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Приведена гидробиологическая характеристика экотонных сообществ зоопланктона устьевой области малого 
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Введение. Среди всего многообразия 

переходных участков особого внимания за-

служивают экотоны в водных экосистемах, 

исследование которых считается одним из 

перспективных направлений современной 

экологии и гидробиологии. В качестве удоб-

ной модели изучения особенностей структу-

ры, экологической динамики и самоорганиза-

ции контурных сообществ гидробионтов по-

граничных (переходных, маргинальных) 

участков между двумя водными экосистема-

ми может выступать устьевая область прито-

ка равнинного водохранилища, где происхо-

дит смешение разнотипных вод притока и 

приемника. Однако результаты изучения гид-

робиологического режима таких маргиналь-
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ных систем нельзя признать исчерпывающи-

ми. 

Особенно это касается процессов синер-

гизма и самоорганизации сообществ гидро-

бионтов. Результаты натурных эксперимен-

тов [5, 8-11, 22] и данные математического 

моделирования [4, 8-11, 16-17] однозначно 

свидетельствуют, что гидробиоценозы внут-

ренних вод, в том числе сообщества зоо-

планктона экотонов малых и средних рек 

бассейнов крупных равнинных водохрани-

лищ Волги [5-6] относятся к сложным биоло-

гическим динамическим системам с выра-

женной хаотической организацией, проявля-

ющейся в непредсказуемой вариабельности 

жизненных показателей биоценозов и про-

гностической неустойчивости их экологиче-

ской динамики. Биофизическое моделирова-

ние реальных сообществ зоопланктона при-

токов равнинных водохранилищ может вы-

ступать эффективным вспомогательным ин-

струментом диагностики экологических по-

следствий влияния природных (погодно-

климатическая изменчивость) и антропоген-

ных (гидроэкологическая зональность речной 

системы, обусловленная выклиниванием 

подпора и его уровенным режимом) факто-

ров, а также позволяет комплексно охаракте-

ризовать поведение вектора состояния зоо-

планктоценозов, идентифицировать наруше-

ния гомеостаза и прогнозировать развитие 

патогенетических состояний, вызванных 

срывами в системе адаптации сообществ в 

изменяющихся условиях среды. 

Цель работы – характеристика особен-

ностей гидробиологического режима, биофи-

зическое моделирование гомеостаза и иден-

тификация климатически обусловленных 

нарушений устойчивости экотонных сооб-

ществ зоопланктона устьевой области равнин-

ного Рыбинского водохранилища. 

Объекты и методы исследования. 

Изучали контурные сообщества зоопланктона 

маргинальных структур переходных зон 

«речные – водохранилищные» воды в устье-

вой области реки Ильдь – малого притока 

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 об-

ласти и Волжском плесе Рыбинского водо-

хранилища. Зоопланктон собирали на медиа-

ли: на мелководных участках ведром, на глу-

боководных — планктобатометром объемом 

5 л в столбе воды от поверхности до дна. Че-

рез газ (размер ячеи – 64 мкм) процеживали 

20–60 л воды, пробы фиксировали 4%-ным 

раствором формальдегида. Камеральную об-

работку проб проводили по стандартной ме-

тодике. 

Оценку статистической значимости раз-

личий количественного развития сообществ 

зоопланктона давали на основе однофактор-

ного дисперсионного анализа (ANOVA). Од-

нородность дисперсий в дисперсионном ком-

плексе оценивали с помощью теста Левене, 

проверку на нормальность распределения 

остатков проводили с применением критерия 

Колмогорова-Смирнова. В случае если рас-

пределение остатков отлично от нормального 

– данные трансформировали степенным пре-

образованием Бокса-Кокса. Апостериорные 

сравнения средних значений в ходе диспер-

сионного анализа проводили с использовани-

ем LSD-теста Снедекора-Фишера. Статисти-

чески значимыми считали различия при p 

<0.05. 

Классификацию сообществ зоопланкто-

на выполняли средствами иерархического 

кластерного анализа методом Варда, реали-

зующим элементы дисперсионного анализа. 

Надежность кластерных решений оценивали 

процедурой бутстрепа: кластеры признавали 

значимыми при уровне бутстреп-поддержки 

≥ 70%. Статистическую оценку значимости 

выделенных таким образом кластеров прово-

дили с использованием R-статистики в рам-

ках процедуры анализа группового сходства 

ANOSIM. 

