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Описаны внешнее строение, покровы и паренхимная мускулатура Deropristis hispida. Локомоторный
отдел тела представляет собой комплекс прикрепительных структур, включающий присоски, дор-
сальный горб, вентральную впадину сложной конфигурации и мощное вооружение, наиболее круп-
ное на дорсальном горбе и на боковых сторонах тела. Мышечные слои покровов тонкие, диагональ-
ный слой частично редуцирован. Паренхимная мускулатура представлена дорсо-вентральными,
хордальными и продольными мышцами, развитыми в основном в локомоторном отделе тела, а так-
же немногочисленными волокнами, соединяющими дорсальную и латеральные стороны ротовой
присоски с покровами. В передней трети полового отдела тела терминальные части половых прото-
ков окружены редковолокнистым мышечным плексусом из хордальных и дорсо-вентральных
мышц. Предполагается, что мелкие присоски не играют доминирующей роли в фиксации D. hispida. Их
относительная слабость компенсируется прикреплением с помощью вооружения и вентральной впади-
ны. Гельминт сохраняет локализацию в большей степени прикреплением, чем передвижением.
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ВВЕДЕНИЕ

Большинство видов кишечных трематод отно-
сится к реофильным гельминтам, поскольку они
живут в потоке веществ, находясь под угрозой
утраты локализации. Обычно они сохраняют ло-
кализацию с помощью активной фиксации, ко-
торая требует мышечных усилий. Усилия расхо-
дуются на прикрепление и передвижение, ис-
пользуемые в разных пропорциях (Ошмарин, 1959,
1960). Различные способы сохранения локализации
отчетливо проявляются во внешнем строении тре-
матод. Самый распространенный способ – диф-
ференцировка тела на локомоторный и половой
отделы, в первом из которых сконцентрированы
структуры, обеспечивающие прикрепление и
передвижение гельминтов (Oshmarin, 1958).
Данная эволюционно первичная дифференци-
ровка существует в огромном разнообразии вари-
антов, отличающихся друг от друга относитель-
ным размером и формой отделов тела, а также
набором, топографией и строением органов
прикрепления. При этом крайне мало известно
об одном их ключевых элементов дифференци-
ровки тела трематод – архитектонике соматиче-
ской мускулатуры.

Deropristis hispida отличается как резко выра-
женной дифференцировкой тела, так и весьма
своеобразным строением его локомоторного отде-
ла. Упомянутое своеобразие представляет интерес
возможной архаичностью. Семейство Deropristidae
включает всего три рода и является уникальной
древней группой паразитов пищеварительного
тракта осетровых рыб, эволюционно связанной со
своими хозяевами (Choudhury, Dick, 1998). Как и
осетровые, семейство находится под угрозой ис-
чезновения, и потому требует особого внимания.

Цель настоящей работы – изучить простран-
ственное распределение мышечных элементов в
теле трематоды Deropristis hispida (Abildgaard in
Rudolphi, 1819), паразитирующей в пищеводе и ки-
шечнике русского и атлантического осетров, се-
врюги, стерляди, шипа и белуги (Скрябина, 1974).

МАТЕРИАЛ И МЕТОДЫ ИССЛЕДОВАНИЯ
Материалом послужили мариты трематоды

Deropristis hispida из кишечника севрюги (Acipenser
stellatus Pallas, 1771), добытой в дельте р. Волги в
1970 г. Для изучения взяты половозрелые экзем-
пляры, фиксированные 75%-ным этанолом. То-
тальные препараты окрашены уксуснокислым
кармином. Анатомия марит изучена под свето-
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вым микроскопом Axioscop 40L (Carl Zeiss, Гер-
мания) по полным сериям парафиновых срезов
толщиной 7 мкм, изготовленных по стандартной
методике и окрашенных методом Маллори. Было
изучено три серии срезов в сагиттальной проек-
ции и пять – в поперечной. Рисунки выполнены
с помощью рисовального аппарата РА–4 (“Про-
гресс”, СССР), промеры – с использованием
программы анализа изображений AxioVision 4.8.2
(Carl Zeiss, Германия).

Размерные показатели частей тела приведены
в миллиметрах, аналогичные показатели мышц и
шипов – в микрометрах. Для присосок указаны
длина по оси симметрии и диаметр, для шипов –
длина и ширина в основании. При измерении
диаметров волокон в мышечных слоях первый
диаметр (вертикальный) перпендикулярен ба-
зальной пластинке, вдоль которой идет волокно,
второй (горизонтальный) параллелен ей. Если
первый диаметр больше второго, форма попереч-
ного сечения мышечного элемента именуется
овальной, если наоборот – поперечно-овальной,
при равенстве диаметров – округлой. Расстояние
между соседними мышцами слоя приводится в от-
носительных величинах – в их горизонтальных
диаметрах. По вертикальным диаметрам оценива-
ется толщина слоя. Для мышечных элементов,
расположенных неперпендикулярно плоскости
среза, указана толщина, измеренная в одной плос-
кости.

РЕЗУЛЬТАТЫ ИССЛЕДОВАНИЯ
Deropristis hispida – трематоды с удлиненным

телом (у изученных экземпляров 8–9 мм), диф-
ференцированным на локомоторный и половой
отделы (рис. 1). Первый из них длиной 1–1.4 мм
заканчивается у заднего края брюшной присоски.
Часть данного отдела впереди брюшной присос-
ки у фиксированных особей нередко загнута на
спинную сторону почти под прямым углом. Обе
присоски мелкие: ротовая 0.10–0.11 × 0.07–0.09,
брюшная 0.1–0.11 × 0.13–0.14 мм. Устье ротовой
присоски субтерминальное, брюшной – вен-
тральное. Тело между присосками образует не-
глубокую вентральную впадину сложной конфи-
гурации (рис. 1в). Передняя часть впадины на уз-
кой головной части тела имеет вид продольной
щели, начинающейся позади ротовой присоски.
В районе центральной части впадины тело обре-
тает форму диска шириной 0.41–0.42 мм, что по-
чти в полтора раза больше ширины полового от-
дела тела. На данном участке тело несет невысо-
кий дорсальный горб в форме усеченного конуса
(рис. 1б). Задняя часть впадины в виде широкого
канала доходит до переднего края брюшной при-
соски.

Покровы тела тонкие (рис. 2). В наружной
пластинке тегумента находятся элементы воору-

жения, расположенные в шахматном порядке. Их
форма и размер варьируют на разных участках те-
ла. На уровне ротовой присоски шипы мелкие,
игольчатые, слегка загнутые назад, размером
2.8 × 0.6 мкм. Позади ротовой присоски, в преде-
лах локомоторного отдела тела шипы в основном
конические, размером 7.8 × 1.9 мкм. Сравнитель-
но немногочисленные шипы максимального раз-
мера (45.8–55.0 × 15.5–17.9 мкм) находятся на бо-
ковых сторонах тела в самой широкой части ло-
комоторного отдела, а также на дорсальном
горбе, где они единичны. На тотальных препара-
тах всегда отчетливо видны cемь-восемь крупных
латеральных шипов на каждой стороне тела, хотя не
исключено, что их число больше. В передней поло-
вине полового отдела тела элементы вооружения со
слегка закругленными вершинами, размером 8.4 ×
2.8 мкм. В задней половине данного отдела они
вновь становятся остроконечными, сильно раз-
реживаются и постепенно уменьшаются в на-
правлении спереди назад до размеров, указанных
для уровня ротовой присоски.

