исследованной водной 
системы характеризовался своеобразным ви-
довым составом, резко отличным от вегета-
ционного периода 2009 г. (рис. 2). Но и при 
этом устьевая область притока устойчиво 
обособляется отдельным фаунистическим 
кластером (ANOSIM: R2010=0.982, p=0.001; 
R2011=0.854, p=0.002), что позволяет рас-
сматривать ее как рефугиум биоразнообразия 
сообществ планктонных беспозвоночных. 

В условиях продолжительной терми-
ческой аномалии жарких лет нарушается 
фоновая структура сходства сообществ 
внутри устьевой области, а их фаунистиче-
ское своеобразие стирается – происходит 
процесс биотической гомогенизации видо-
вого состава зоопланктона (ΔJ2010=+5.8%, 
ΔJ2011=+6.5%). Таким образом, по сравне-
нию с периодом климатической нормы в 
условиях метеорологических аномалий 
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жарких лет происходит изменение видово-
го состава зоопланктона водной системы 
малого притока водохранилища, нарушение 
фоновой структуры сходства сообществ 
гидроэкологических зон устьевой области, 
снижение их фаунистического своеобразия 
и усиление процесса биотической гомоге-
низации видового состава зоопланктона. 

Минимальное число видов зоопланк-
тона, обнаруженных в среднем за одну 
съемку, устойчиво регистрировали в зоне 
свободного течения реки (в среднем 
13.1±1.2). Наибольшее удельное видовое 
богатство обнаруживалось, как правило, в 
устьевой области притока: в 2007-2010 гг. – 
во фронтальной зоне (в среднем от 8.7±2.6 
в 2007 г. до 22.6±1.7 в 2010 г.), а в 2011 г. – 
в переходной зоне приёмника (25.4±1.5). 
Это свидетельствует о формировании в 
устьевой области реки биотопов с благо-
приятными гидроэкологическими условия-
ми (аккумуляция лабильного органического 
вещества, высокая изменчивость парамет-
ров среды и многообразие экологических 
ниш, термическая инерционность водной 
массы), выступающих в роли рефугиума 
биологического разнообразия планктонных 
животных. Основу видового богатства проб 
формировали коловратки. По сравнению с 
фоновым 2009 г. в жарких 2010-2011 гг. в 
устьевой области притока статистически 
значимо (ANOVA: F[3;184]=9.2, p<0.001) в 
1.4-1.6 раза повышалось удельное видовое 
богатство зоопланктона. 

Наибольший уровень количественно-
го развития сообществ планктонных жи-
вотных устойчиво отмечался в устьевой 
области реки. Экстремумы численности (от 

0.6 до 1.5 млн. экз./м3) формировались, 
как правило, во фронтальной зоне, иногда 
(весной) регистрировались в переходной 
зоне притока. В среднем за вегетационный 
период во фронтальной зоне численность 
зоопланктона была статистически значимо 
выше, чем в реке (в 70-825 раз) и в водо-
хранилище (1.9-142 раза). При этом коли-

чество зоопланктона во 
фронтальной зоне было 
значимо больше (в 1.5-4 
раза), чем в переходной 
зоне притока и приём-
ника. 

Методом пошаго-
вой регрессии на основе 
пермутационного теста 
Монте-Карло выполне-
на идентификация при-
оритетных факторов 
среды, определяющих 
видовую структуру и 

экологическую динамику сообществ зоо-
планктона устьевой области малого прито-
ка водохранилища. Показано, что структура 
и динамика сообществ зоопланктона усть-
евой области притока определяются, глав-
ным образом, уровнем гидрогеоморфоло-
гической нестабильности выделенных зон, 
выражаемой числом Фруда (λA=0.16, 
F=2.24, p=0.002), и температурой воды 
(λA=0.15, F=2.01, p=0.001); в меньшей сте-
пени связана с электропроводностью воды 
(λA=0.11, F=1.61, p=0.020) и уровнем са-
пробности (λA=0.11, F=1.57, p=0.049). 

Таким образом, наибольшие значения 
удельного видового богатства и обилия зоо-
планктона, его продукции и своеобразие ви-
довой структуры характерны для сообществ 
устьевой области притока, и преимущест-
венно её фронтальной зоны, которую по со-
вокупности признаков (повышенное видо-
вое богатство и развитие краевого эффекта) 
мы определяем как экотон. Показатели ко-
личественного развития зоопланктона усть-
евой области и их сезонная динамика опре-
деляются влиянием, главным образом, зо-
нальности водной системы притока и осо-
бенностями экологического режима его 
устьевой области, в меньшей степени связа-
ны с межгодовой погодно-климатической 

 

 
Рис. 2. Дендрограмма сходства видового состава и nMDS-ординация 
 сообществ зоопланктона гидроэкологических зон водной системы 
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изменчивостью. Под влиянием сильного 
прогрева воды в жаркие годы в устьевой об-
ласти возрастают встречаемость и обилие 
свойственных мезотрофным условиям ви-
дов, выравниваются различия видовой 
структуры сообществ зоопланктона усть-
евой области. Благодаря буферным свойст-
вам экотона во фронтальной зоне устьевой 
области наблюдается ослабленная, по срав-
нению с переходной зоной приёмника и во-
дохранилищем, реакция зоопланктона на 
термическое эвтрофирование. 