Сходство экологической структуры и 

характеристику адаптивной реакции экотон-

ных сообществ устьевой области относитель-

но граничащих водных систем давали на ос-

нове матриц межаттракторных расстояний, 

рассчитанных с использованием экологиче-

ских показателей развития зоопланктона, ко-

торые образовывали компартменты диагно-

стических признаков в пределах одной фазо-

вой координаты xiс – из набора всех коорди-

нат m-мерного фазового пространства [1-4, 

9]. Иначе, каждая проба, характеризующая 

зоопланктонное сообщество, имеет свои ком-

поненты вектора состояния и задается точкой 

в m-мерном фазовом пространстве состояний, 
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а группа проб образует некоторый квазиат-

трактор (облако состояний) зоопланктоценоза 

с геометрическим (статистическими матема-

тическими ожиданиями) и хаотическим цен-

тром. Полученные расстояния между геомет-

рическими или хаотическими центрами k-го и 

f-го квазиаттрактора количественно пред-

ставляют степень близости (или, наоборот, 

удаленности) этих сравниваемых квазиат-

тракторов в фазовом пространстве и являют-

ся интегративной мерой оценки изменения 

состояния сообществ зоопланктона в откло-

няющихся от референсных значений гидро-

экологических или погодно-климатических 

условиях среды. 

Все расчеты выполнены с использова-

нием пакетов статистических программ Sta-

tistica v. 6.0, Darwin, Canoco v. 4.5, а также 

авторских запатентованных компьютерных 

программ «Identity» (кафедра биофизики и 

нейрокибернетики СурГУ, проф. В.М. Есь-

ков) и «Программы идентификации парамет-

ров хаотических квазиаттракторов сообществ 

пресноводного зоопланктона» (лаборатория 

экологии водных беспозвоночных ИБВВ 

РАН, Болотов С.Э.), реализующих идентифи-

кацию параметров аттрактора поведения век-

тора состояния зоопланктоценоза в m-мерном 

фазовом пространстве, и предназначенных 

для исследования экологических систем с ха-

отической организацией. 

Результаты и их обсуждение. 
Наибольший уровень количественного разви-

тия сообществ планктонных животных 

устойчиво отмечался в устьевой области ре-

ки. Экстремумы численности (от 0.6 до 1.5 

млн. экз./м
3
) формировались, как правило, во 

фронтальной зоне, иногда (весной) регистри-

ровались в переходной зоне притока. В сред-

нем за вегетационный период во фронталь-

ной зоне численность зоопланктона была ста-

тистически значимо выше, чем в реке (в 70–

825 раз) и в водохранилище (1.9–142 раза). 

При этом количество зоопланктона во фрон-

тальной зоне было значимо больше (в 1.5–4 

раза), чем в переходной зоне притока и при-

ѐмника. 

Наибольшая биомасса зоопланктона 

также чаще наблюдалась во фронтальной 

зоне устьевой области, реже – в переходной 

зоне приѐмника, единожды – в переходной 

зоне притока с максимальными средними 

значениями 4.5–9.3 г/м
3
. Это превышало био-

массу зоопланктона в зоне свободного тече-

ния реки в 155–1150 раз, и водохранилища – 

в 1.1–137 раз. В целом, биомасса сообщества 

во фронтальной зоне была выше, чем в пере-

ходной зоне притока (в 7.6–440 раз) и приѐм-

ника (1.5–5 раз). 

Ключевыми факторами, определяющи-

ми различия основных показателей количе-

ственного развития зоопланктона исследо-

ванной водной системы, выступают гидро-

экологическая специфика районированных 

зон (ANOVA: N – F(3;176) = 49.1, p < 0.0001; B –

 F(3;176) = 40.4, p < 0.0001; S – F(3;176) = 13.9, 

p < 0.0001; P – F(3;176) = 28.9, p < 0.0001) и 

межгодовая погодно-климатическая измен-

чивость (ANOVA: N – F(2;176) = 4.14, p = 0.018; 

S – F(3;176) = 5.5, p = 0.005; P – F(3;176) = 7.7, 

p = 0.005). 

Анализ видовой структуры сообществ 

зоопланктона, выполненный методом много-

мерного неметрического шкалирования на 

основе биомассы, показывает, что зоопланк-

тоценозы гидроэкологических зон устьевой 

области значимо различаются как между со-

бой, так и в сравнении с граничащими систе-

мами реки и водохранилища. Однако под 

влиянием сильного прогрева воды в жаркие 

годы стираются биоценотические различия 

зоопланктона устьевой области, а именно 

между фронтальной и переходной зоной при-

ѐмника. При этом зоопланктон жаркого 2011 

г. характеризовался своеобразной видовой 

структурой, значимо отличной от предше-

ствующих лет. 

На основе показателя индикаторной 

значимости IndVal, учитывающего встречае-

мость и ценотическую роль вида, нами вы-

полнена статистическая оценка экологиче-

ской приуроченности видов планктонных 

беспозвоночных к районированным зонам. 