Мускулатура покровов представлена тремя
мышечными слоями – кольцевым, продольным и
диагональным. В первых двух слоях форма попе-
речного сечения мышц овальная или округлая, а
расстояние между соседними мышцами слоя
обычно больше их горизонтального диаметра, в
особенности на боковых сторонах тела. Диаметр
кольцевых мышц в локомоторном отделе тела
1.4–2.8 × 1.4–2.5, в передней половине полового
отдела – 1.4–2.8 × 0.8–2.2, в его задней половине –
0.8–1.4 × 0.7–1.1 мкм. Для продольных мышц
аналогичные показатели составляют 2.8–5.6 ×
× 2.2–3.4, 1.7–3.4 × 1.7–3.1 и 1.4–2.8 × 1.0–2.8 мкм.
Диагональные мышцы пересекаются под прямым
углом. Они очень редкие, толщиной <1 мкм и по-
тому обнаруживаются с трудом, хотя имеются по
всей длине тела.

Паренхимная мускулатура включает четыре
группы мышц. Продольные паренхимные мыш-
цы иногда представлены отдельными волокнами
диаметром 1.1–1.7, но чаще мышечными пучка-
ми, диаметр которых варьирует в пределах 8.4–
11.2 мкм (рис. 3–5). В локомоторном отделе тела
они распределены в паренхиме диффузно, на
уровне кишечных ветвей – в основном экстерце-
кально. Самые передние точки их крепления –
покровы по бокам и дорсально от ротовой при-
соски. Часть обсуждаемых мышц, расположенная
дорсально вблизи плоскости симметрии тела, за-
канчивается у оснований шипов дорсального гор-
ба. Кроме того, в боковых участках дисковидного
расширения локомоторного отдела тела имеются
мышечные элементы, которые соединяют перед-
нюю и заднюю стороны диска. Позади бифурка-
ции кишечника число продольных паренхимных
мышц постепенно убывает в направлении спере-
ди назад. В передней трети полового отдела тела
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Рис. 1. Deropristis hispida: а – общий вид, б, в – немасштабированные схемы строения локомоторного отдела тела со
спинной (б) и брюшной (в) сторон. 1 – дорсальный горб, 2 – центральная часть вентральной впадины.

(а)

0.8 мм

(б)

(в)1

2
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данные мышцы формируют довольно регуляр-
ный периферический слой, расположенный сра-
зу под стенкой тела, и лишь небольшая часть мы-
шечных элементов рассеяна в паренхиме. Позади
этого участка они очень редкие и на уровне яич-
ника уже не прослеживаются.

Хордальные паренхимные мышцы на участке
от глотки до брюшной присоски включительно

имеют поперечное направление, соединяя боко-
вые стороны тела над и под пищеварительной
трубкой (рис. 3–5). Большая часть мышечных
элементов диаметром ≤14 мкм сконцентрирована
в передней половине названного участка, в ос-
новном под кишечником. Концевые ответвления
мышц крепятся к покровам у оснований шипов.
В передней трети полового отдела тела, до напол-

Рис. 2. Покровы D. hispida на поперечных срезах тела: спинная (а) и боковая (б) стороны локомоторного отдела и
спинная (в) сторона в задней половине полового отдела тела. 1 – наружная пластинка тегумента, 2 – шипы, 3 – коль-
цевые мышцы, 4 – продольные мышцы, 5 – диагональные мышцы, 6 – цитоны тегумента, 7 – окончания дорсо-вен-
тральных мышц.
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1
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ненных яйцами петель матки толщина нерегу-
лярно расположенных хордальных мышц ≤2 мкм,
а их архитектоника усложняется (рис. 4б). Поми-
мо поперечного направления, они располагаются

также в латеро-дорсальном и латеро-вентральном
направлениях на каждой из боковых сторон тела,
формируя в совокупности редковолокнистый
мышечный плексус вокруг прямых терминаль-

Рис. 3. Паренхимная мускулатура D. hispida на поперечных срезах локомоторного отдела тела на уровне глотки (а) и
бифуркации кишечника (б). 1 – глотка, 2 – шипы, 3 – ветвь кишечника, 4 – продольные паренхимные мышцы, 5 –
дорсо-вентральные мышцы, 6 – хордальные мышцы.

0.06 мм

(а)

(б)

1

2

3

4

5

6
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Рис. 4. Паренхимная мускулатура D. hispida на поперечных срезах тела: а – на уровне брюшной присоски, б – в перед-
ней трети полового отдела тела. 1 – брюшная присоска, 2 – ветвь кишечника, 3 – половые протоки, 4 – половой ат-
риум, 5 – периферический слой продольных паренхимных мышц, 6 – продольные паренхимные мышцы в толще тела,
7 – дорсо-вентральные мышцы, 8 – хордальные мышцы.
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ных частей половых протоков. В двух задних тре-
тях полового отдела тела данная группа мышц не
обнаружена.

Дорсо-вентральные мышцы хорошо развиты в
локомоторном отделе тела, особенно в широкой
части вентральной впадины, где их толщина ва-
рьирует в пределах 4.2–11.2 мкм (рис. 3). На обоих
концах мышц имеются терминальные конусы, до-
стигающие иногда значительных размеров. Мы-
шечные волокна, прилегающие к боковым сторо-
нам ротовой присоски и глотки, заметно изогну-

ты в латеральных направлениях, поскольку их
концы крепятся к покровам вблизи плоскости
симметрии тела. Подобным образом они огибают
с боков кишечник в районе его бифуркации. В
пределах вентральной впадины толщина дорсо-
вентральных мышц у боковых сторон тела не
уменьшается. Мышцы, расположенные рядом с
основаниями крупных латеральных шипов, не-
редко имеют дугообразный изгиб к плоскости
симметрии тела. На уровне брюшной присоски
дорсо-вентральные мышцы заметно разрежива-

Рис. 5. Паренхимная мускулатура D. hispida на сагиттальном срезе локомоторного отдела тела. 1 – ротовая присоска,
2 – глотка, 3 – шип на дорсальном горбе, 4 – брюшная присоска, 5 – ветвь кишечника, 6 – продольные паренхимные
мышцы, 7 – дорсо-вентральные мышцы, 8 – хордальные мышцы.
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ются, а их толщина уменьшается до 1.5–1.7 мкм.
Часть из них крепится вентральными концами к
оболочке присоски. Указанная толщина сохраня-
ется в передней трети полового отдела тела, где
дорсо-вентральная мускулатура участвует в фор-
мировании упоминавшегося мышечного плексу-
са вокруг терминальных частей половой системы
(рис. 4). В средней трети полового отдела мышцы
становятся очень редкими, толщиной ≤1 мкм.
Позади яичника они не обнаружены.

Последняя группа паренхимных мышц – это
короткие волокна толщиной <1 мкм, которые со-
единяют дорсальную и боковые стороны ротовой
присоски в ее средней части с покровами на
спинной стороне тела. От поверхности присоски
они расходятся веерообразно в дорсальном и дор-
со-латеральных направлениях.

ОБСУЖДЕНИЕ РЕЗУЛЬТАТОВ
В строении покровов D. hispida обращает на се-

бя внимание очень крупный размер элементов
вооружения на дорсальном горбе и на боковых
сторонах широкой части локомоторного отдела
тела. Большие шипы подвергаются опасности
выламывания из наружной пластинки тегумента
при значительной механической нагрузке. Из-
вестно, что у некоторых видов трематод сем. Echi-
nostomatidae опасность нивелируется расположе-
нием шипов адорального диска в толще базаль-
ной пластинки. При этом подвижность шипов
обеспечивается либо паренхимными мышцами,
крепящимися к покровам у их основания, либо
собственной мускулатурой (Fujino et al., 1994;
Ястребов, Ястребова, 2014). У крупных шипов
D. hispida мы не обнаружено аналогичной обо-
лочки, что косвенно свидетельствует об относи-
тельно слабых механических воздействиях. С ос-
нованиями шипов топографически связаны точ-
ки крепления дорсо-вентральных, хордальных и
продольных паренхимных мышц. Их сокраще-
ние, несомненно, меняет угол наклона шипов к
поверхности тела. Мускулатура покровов, напро-
тив, слабая. Слабость выражается в относительно
небольшой толщине всех мышечных слоев. Для
кольцевой и продольной мускулатуры ранее от-
мечалось, что расстояние между соседними во-
локнами в мышечном слое варьирует у трематод
незначительно. Оно редко превышает горизон-
тальный диаметр волокна и крайне редко достигает
двух диаметров (Ястребов и др., 2008), поэтому все
мышечные слои покровов D. hispida могут быть оце-
нены как разреженные, в особенности диагональ-
ный слой, который, на наш взгляд, частично реду-
цирован.