Основные параметры хаотических 
квазиаттракторов, а именно величина 
асимметрии между геометрическим и хао-
тическим центром квазиаттрактора (rX) и 
его объем (vX) удовлетворительно согла-
суются с данными о качественном и коли-
чественном развитии локальных сообществ 
зоопланктона и хорошо отражают разли-
чия, обусловленные принадлежностью к 
районированным гидроэкологическим зо-
нам (табл. 1). Максимальные значения ве-
личины асимметрии центров квазиаттрак-
торов и его объем устойчиво регистриру-
ются во фронтальной зоне устьевой облас-
ти (rX=14.0×105, vX=5.2×1061), которую по 
совокупности признаков (повышенному 
видовому богатству и развитию краевого 
эффекта) мы определяем как зону напряже-
ния – экотон [2,3]. Минимальные значения 
параметров хаотических аттракторов на-
блюдали в зоне свободного течения прито-
ка (rX=0.2×105, vX=1.3×1039) и водохрани-
лище (rX=1.1×105, vX=1.1×1049). 

Относительно периода климатической 
нормы 2009 г. в аномально жаркие годы – 
2010-2011 гг., когда наблюдали продолжи-
тельный (>1.5 месяца) аномальный прогрев 
всей водной толщи до 29-33оС, глубокий 
дефицит растворенного кислорода 
(<4 мг/л), гиперцветение синезеленых во-
дорослей и катастрофическое ухудшение 
качества воды [11], зоопланктон гидросис-
темы малого притока характеризовался не-
обычно высоким уровнем количественного 
развития и сильнейшими перестройками 
видовой структуры. В этих условиях про-
исходит увеличение объема квазиаттракто-
ров сообществ, расширение их границ 
(табл. 2). Такая реакция хаотических квази-

аттракторов свидетельствует о неудовле-
творительной адаптации сообществ зоо-
планктона к термическому эвтрофирова-
нию и сигнализирует об их переходе в об-
ласть патологии. 

 
Таблица 1 

 
Значения асимметрии между центрами (rX) 
и объемы (vX) хаотических квазиаттракто-
ров сообществ зоопланктона водной систе-
мы малого притока равнинного водохрани-

лища 
 

Пара-
метры 
КА 

Река Устьевая область 
Водо-
храни-
лище

I IIа IIб IIв III
rX, у.е. 15 522 267 857 1 400 658 335 507 105 185
vX, у.е. 1.3×1039 1.4×1056 5.2×1061 2.0×1058 1.1×1049

 
Таблица 2 

 
Значения объемов (vX, у.е.) хаотических  

квазиаттракторов сообществ зоопланктона 
устьевой области малого притока 

 водохранилища в вегетационные периоды 
климатической нормы (2009 г.) 

 и аномальной жары (2010-11 гг.) 
 

Год I IIа IIб IIв III

2009
2.8×1056 

4.1×1025 - 7.7×1054 9.4×1050 8.2×1036

2010
1.0×1058 

4.8×1021 - 7.7×1054 6.6×1051 1.8×1043

2011
1.1×1062 

3.3×10261.4×10565.3×1058 3.9×1053 1.6×1044

 
Выводы. Хаотические аттракторы по-

казательны при описании структурно-
функциональной организации сообществ 
зоопланктона малого притока равнинного 
водохранилища. Параметры квазиаттракто-
ров достигают максимальных значений в 
устьевой области притока, и особенно ее эко-
тонной фронтальной зоне, зоопланктон кото-
рой отличается ярко выраженным хаотиче-
ским режимом функционирования. Парамет-
ры хаотических аттракторов сообществ обу-
словлены особенностями режима гидроэко-
логических зон и межгодовой погодно-
климатической изменчивостью, обнаружи-
вают тесную статистическую связь с элемен-
тами экологической структуры зоопланктона 
и приоритетными факторами среды. 
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В условиях погодных аномалий жар-
ких лет увеличиваются межаттракторные 
расстояния, а квазиаттракторы сообществ 
«разбегаются» друг относительно друга в 
многомерном фазовом пространстве, что 
может свидетельствовать об экологической 
дифференциации сообществ по-разному 
реагирующих на аномальные условия. В 
жаркие годы параметры квазиаттракторов 
демонстрируют проявление буферных 
свойств экотона в зонах контакта вод, а при 
продолжительном термическом эвтрофиро-
вании – указывают на нарушения в системе 
гомеостаза и срыв адаптации зоопланкто-
ценозов экотонов устьевой области прито-
ков водохранилища. 
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