Так, к видам характерным для переходной 

зоны притока относятся коловратки Lecane 

luna (IndVal = 74.7, p < 0.05), Testudinella 

patina (64.2), Bdelloida (62.2) и ветвистоусый 

рачок Pleuroxus truncatus (40). Среди видов, 

тяготеющих к фронтальной зоне устьевой об-

ласти, выделяются коловратки Polyarthra 

euryptera (IndVal = 68.5, p < 0.05), Brachionus 

diversicornis (61.9), ракообразные Leptodora 

kindtii (55.8), Acanthocyclops americanus (50.4) 

и Diaphanosoma orghidani (46.8). К видам зо-



Болотов С.Э. и др. / Сложность. Разум. Постнеклассика. – 2017 – №2 – С.5-12 

 

опланктона, свойственным переходной зоне 

приѐмника, относятся Daphnia galeata (IndVal 

= 55.4, p < 0.05), Bosmina coregoni (47.1), 

Trichocerca (D.) tenuior (45.4), Daphnia 

cucullata (43.9). 

Для зоопланктона устьевой области 

притока в фоновый по погодно-

климатическим условиям период были свой-

ственны Synchaeta pectinata (IndVal = 52.0, 

p < 0.05), Conochilus unicornis (50.9), Bosmina 

longispina (48.2), Polyarthra vulgaris (47.1), 

Alona affinis (40.9). К видам, характерным для 

жарких лет, относятся преимущественно теп-

лолюбивые формы – индикаторы мезо- и эв-

трофных вод, а именно: Chydorus sphaericus 

(IndVal = 68.8, p < 0.05), Bdelloida (65.8), Pol-

yarthra luminosa (61.1), P. longiremis (58.3), 

Brachionus diversicornis (58.3), Thermocyclops 

crassus (57.8), Ceriodaphnia pulchella (56.0) и 

Brachionus angularis (49.1). 

В устьевой области притока экстре-

мально высокий прогрев воды во второй по-

ловине лета аномально жаркого 2010 г. ока-

зывал наиболее сильное влияние на зоо-

планктон переходной зоны приѐмника, где 

отмечалось увеличение его видового разно-

образия и выравненности, повышение обилия 

коловраток, увеличение встречаемости и 

обилия мезо- и эвтрофных видов, а плотность 

и биомасса сообществ возрастала в 2–3 раза, 

продукция зоопланктона – в 4–5 раз. 

Аналогичные структурные изменения 

наблюдались во фронтальной зоне устьевой 

области, однако интегральные количествен-

ные характеристики сообщества – плотность, 

биомасса и продукция – по сравнению с фо-

новым годом практически не изменялись [5]. 

Это может свидетельствовать о сильной ―за-

буференности‖ фронтальной зоны, в резуль-

тате чего здесь, по сравнению с водохрани-

лищем и переходной зоной приѐмника, реги-

стрировалась ослабленная реакция зоопланк-

тона на термическое эвтрофирование. 

Оценка влияния экологических пара-

метров среды, определяющих развитие зоо-

планктона устьевой области притока, выпол-

ненная средствами канонического анализа 

соответствий (CCA), свидетельствует об от-

сутствии выраженного монолимитирования 

сообществ зоопланктона устьевой области и 

многофакторном воздействии, обуславлива-

ющем его видовую структуру и экологиче-

скую динамику. 

В пределах устьевой области наиболь-

шей изменчивостью структуры сообществ 

отличается переходная зона притока, которая 

весной и в первой половине лета близка по 

обилию, составу и видовой структуре зоо-

планктона к устьевой области, а во второй 

половине лета и осенью – к проточному 

участку реки (рис. 1). Существенно меньшей 

вариабельностью, по сравнению с переход-

ной зоной притока, отличается зоопланктон 

фронтальной и, особенно, переходной зоны 

приѐмника. 

Экологическая структура и динамика 

зоопланктона переходной зоны притока усть-

евой области преимущественно связана с па-

раметром гидрогеоморфологической неста-

бильности Фруда, прозрачностью воды и 

биопродуктивностью, а фронтальной зоны – с 

повышенной температурой воды и высоким 

содержанием лабильного органического ве-

щества. Основными факторами, описываю-

щими видовую структуру зоопланктона пере-

ходной зоны приѐмника, выступают содер-

жание растворѐнного кислорода и величина 

БПК5. 

Существенно, что интегративный пара-

метр хаотического квазиаттрактора зоопланк-

тоценоза фронтальной зоны, а именно его 

суммарный объем, в аномально жарком 2010 

году по сравнению фоновым 2009 годом 

практически не изменяется (vX = 7.7×1054 

у.е.). Это может свидетельствовать об акти-

визации буферной системы экотона фрон-

тальной зоны в ответ на аномальный прогрев 

воды. 
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Рис.1. Ординация сообществ зоопланктона гидроэкологических зон в пространстве основных фак-

торов среды. Прямоугольниками выделены области 95%-го доверительного интервала для каждой 

гидроэкологической зоны изученной водной системы. 