Продольные паренхимные мышцы, лучше
всего развитые в локомоторном отделе тела, име-
ют разную функциональную нагрузку. Они до-
полняют собой продольную мускулатуру покро-

вов и укорачивают тело при перемещении гель-
минта. Помимо этого, мышечные элементы,
соединяющие покровы на передней и задней сто-
ронах дисковидного расширения тела, регулиру-
ют форму диска, делая его короче и шире. В по-
следнем случае налицо очередной пример кон-
вергентного формирования у трематод коротких
продольных мышц, которые стягивают стороны
различных фиксаторных структур и вызывают их
выступание в том или ином направлении (Ястре-
бов и др., 2020).

Дорсо-вентральные мышцы, расположенные
в пределах вентральной впадины, регулируют ее
объем, а также высоту дорсального горба. Их
мощное развитие и особенности архитектоники од-
нотипны у трематод с вентральной впадиной,
функционирующей как большая присоска (Mac-
Kinnon, 1982a, 1982b; Ошмарин, Жарикова, 1984).
Единственным отличием является то, что лате-
ральные мышечные волокна не уступают в тол-
щине медиальным. По-видимому, мышцы, рас-
положенные у боковых сторон дисковидной ча-
сти тела, уплощают и расширяют ее, приводя
крупные шипы в плотный контакт с субстратом.
Позади вентральной впадины их роль в обеспече-
нии двигательной активности гельминта гораздо
меньше, на что указывают малая толщина, более
редкое расположение и округлая форма попереч-
ного сечения тела.

В локомоторном отделе тела регуляторами
формы его дисковидной части, наряду с дорсо-
вентральной и продольной паренхимной, служит
хордальная мускулатура. Сокращение хордаль-
ных мышц, расположенных над пищеваритель-
ной трубкой, стягивает боковые стороны отдела,
увеличивает высоту дорсального горба, приводя
крупные шипы на выступе в контакт с тканями
хозяина. Под пищеварительной трубкой хордаль-
ных мышц больше. Их сокращение предположи-
тельно не только стягивает стороны дисковидно-
го расширения тела, но и сгибает тело на брюш-
ную сторону, увеличивая объем вентральной
впадины.

В передней трети полового отдела тела плексус
из дорсо-вентральных и разнонаправленных хор-
дальных мышц едва ли связан с процессами при-
крепления и перемещения гельминта. Более ве-
роятно, что сокращение компонентов плексуса
обеспечивает перемещение половых продуктов и
яиц по терминальным частям мужских и женских
половых протоков. Периферический слой про-
дольных паренхимных мышц обеспечивает про-
дольное сжатие данного участка тела. Таким об-
разом, архитектоника паренхимной мускулатуры
дифференцирует половой отдел тела на две функ-
ционально разные части, задняя из которых более
пассивна в двигательном плане.
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По внешнему строению D. hispida сходен с ви-
дами трематод, прикрепительные структуры ко-
торых сконцентрированы на переднем конце те-
ла. Эти структуры образуют в совокупности ком-
пактный комплекс, и его части дополняют друг
друга, играя разную роль в обеспечении фикса-
ции гельминтов. Как следствие, достигается весь-
ма прочное прикрепление, а часть тела позади
прикрепительного комплекса становится отно-
сительно длинной (Ошмарин, Егорова, 1978).
Подобное строение имеют, например, трематоды
некоторых родов сем. Echinostomatidae (Patagifer,
Hypoderaeum, Nephrostomum). У представителей
родов Patagifer и Hypoderaeum комплекс включает
в себя присоски, вентральную впадину, адораль-
ный диск и мелкие шипы покровов между при-
сосками. У трематод рода Nephrostomum последний
компонент отсутствует. В аналогичный комплекс
D. hispida входят присоски, дорсальный горб, вен-
тральная впадина и вооружение покровов.

Известно, что в эволюции функций существу-
ет явление компенсации. Суть его состоит в пере-
распределении нагрузки между структурами,
обеспечивающими ту или иную функцию. Про-
грессивное развитие одних структур компенсиру-
ет отставание в развитии других. Компенсирую-
щие структуры не приобретают новых функций, а
лишь усиливают имеющиеся (Воронцов, 1967).
Так, в родах Patagifer и Nephrostomum мощное раз-
витие адорального диска компенсирует относи-
тельную слабость мелкой ротовой присоски, осо-
бенно заметную у второго из названных родов. У
трематод рода Hypoderaeum характер компенса-
ции иной: ротовая присоска маленькая, адораль-
ный диск частично редуцирован, и особую роль в
фиксации гельминтов приобретают глубокая вен-
тральная впадина и мускулистая брюшная при-
соска, субтерминальное устье которой направле-
но во впадину.

В случае с D. hispida основная фиксаторная на-
грузка ложится не на маленькие присоски, а на
участок тела между ними. Общее количество, раз-
нообразие и пространственное распределение па-
ренхимных мышц говорят о том, что данный уча-
сток может существенно изменять форму. Изме-
нения формы необходимы для обеспечения
контакта с тканями хозяина. При этом прикреп-
ление происходит в основном с помощью по-
движного вооружения. Его топография, не впол-
не типичная для трематод, указывает, что с суб-
стратом наиболее надежно сцепляются боковые
стороны локомоторного отдела тела и дорсаль-
ный горб, где шипы достигают максимальных
размеров. Положение горба свидетельствует о
глубоком проникновении переднего конца тела
между микроворсинками кишечника рыб. Опреде-
ленную прикрепительную работу выполняет также
вентральная впадина. По-видимому, D. hispida со-
храняет локализацию в основном за счет прикреп-

ления, а возможности перемещения гельминтов
ограничены.

Выводы. Морфология D. hispida показывает
лишь один из множества вариантов приспособле-
ния к жизни в пищеварительной трубке позво-
ночных животных. Различные группы кишечных
сосальщиков (Echinostomatidae, Notocotylidae,
Strigeidae, Leucochloridiidae, Cladorchidae и мно-
гие другие) демонстрируют огромные эволюци-
онные возможности класса Trematoda. На уровне
внешнего строения диапазон возможностей изве-
стен, а способы организации гельминтов более
или менее типизированы. На очереди стоит анато-
мический уровень исследований, в частности, изу-
чение архитектоники мускулатуры марит. Оно
позволит более точно объяснить механизмы функ-
ционирования структур, обеспечивающих при-
крепление и передвижение этих интересных пара-
зитических червей.
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Body Musculature and Fixation Features of Deropristis hispida 
(Trematoda, Deropristidae)

M. V. Yastrebov1, *, I. V. Yastrebova1, and D. I. Smirnova1

1Demidov Yaroslavl State University, Yaroslavl, Russia
*e-mail: mvy@uniyar.ac.ru

The external morphology, body wall and parenchymal musculature of Deropristis hispida are described. The
locomotor part of the body is a complex of attachment structures, including suckers, a dorsal hump, a ventral
cavity of complex configuration and powerful spines. The largest spines are situated on the dorsal hump and
on the lateral sides of the body. The muscle layers of the body wall are thin, the diagonal layer is partially re-
duced. Dorso-ventral, chordal and longitudinal muscles, developed mainly in the locomotor part of the body,
as well as a few fibers connecting the dorsal and lateral sides of the oral sucker with the body wall constitute
parenchymal musculature. In the anterior third of the body genital part, chordal and dorso-ventral muscles
form a sparsely fibrous muscular plexus surrounding the terminal parts of the genital ducts. It is assumed that
small suckers do not play a dominant role in the fixation of D. hispida. Their relative weakness is compensated
by attachment with the spines and ventral cavity. Helminth retains localization to a greater extent by attach-
ment than by movement.

Кеуwords: Trematoda, Deropristis hispida, body musculature
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сточная Азия
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We investigated species composition by mean of electron and light microscopy of monthly samples collected
in Tuyen Lam Reservoir, Lam Dong Province, Vietnam in 2014. Among the fifteen taxa of silica-scaled
chrysophytes five are new records for Vietnam.

Keywords: Mallomonas, Synura, Paraphysomonas, Chrysosphaerella, Spiniferomonas, Southeast Asia
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те по ссылке https://www.springer.com/journal/12212.
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ГЕТЕРОТРОФНЫЕ ЖГУТИКОНОСЦЫ БОЛОТ СЕВЕРНОГО КАВКАЗА1)
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Исследованы видовой состав и морфология гетеротрофных жгутиконосцев в разнотипных биото-
пах болот республик Северная Осетия и Кабардино-Балкария, обнаружено 66 видов и форм. Наи-
более часто в исследованных биотопах встречались виды Neobodo designis, Goniomonas truncata, Ancy-
romonas sigmoides, Bodo saltans, Jenningsia fusiforme и Rhynchomonas nasuta. Высокое видовое разнооб-
разие зафиксировано в выжимках гипновых и сфагновых мхов, при этом наиболее уникальные
сообщества жгутиконосцев сформировались в донных осадках. Все выявленные виды являются но-
выми для Кабардино-Балкарии, 26 видов – новые для Северной Осетии. Исследовано внешнее
строение клеток 12 видов: Salpingoeca angulosa, Phalansterium solitarium, Protaspa gemmifera, Spongo-
monas uvella, Thaumatomastix triangulata, Cafeteria ligulifera, Paraphysomonas ovalis, Arthropyxis annulata,
Parabodo nitrophilus, Petalomonas aff. carinata, Scytomonas pusilla и Sphenomonas teres. Полученные дан-
ные о морфологии изученных видов дополняют наши представления о внутривидовой изменчиво-
сти жгутиконосцев.

Ключевые слова: протисты, простейшие, флагелляты, морфология, видовое разнообразие, сфагно-
вые болота, Кабардино-Балкария, Северная Осетия
DOI: 10.31857/S032096522105017X

Heterotrophic Flagellates from Mires of North Caucasus, Russia
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Species composition and morphology of heterotrophic f lagellates from various mire biotopes of Khabardino-
Balkaria and North Ossetia are studied, 66 species and forms are found. The most common species were Neo-
bodo designis, Goniomonas truncata, Ancyromonas sigmoides, Bodo saltans, Jenningsia fusiforme and Rhyncho-
monas nasuta. High species diversity was recorded in samples from Hypnales and Sphagnum mosses, while
the most unique communities of f lagellates were formed in bottom sediments. All identified species are new
for Kabardino-Balkaria, 26 species are new for North Ossetia. The cell morphology of 12 species was inves-
tigated: Salpingoeca angulosa, Phalansterium solitarium, Protaspa gemmifera, Spongomonas uvella, Thaumato-
mastix triangulata, Cafeteria ligulifera, Paraphysomonas ovalis, Arthropyxis annulata, Parabodo nitrophilus, Pet-
alomonas aff. carinata, Scytomonas pusilla, and Sphenomonas teres. The obtained data on the morphology of
the studied species supplement our knowledge of the intraspecific variability of f lagellates.

Keywords: protists, protozoa, cell morphology, species diversity, Sphagnum mires, Khabardino-Balkaria,
North Ossetia
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В грунте р. Ак обнаружены два новых для науки вида свободноживущих морских нематод, относя-
щихся к отряду Monhysterida. Amphimonhystrella major sp. n. по строению спикулярного аппарата
близка к A. parva Gagarin, Nguyen Vu Thanh, 2009, но имеет более длинное тело, более короткий хвост,
более длинную стому и более крупные спикулы. Thalassomonhystera lepta sp. n. морфологически близка к
T. elegans Gagarin, Nguyen Vu Thanh, 2013, но у нее более короткое тело, гладкая кутикула, иная форма
хвоста и более крупные спикулы. Приведена таблица с основными морфологическими признаками
самцов валидных видов рода Amphimonhystrella и дихотомический ключ для их определения, а также таб-
лица с основными морфологическими признаками самцов семи валидных видов рода Thalassomonhys-
tera, обнаруженных в водоемах Вьетнама и дихотомический ключ для определения.

Ключевые слова: Вьетнам, свободноживущие морские нематоды, новые виды, Amphimonhystrella ma-
jor sp. n., Thalassomonhystera lepta sp. n.
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Two New Species of the Order Monhysterida Filipjev, 1929 (Nematoda)
from the Ak River Mouth in Vietnam

V. G. Gagarin1, * and Nguyen Đình Tứ2
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Borok, Nekouzskii raion, Yaroslavl oblast, Russia
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Two new for science species of free-living nematodes of the order Monhysterida have been found in sediments of
the Ak River, Vietnam. Amphimonhystrella major sp. n. is close to A. parva Gagarin, Nguyen Vu Thanh, 2009 in the
structure of the spicular apparatus but has a longer body, shorter tail, longer stoma, and larger spicules. Thalasso-
monhystera lepta sp. n. is morphologically close to T. elegans Gagarin, Nguyen Vu Thanh, 2013 but has a shorter
body, smooth cuticle, tail of different shape, and larger spicules. The table of the main morphometric characters in
males of the valid species of the genus Amphimonhystrella and a dichotomous key for their identification and the
table of the main morphometric characters in males of seven valid species of the genus Thalassomonhystera found
in water bodies of Vietnam and a dichotomous key for their identification are presented.

Keywords: Vietnam, marine free-living nematodes, new species, Amphimonhystrella major sp. n., Thalasso-
monhystera lepta sp. n.

1)Полный текст статьи опубликован в английской версии журнала Inland Water Biology, 2021, Vol. 14, No. 5 и доступен на сай-
те по ссылке https://www.springer.com/journal/12212.
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ЭПИБИОНТНЫЕ ВОДОРОСЛИ ГРЕБЕШКА И УСТРИЦЫ 
В ПРИБРЕЖНЫХ ВОДАХ ЮЖНОГО ПРИМОРЬЯ
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Выявлен состав эпибионтных водорослей четырех видов Bivalvia: приморского гребешка Mizuho-
pecten yessoensis, японского Azumapecten farreri и Свифта Swiftopecten swiftii, а также тихоокеанской
устрицы Magallana gigas в прибрежье Южного Приморья. Флора эпибиоза приморского гребешка из
14 районов включает 83 вида (красные – 45, бурые – 16, зеленые – 22), японского гребешка из двух
районов – 16 видов (красные – 13, бурые – 1, зеленые – 2), гребешка Свифта из одного района –
9 видов (красные – 9), устрицы из трех районов – 32 вида (красные – 20, бурые – 10, зеленые – 2).
Rhodophyta лидируют по числу видов в эпибиозах всех видов моллюсков в большинстве районов.
Высокое видовое богатство флоры эпибиоза приморского гребешка отмечено в смешанных поселе-
ниях в зал. Посьета (44 вида) и донной культуре в прол. Старка (37). В естественных скоплениях при
благоприятных условиях (активная гидродинамика и низкий уровень загрязнения вод, незначи-
тельное заиление грунта) в одном районе встречается 21–25 видов водорослей, при неблагоприят-
ных – 6–12. Естественные поселения двух других видов гребешка характеризуются еще большим
доминированием Rhodophyta по количеству видов. Виды рода Codium (Chlorophyta) доминируют по
биомассе в природных эпибиозах приморского и японского гребешка в чистых районах зал. Петра
Великого. Флора эпибиоза тихоокеанской устрицы характеризуется преобладанием Phaeophyceae
по числу видов и биомассе в культивированных поселениях, и по биомассе – в естественных.