 

Анализ фазовых портретов сезонной ди-

намики зоопланктона свидетельствует о бо-

лее выраженной хаотической динамике эко-

тонного сообщества фронтальной зоны, от-

личающегося максимальной площадью хао-

тического квазиаттрактора (рис. 2). Меньший 

уровень хаотичности наблюдается в сообще-

стве переходной зоны приемника и водохра-

нилища, а минимальный – в зоопланктоцено-

зе проточного участка реки, жестко стабили-

зированном высокой скоростью течения. 
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Рис.2. Фазовые портреты сезонной динамики обилия зоопланктона гидроэкологических зон в фо-

новом и аномально жарком годах 

Относительно фонового периода в ано-

мально жаркий год повышается вариабель-

ность поведения вектора состояния сооб-

ществ, увеличивается площадь их хаотиче-

ских аттракторов. Наиболее значительные 

экологические модификации сообществ зоо-

планктона, выражаемые отклонением хаоти-

ческих центров аттракторов для фонового и 

жаркого года регистрируются в устьевой об-

ласти притока (0.402 и 0.436 у.е для фрон-
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тальной и переходной зоны приемника соот-

ветственно). 

Идентификация межаттракторных рас-

стояний геометрических центров квазиат-

тракторов, характеризующих различия стати-

стических параметров развития сообществ, 

свидетельствует о существенных отличиях в 

показателях количественного развития зоо-

планктона устьевой области притока по срав-

нению с граничными водными системами ре-

ки и водохранилища, что удовлетворительно 

согласуется с данными многомерной стати-

стики (рис. 3). Однако оценка межаттрактор-

ных расстояний хаотических центров аттрак-

торов демонстрирует выраженную экологи-

ческую специфичность зоопланктона устье-

вой области, и особенно ее экотонной фрон-

тальной зоны, обособляющейся отдельным 

кластером и отличающейся более выражен-

ной хаотической динамикой. 

По сравнению с фоновым периодом в 

жаркие годы увеличиваются межаттрактор-

ные расстояния, а квазиаттракторы сооб-

ществ «разбегаются» друг относительно дру-

га в многомерном фазовом пространстве, что 

может свидетельствовать об экологической 

дифференциации сообществ по-разному реа-

гирующих на аномальные условия (рис. 4). 

При этом наиболее сильно от референсных 

состояний удаляются аттракторы сообществ 

фронтальной зоны. Таким образом, несмотря 

на ослабленную реакцию зоопланктона на 

аномальный прогрев воды в жаркие годы, ис-

следование его хаотической динамики позво-

ляет выявить нарушения в системе гомеоста-

за сообществ гидробионтов фронтальной зо-

ны в изменяющихся условиях среды. 
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Рис.3. Межаттракторные расстояния, рассчитанные между стохастическими (Zs) и хаотическими 

(Zch) центрами квазиаттракторов сообществ зоопланктона  

водной системы притока водохранилища 
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Рис.4. Изменение межаттракторных расстояний хаотических квазиаттракторов сообществ зоо-

планктона изученных станций и гидроэкологических зон в жаркие годы относительно фонового 

периода 

Параметры аттракторов сообществ обу-

словлены особенностями режима гидроэко-

логических зон (rX – F[3;9] = 119.1, p < 0.001; 

vX – F[3;9] = 402.1, p < 0.001) и межгодовой 

погодно-климатической изменчивостью (rX – 

F[2;9] = 10.4, p < 0.01; vX – F[2;9] = 8.7, p < 0.01), 

обнаруживают тесную статистическую связь 

с элементами экологической структуры зоо-

планктона и приоритетными факторами сре-

ды, а именно таксономическим разнообрази-

ем и вариабельностью таксономической 

структуры, биоценотической структурой, 

числом Фруда, температурой воды, содержа-

нием растворенного кислорода и легкоокис-
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ляемой органики (БПК5). 

Заключение. По сравнению с сообще-

ствами граничащих водных объектов – рекой 

и водохранилищем – зоопланктон устьевых 

областей малых притоков водохранилища ха-

рактеризуется выраженным фаунистическим 

своеобразием и специфической биоценотиче-

ской структурой, наибольшим видовым бо-

гатством, удельным числом видов, численно-

стью, биомассой и продукцией, что определя-

ет устья рек-притоков водохранилища как 

экотоны. В пределах устьевой области прито-

ков наиболее высокими количественными 

характеристиками и специфическими струк-

турно-функциональными показателями раз-

вития зоопланктона отличается фронтальная 

зона. Погодные термические аномалии при-

водят к нарушению фоновой структуры сход-

ства видового состава зоопланктона гидро-

экологических зон устьевой области, сниже-

нию их фаунистического и биоценотического 

своеобразия. 
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