Ключевые слова: эпибиоз, макроводоросли, гребешок, устрица, естественное поселение, культиви-
рованное поселение, залив Петра Великого, южное Приморье
DOI: 10.31857/S0320965221050144

ВВЕДЕНИЕ
Макроводоросли обитают в водоемах на самых

разнообразных твердых субстратах, в том числе
живых, и поверхность раковин моллюсков не яв-
ляется исключением. Вместе с губками, ракооб-
разными и другими беспозвоночными они часто
образуют эпибиотические сообщества (Звягин-
цев, 2005). Эпибиоз – пространственная ассоци-
ация эпи- и базибионтов, имеющая сложную
консортивную структуру (Парталы, 2003; Раил-
кин, 2008; Harder, 2009; Wahl, 2008, 2009). При-
крепляясь к подвижному живому субстрату, на-
пример, приморскому гребешку Mizuhopecten yes-
soensis (Jay, 1857), макроводоросли получают ряд
преимуществ: защиту от выедания фитофагами,
твердый субстрат, удаленность от илистого грунта,
способность перемещаться в другие районы и т.д.
(Овсянникова, Левенец, 2003, 2004; Ozolinsh, Ku-
priyanova, 2000; Cerrano et al., 2006; Álvarez-Cerril-
lo et al., 2017).

Эпибиозы развиваются на постоянно расту-
щем, но ограниченном по площади субстрате, и

могут служить упрощенной моделью эпибентос-
ных сообществ (Турпаева, 1987). Водоросли, по-
селяясь на ценных промысловых и культивируе-
мых двустворчатых моллюсках, оказывают влия-
ние на состояние моллюска негативно, увеличивая
его массу или парусность движения, или позитив-
но, маскируя его от хищников (Кучерявенко и др.,
2006; Габаев, 2013; Vance, 1978). Поэтому установ-
ление состава эпибионтов актуально как в теоре-
тическом, так и практическом аспекте.

Макроводоросли как важная часть эпибиоти-
ческих сообществ, особенно прибрежных, отли-
чаются большим разнообразием и, несомненно,
требуют изучения (González et al., 2020). Тем не
менее, большинство исследователей эпибиозов
моллюсков обычно фокусируют свое внимание
на животных и редко указывают Algae в их составе
(Денисенко, Савинов, 1984; Rosso, Sanfilippo,
1991; Fuller et al., 1998; Uribe et al., 2001; Cerrano et
al., 2006; Schejter, Bremec, 2007; Connelly, Turner,
2009; Schejter et al., 2011, 2014; Carraro et al., 2012;
Souto et al., 2012; Antoniadou et al., 2013; Martins
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et al., 2014). Между тем, водоросли-эпибионты в
Северо-западной Пацифике разнообразны и
обильны. Они являются основными компонента-
ми эпибиозов гребешка M. yessoensis в Охотском и
Японском морях (Силина, 2002; Левенец и др.,
2005, 2010; Кучерявенко и др., 2006; Баранов и др.,
2013, 2017). Большая парусность Algae способ-
ствует перемещению моллюсков течениями и вы-
бросу их на берег под действием штормов (Гайл,
1936; Lutaenko, Levenets, 2015). В то же время во-
доросли-макрофиты служат подходящим суб-
стратом для оседания спата и, тем самым, способ-
ствуют стабильному воспроизводству скоплений
Bivalvia.

В прибрежье южного Приморья распростра-
нены три промысловых вида гребешка: примор-
ский M. yessoensis, японский Azumapecten farreri
(Jones et Preston, 1904) и Свифта Swiftopecten swiftii
(Bernardi, 1858) (Lutaenko, Noseworthy, 2012).
Приморский гребешок считается основным объ-
ектом марикультуры, японский гребешок, гребе-
шок Свифта и тихоокеанская устрица Magallana gi-
gas (Thunberg, 1793), – перспективными. Эпибиозы
коммерчески важных видов представляют собой
одну из серьезных проблем, возникающих при их
выращивании (Звягинцев, 2005; Габаев, 2013). 

Поскольку эпибиозы одних и тех же видов в раз-
ных поселениях различаются, а сведения о водорос-
лях-эпибионтах малочисленны, цель работы –
обобщить данные о флоре эпибиоза Mizuhopecten
yessoensis и установить состав флор эпибиоза Ma-
gallana gigas, Azumapecten farreri и Swiftopecten swiftii в
прибрежье Южного Приморья.

МАТЕРИАЛ И МЕТОДЫ ИССЛЕДОВАНИЯ

Эпибионтов трех видов гребешка и устрицы, в
том числе макроводоросли, изучали в различных
поселениях в 14 районах Южного Приморья в пе-
риод с 1979 по 2017 г. (рис. 1). Обследование посе-
лений четырех видов моллюсков проводили об-

щепринятым водолазным методом на полигонах
Тихоокеанского научно-исследовательского ин-
ститута рыбного хозяйства и океанографии, а
также в прибрежной зоне г. Владивостока, Уссу-
рийском и Амурском заливах, заливах Восток,
Посьета и Дальневосточном морском заповедни-
ке весной–осенью 2014–2017 гг. Особей гребеш-
ков Azumapecten farreri и Swiftopecten swiftii иссле-
довали в естественных поселениях в бухте Новик,
в районе о. Скребцова (Амурский залив) и в бухте
Тихая Заводь (зал. Восток). Эпибионтов устрицы
Magallana gigas изучали у о. Скребцова, в бухте
Воевода (Амурский залив), в бухте Троицы (зал.
Посьета) и бухте Горностай (Уссурийский залив)
в природе и подвесной культуре. Донные планта-
ции Mizuhopecten yessoensis обследовали в проливе
Старка, подвесные – в бухте Подъяпольского,
смешанные – в бухтах Киевка, Миноносок и Во-
евода по стандартной методике ресурсных иссле-
дований (Блинова и др., 2003). Для анализа и
сравнения конкретных флор эпибиоза использо-
вали опубликованные данные по другим районам
южного Приморья (Левенец и др., 2005, 2010; Ба-
ранов и др., 2012, 2013, 2017).

Высоту раковины гребешка и устрицы измеря-
ли штангенциркулем с точностью до 1 мм, массу
определяли с точностью до 1 г. Створки раковины
обследовали на наличие оброста. Учет эпибион-
тов, в том числе водорослей, проводили по еди-
ной методике (Овсянникова, Левенец, 2003,
2004). Доминантными считали виды, биомасса
которых была ≥45% общей фитомассы. Биомасса
субдоминантов варьировала от 15 до 30%, харак-
терных видов – от 5 до 10% общей фитомассы.
Всего проанализировано 1150 экз. M. yessoensis,
20 экз. Azumapecten farreri, 10 экз. Swiftopecten swiftii
и 70 экз. Magallana gigas. Названия таксонов при-
ведены в соответствии с современными cистема-
тическими представлениями (Guiry, Guiry, 2020).

Рис. 1. Карта-схема южного Приморья. Районы исследования: 1 – бухта Сивучья, 2 – бухта Калевала, 3 – бухта Ми-
ноносок, 4 – бухта Троицы, 5 – бухта Витязь, 6 – прол. Старка, 7 – бухта Воевода, 8 – бухта Новик, 9 – о. Скребцова,
10 – бухта Горностай, 11 – бухта Подъяпольского, 12 – бухта Тихая Заводь, 13 – бухта Врангеля, 14 – бухта Киевка.
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ЛЕВЕНЕЦ и др.

РЕЗУЛЬТАТЫ ИССЛЕДОВАНИЯ
Эпибиоз приморского гребешка Mizuhopecten

yessoensis. В результате систематической обработ-
ки материала в различных поселениях гребешка
Mizuhopecten yessoensis найдено 83 вида водорос-
лей из трех отделов: Rhodophyta (красные) – 45,
Chlorophyta (зеленые) – 22, Ochrophyta, Phaeo-
phyceae (бурые) – 16 (рис. 2а, 2г). Количество ви-
дов в одном районе варьировало: от 6 (бухта Вран-
геля) до 25 (бухта Калевала) в естественных попу-
ляциях; от 10 (бухта Киевка) до 44 (бухта
Миноносок) в смешанных поселениях; от 6 (бух-
та Сивучья) до 37 (пролив Старка) в культивиро-
ванных поселениях.

В смешанном поселении 6–9-летнего примор-
ского гребешка в бухте Киевка весной 2014 г.
встречено 10 видов Algae, из них красных – 6, зеле-
ных – 2, бурых – 2. Кустистые красные водоросли
Savoiea bipinnata (Postels et Ruprecht) M.J. Wynne и
Polysiphonia morrowii Harvey, с биомассой 3–5 г на
створку, доминировали во флоре и эпибиозе в це-
лом.

В естественном заиленном поселении в бухте
Врангеля, испытывающей значительный антро-
погенный пресс (Гульбин и др., 2003), водоросли
малочисленны (красных – 2 вида, зеленых – 3 и
бурых – 1). Руководящими были зеленая пла-

стинчатая Ulva fenestrata Postels et Ruprecht и крас-
ная Polysiphonia morrowii. Доминировали в эпиби-
озе усоногие раки Cirripedia (Левенец и др., 2005,
2010).

В естественном поселении Mizuhopecten yesso-
ensis на сероводородных илах в буте Тихая Заводь
осенью 2016 г. эпибиоз обеднен. Его флора вклю-
чала 12 видов (красных – 7 и зеленых – 5) с низ-
кой биомассой. Обычными были кустистые крас-
ные: Melanothamnus yendoi (T. Segi) Díaz-Tapia et
Maggs, Ceramium spp., Dasya sessilis Yamada и “нит-
чатые” (тонкие кустистые) зеленые водоросли:
Cladophora stimpsonii Harvey и Ulothrix spp. В сооб-
ществе доминировали животные.

В подвесной культуре в бухте Подъяпольского
осенью 2015 г. обнаружено 12 видов Algae (крас-
ных – 5, зеленых – 5, бурых – 2) с очень низкой
биомассой. На кустистых макроформах: Dictyota
dichotoma (Hudson) Lamouroux, Melanothamnus ja-
ponicus (Harvey) Díaz-Tapia et Maggs и Cladophora
stimpsonii селились микроэпифиты: Erythrotrichia
carnea (Dillwyn) J. Agardh, Stylonema alsidii (Zanar-
dini) Drew, Colaconema daviesii (Dillwyn) Stegenga.
В эпибиозе доминировали животные.

В естественном поселении вблизи г. Владиво-
стока в восточной части Амурского залива встречен
21 вид Algae (красных – 9, зеленых – 6 и бурых – 6).

Рис. 2. Водоросли-эпибионты гребешков Mizuhopecten yessoensis (а, г), Swiftopecten swiftii (б, д) и Azumapecten farreri (в, е).
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Руководящими были бурая пластинчатая Sacchari-
na japonica (Areschoug) Lane, Mayes, Druehl et
Saunders и красная кустистая Devaleraea stenogona
(Perestenko) Skriptsova et Kalita. Характерными яв-
лялись пластинчатые зеленые Ulva fenestrata и Ul-
varia splendens (Ruprecht) Vinogradova, кустистые
красные Pterothamnion yezoense (Inagaki) Athanasi-
adis et Kraft и Polysiphonia morrowii. В эпибиозе до-
минировали животные: Cirripedia и Polychaeta
(Левенец и др., 2005, 2010).

В донной культуре в проливе Старка осенью
2014 г. на верхних створках 3–9-летнего гребешка
из 37 видов Algae преобладали Rhodophyta – 23 вида.
Вклад в эпибиоз Chlorophyta заметен – 11 видов. Ку-
стистые Rhodophyta: Melanothamnus yendoi, Savoiea
bipinnata, Polysiphonia morrowii, Dasysiphonia japoni-
ca (Yendo) H.-S.Kim и Masudaphycus irregularis (Ya-
mada) Lindstrom доминировали во флоре и в эпи-
биозе в целом. Характерно присутствие пластин-
чатых форм: Sparlingia pertusa (Postels et Ruprecht)
Saunders, Strachan et Kraft, Devaleraea stenogona,
Ulva fenestrata и Ulvaria splendens. Обычны “нит-
чатки” (Cladophora stimpsonii, бурая Sphacelaria
rigidula Kützing) и микроэпифиты: Stylonema alsidii
и Colaconema daviesii. В донной культуре 1–3-лет-
него гребешка в бухтах Витязь и Троицы руково-
дящим видом была Dеvaleraea stenogona. Заметен
вклад в фитомассу Chlorophyta: пластинчатой Ul-
va lactuca и кустистой Codium yezoense (Tokida) Vi-
nogradova (Левенец и др., 2005, 2010).

В смешанном поселении в бухте Воевода
(о. Русский, Амурский залив) летом 2014 г. на за-
иленных верхних створках 3–5-летних гребешков
найдено 18 видов (красных – 13, зеленых – 3 и бу-
рых – 2). На них обильно селились микроэпифит-
ные диатомеи. Руководящими в эпибиозе были ку-
стистые красные: Tichocarpus crinitus (Gmelin)
Ruprecht, Hyalosiphonia caespitosa Okamura, Neor-
hodomela munita (Perestenko) Masuda. Характерно
присутствие “нитчаток”: красных Polysiphonia
morrowii и Melanothamnus yendoi, зеленых Clado-
phora stimpsonii, Rhizoclonium riparium Kützing и Cha-
etomorpha ligustica (Kützing) Kützing. Бурые водорос-
ли, пластинчатая Punctaria plantaginea (Roth) Greville
и трубчатая Chorda asiatica Sasaki et Kawai, отмечены
редко и в небольшом количестве. Состав фауны
эпибиоза довольно разнообразен (табл. 1).

Объем выборки гребешка в бухте Воевода со-
ставил 30 особей: сеяных – 7 и диких – 23. На се-
яных гребешках встречено 10 видов: красных – 8,
зеленых и бурых – по одному виду. На диких осо-
бях отмечено в 1.8 раза больше видов: красных –
13, зеленых – 3, бурых – 2. Наибольшее число ви-
дов зарегистрировано на 4-летних сеяных, и ди-
ких особях.

В смешанном поселении в бухте Миноносок
(залив Посьета) в основном на верхних створках
2–9-летнего гребешка найдено 44 вида (красных –

24, зеленых – 8, бурых – 12). В большом количе-
стве отмечены микроэпифитные диатомеи. По-
стоянно присутствовали кустистые багрянки
Gelidium vagum Okamura, Antithamnion densum
(Suhr) Howe, Tokidaea corticata (Tokida) Yoshida,
Polysiphonia morrowii, Melanothamnus yendoi. Руко-
водящими видами флоры были трубчатые и пла-
стинчатые бурые водоросли: Chorda asiatica, Sac-
charina spp. и Punctaria plantaginea. Характерно
присутствие “нитчаток”: Sphacelaria rigidula, Cl-
adophora stimpsonii, Rhizoclonium riparium и Chaeto-
morpha linum (O.F. Müller) Kützing. Доминировали
в сообществе животные.

Объем выборки в бухте Миноносок в 2016 г.
был 70 особей: сеяных – 9 и диких – 11. На диких
особях найдено 10 видов: красных – 6 и зеленых – 4.
На сеяных гребешках отмечено в 4.2 раза больше
видов Algae, чем на диких. На сеяных 2–4-летних
особях число видов достигало 15–16, на 5–6-лет-
них особях – 28, на 7–9-летних – 18.

В естественном поселении в бухте Калевала
(Дальневосточный морской заповедник) отмече-
но 25 видов водорослей (красных – 17, зеленых –
5 и бурых – 3). Доминировал в сообществе Codium
yezoense. Субдоминантами были Polysiphonia mor-
rowii, Codium fragile (Suringar) Hariot и Ulvaria
splendens, характерными – Palmaria stenogona и
Sparlingia pertusa. В природном эпибиозе в бухте
Сивучья (1996–1998 гг.) встречено 22 вида (крас-
ных – 13, зеленых – 7 и бурых – 2). Руководящи-
ми видами были кустистые Melanothamnus japoni-
cus, Codium fragile и пластинчатая Ulvaria splendens.
В том же районе в смешанном поселении в 1999 г.
отмечено 20 видов (красных – 12, зеленых – 7 и
бурых – 1). В эпибиозе доминировал Codium frag-
ile. Характерными видами в 1996–1999 гг. были
P. morrowii, Ulvaria splendens и Cladophora stimpsonii.
В культивированном поселении в 2003–2007 гг.
преобладали Sparlingia pertusa, Ulvaria splendens,
Ulva fenestrata и Polysiphonia morrowii. В естествен-
ных и смешанных поселениях M. yessoensis в юго-
западной части зал. Петра Великого биомасса водо-
рослей, доминировавших в эпибиозе, на порядок
превышала таковую животных (Баранов и др.,
2013).

Эпибиоз японского гребешка Azumapecten farreri
и гребешка Свифта Swiftopecten swiftii. На верхних и
нижних створках S. swiftii в нетипичном место-
обитании, на друзах модиолусов, в заиленной
бухте Тихая Заводь, отмечены девять видов Algae,
все – Rhodophyta (рис. 2б, 2д). Постоянно встре-
чаются кустистые Dasya sessilis и Ptilota filicina
J. Agardh. Характерно присутствие известковой
корковой багрянки Clathromorphum circumscriptum
(Strömfelt) Foslie. Значимую фитомассу создавала
только Dasya sessilis. Доминантами эпибиоза были
мшанки, субдоминантами – водоросли, моллюс-
ки и полихеты.
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На верхних створках Azumapecten farreri в бухте
Новик отмечено восемь видов Algae: красных – 6,
зеленых – 2 (рис. 2в, 2е). Постоянно на створках
встречался только Gelidium vagum. Вид Codium
fragile доминировал в эпибиозе совместно с губка-
ми. Вблизи г. Владивостока на обеих створках
Azumapecten farreri отмечено восемь видов. Бурые
представлены пластинчатой Saccharina cichorioi-
des (Miyabei) Lane, Mayes, Druehl et Saunders. Из
cеми видов красных обычной была кустистая
Nienburgella angusta (A. Zinova) Perestenko. Ее био-
масса на нижней створке в семь раз превышала
таковую на верхней. Доминировали в эпибиозе
губки, водоросли и мшанки. Всего на створках
Azumapecten farreri в двух естественных поселени-
ях найдено 16 видов водорослей (красных – 13,
зеленых – 2, бурых – 1). Руководящими были ку-
стистые формы красных (Gelidium vagum, Nienbur-
gella angusta) и зеленых (Codium fragile). Характер-
ные виды флоры эпибиоза представляли корко-
вые (Lithophyllum yessoense Foslie, Clathromorphum
circumscriptum) и кустистые (Melanothamnus yendoi,

Ceramium kondoi, Lomentaria hakodatensis Yendo)
Rhodophyta.

Эпибиоз тихоокеанской устрицы Magallana gi-
gas. На верхних створках вида в культивирован-
ных поселениях в бухте Троицы встречено 11 ви-
дов Algae (красных – 4, зеленых – 1, бурых – 6).
Водоросли появляются в подвесной культуре на
коллекторах и в садках в апреле–мае. Общая фи-
томасса невысока. Руководящие виды бурые
P. plantaginea, S. japonica и Desmarestia viridis
(Müller) Lamouroux. На устрицах с коллекторов,
размещенных близко к урезу воды, число видов в
2.5 раза, а фитомасса в 4 раза выше, чем на устри-
цах из садков, на глубине 3–4 м (рис. 3а–3в).

В естественных поселениях вблизи г. Владиво-
стока флора обычно богаче, а фитомасса выше,
чем в подвесной культуре, в несколько раз (рис. 3г,
3д). На верхних створках M. gigas в районе
о. Скребцова встречено 12 видов (красные – 9,
бурые – 3). Руководящими являются кустистые
красные: Ceramium kondoi Yendo, Symphyocladia
marchantioides (Harvey) Falkenberg, M. yendoi и

Таблица 1. Таксономическая структура эпибиоза гребешков и устрицы в Южном Приморье

Примечание. Номера районов исследования указаны согласно рис. 1. 
* Подвесная культура.

Район Всего видов Algae
Доля видов, % Число групп 

животных в эпибиозебурых красных зелeных

Mizuhopecten yessoensis – приморский гребешок
1 36 14 61 25 9
2 25 12 68 20 8
3* 15 13 54 33 7
3 44 27 55 18 8
4 13 8 54 38 6
5 11 9 45.5 45.5 6
6 37 8 62 30 8
7 18 11 72 17 8
9 21 28.5 43 28.5 11

11 12 17 41.5 41.5 9
12 12 0 59 41 5
13 6 17 33 50 5
14 10 20 60 20 7

Azumapecten farreri – японский гребешок
8 8 0 75 25 5
9 10 10 70 20 5

Swiftopecten swiftii – гребешок Свифта
12 9 0 100 0 5

Magallana gigas – тихоокеанская устрица
4* 11 58.5 33 8.5 10
9 12 25 75 0 11

10 19 31.5 63 5.5 8
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проростки бурой S. japonica. Флора эпибиоза уст-
рицы в бухте Горностай (Уссурийский залив)
включает 19 видов (красные – 12, зеленые – 1, бу-
рые – 6). Часто отмечены кустистые формы: бу-
рая D. dichotoma и красная Scagelia pylaisaei (Mon-
tagne) Wynne. Характерными видами являются
пластинчатая красная Grateloupia turuturu Yamada
и трубчатая бурая Coilodesme japonica Yamada. По
биомассе бурые водоросли доминируют над дру-
гими Algae. Это происходит из-за того, что на не-
подвижных моллюсках успешно селятся крупные
многолетние формы Phaeophyceae: виды Sacchari-
na, Sargassum и Stephanocystis.

ОБСУЖДЕНИЕ РЕЗУЛЬТАТОВ

Выявлено, что в естественных поселениях
Mizuhopecten yessoensis преобладают красные во-
доросли, зеленые находятся на втором месте по
числу видов, а бурые – на третьем. При неблаго-
приятных условиях обитания (замедленный во-
дообмен, высокий уровень загрязнения вод и за-
иления грунта) эпибиоз и его флора обеднены. В
ней возрастает доля микроэпифитных Rhodophy-
ta и Chlorophyta (≥50%). Преобладание видов
Rhodophyta и Chlorophyta характерно и для эпи-
биозов моллюсков, обитающих у тихоокеанского
побережья Мексики. При этом в эпибиозах мол-
люсков в южном Приморье лидируют кустистые
формы водорослей, тогда как в прибрежье Мек-
сики – нитчатые формы (González et al., 2020).

В смешанных поселениях приморского гре-
бешка самое высокое видовое богатство флоры
эпибиоза отмечено в зал. Посьета и юго-западной
части зал. Петра Великого. Красные водоросли
лидируют по числу видов в большинстве районов.
Доля Rhodophyta снижена, а Chlorophyta повыше-
на в естественном поселении M. yessoensis в
зал. Находка и в подвесной культуре в Уссурий-
ском заливе. Доля бурых водорослей высока в есте-
ственном поселении M. yessoensis вблизи г. Влади-
востока и смешанном – в зал. Посьета (табл. 1).

Общими для флоры эпибиоза в смешанных
поселениях являются: Polysiphonia morrowii,
Sparlingia pertusa, Ralfsia sp., Rhizoclonium riparium.
Эти виды обычны и в большинстве естественных
поселений этого вида, изученных ранее (Левенец
и др., 2005, 2010; Баранов и др., 2013, 2017). В юго-
восточной и юго-западной частях зал. Петра Ве-
ликого основную фитомассу создают Chlorophy-
ta, в восточной части зал. Посьета (бухты Витязь и
Троицы) – Rhodophyta, а в центральной (бухта
Миноносок) – Chlorophyta и Rhodophyta. Бурые
водоросли преобладают по фитомассе в Амурском
заливе вблизи г. Владивостока, но их роль в эпиби-
озе не столь значительна (Левенец и др., 2010).

Макроводоросли заселяют верхние створки
Azumapecten farreri и, особенно, Mizuhopecten yesso-

Рис. 3. Основные эпибионты устрицы Mаgallana gigas
в естественных и культивированных поселениях бух-
ты Троицы (а–в) и вблизи г. Владивостока (г, д). а –
подвесная культура с коллекторов, 14.03.2017; б –
подвесная культура с коллекторов, 04.05.2017; в –
подвесная культура из садков, 04.05.2017; г – подвес-
ная культура, бухта Воевода, 27.04.2017; д – естествен-
ное поселение о. Скребцова, 13.06.2017. По оси орди-
нат – средняя биомасса, г/дм2; по оси абсцисс: Ac –
актинии, Al – водоросли, As – асцидии, Bi – дву-
створчатые моллюски, Cr – ракообразные, Hy – гид-
роиды, Po – полихеты, Пр. – прочие. Вертикальные
линии – 95%-ный доверительный интервал.
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ensis в естественных, смешанных поселениях и
донной культуре. В естественных поселениях
Swiftopecten swiftii на друзах модиолусов и в под-
весной культуре Mizuhopecten yessoensis они селят-
ся на верхних и нижних створках раковины.
Красные и зеленые водоросли образуют “ядро”
флоры эпибиоза и дикого, и сеяного M. yessoensis.
В смешанном поселении в бухте Миноносок по-
вышена биоценотическая роль бурых. Пик посе-
ления эпибионтных Algae отмечен для гребешков
среднего возраста (4–6 лет). При этом общее чис-
ло видов на диких особях по мере увеличения воз-
раста уменьшается резко, а на сеяных – более
плавно.

Низкое видовое богатство флоры эпибиоза на-
блюдали в естественных поселениях всех видов
гребешка: приморского – в бухте Киевка, заливах
Восток и Находка, японского – в бухте Новик
о. Русский и Свифта – в бухте Тихая Заводь
зал. Восток. Фауна в них также обеднена (табл. 1).
Состав флоры природных эпибиозов японского
гребешка Azumapecten farreri и гребешка Свифта
Swiftopecten swiftii характеризуется еще большим
доминированием Rhodophyta по числу видов (от
75 до 100%). Наибольшую биомассу создает вид
Codium fragile, доминирующий в эпибиозе Azuma-
pecten farreri в бухте Новик.

Флора еcтественного эпибиоза тихоокеанской
устрицы достаточно разнообразна и характеризу-
ется преобладанием бурых водорослей по числу
видов и биомассе (в культуре – по биомассе). В
естественных эпибиозах Algae являются субдоми-
нантами, вслед за доминантами – Bivalvia. В под-
весной культуре в садках доминируют только жи-
вотные, на коллекторах водоросли могут быть
субдоминантами, вслед за Bivalvia и Ascidia.

Выводы. Наиболее высокое видовое богатство
флоры эпибиоза Mizuhopecten yessoensis отмечено
в его смешанных поселениях в зал. Посьета (44
вида) и донной культуре в проливе Старка (37). В
естественных скоплениях при благоприятных
условиях обитания (активная гидродинамика и
низкий уровень загрязнения вод, незначительное
заиление грунта) в одном районе встречается 21–
25 видов, при неблагоприятных – 6–12. Виды
Rhodophyta и Chlorophyta образуют “ядро” фло-
ры эпибиоза как “дикого”, так и сеяного M. yesso-
ensis, предпочитая заселять верхние створки 4–6-
летних гребешков. Естественные поселения Azu-
mapecten farreri и Swiftopecten swiftii характеризуют-
ся еще большим доминированием Rhodophyta по
числу видов. Зеленые водоросли Codium fragile и
Codium yezoense доминируют по биомассе в при-
родных эпибиозах Mizuhopecten yessoensis и Azuma-
pecten farreri в чистых районах зал. Петра Велико-
го. Для флоры Magallana gigas характерно преоб-
ладание Phaeophyceae по числу видов и биомассе
в культивированных поселениях и по биомассе –

в естественных. В эпибиозах всех видов руково-
дящими видами флоры являются кустистые фор-
мы водорослей.
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Epibiotic Macroalgae on Scallops and Oyster in Shallow Waters of Southern Primorye
I. R. Levenets1, *, E. B. Lebedev1, and A. Yu. Baranov1

1Zhirmunsky National Scientific Center of Marine Biology, Far Eastern Branch, Russian Academy of Sciences,
Vladivostok, Russia

*e-mail: iralevenetz@rambler.ru

The composition of epibiotic algae of four bivalve species: Swift scallop, Farrer’s scallop, Japanese scallop
and Pacific oyster in the coastal regions of southern Primorye have been studied. Epibiotic f lora of the Japa-
nese scallop from 14 areas contained 83 species (red – 45, brown – 16, green – 22). Flora of the Farrer’s scal-
lop from 2 areas included 16 species (red – 13, brown – 1, green – 2). On the valves of the Swift scallop from
1 area, only 9 species of red algae were found. Epibiotic f lora of the Pacific oyster from 3 areas contained 32
species (red – 20, brown – 10, green – 2). Rhodophyta species predominated in terms of the species number
in epibioses of all mollusks in the most of studied areas. High species abundance of epibiotic f lora of Japanese
scallop was registered in the mixed settlements in Posyet Bay (44 species) and in bottom culture in Stark Strait
(37). Under favorable conditions (active hydrodynamics, low water pollution level and insignificant deposi-
tion of silt) from 21 to 25 species of algae occurred in natural habitats of Japanese scallop. Under unfavorable
conditions the number of species did not exceed 6–12 species. Natural habitats of two others scallop’s species
are marked by greater predominance of Rhodophyta in terms of the species number. Chlorophyta species
(Codium spp.) dominate in terms of biomass in natural epibioses of Japanese scallop and Farrer’s scallop in
pure areas of Peter the Great Bay. Epibiotic f lora of the Pacific oyster is marked by predominance of Phaeo-
phyceae in terms of the species number and biomass in cultivated habitats, and in terms of biomass, in natural
populations.

Keywords: epibiosis, macroalgae, scallop, oyster, natural habitat, cultivated habitat, Peter the Great Bay,
Southern Primorye
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Исследована сезонная динамика ценозов обрастания антропогенных поверхностей в морской при-
брежной акватории на глубине 1.5–2.0 м. В осенне-зимний период (октябрь–февраль) мшанка
Cryptosula pallasiana (Moll), асцидия Botrillus schlosseri (Pallas) и инфузории родов Zoothamnium, Vor-
ticella, Ephelota, Dendrosoma и Folliculina формируют слой несплошного обрастания. Многовидовое
сообщество развивается на различных поверхностях в летне-осенний сезон (июль–ноябрь). Корко-
вые мшанки Cryptosula pallasiana, Conopeum seurati (Canu) и усоногий рак Amphibalanus improvisus
(Darwin) оседают одновременно и образуют первый ярус обрастания. Нитчатая мшанка Bowerbankia
gracilis (Leidy) и полихеты семейств Serpulidae и Spionidae формируют в июле–августе второй ярус
обрастания. Оболочник Molgula euprocta (Drasche), кишечнополостной гидроид Obelia loveni (All-
man.) и личинки двухстворчатых моллюсков Мytilus galloprovincialis (Lamarck) и Mytilaster lineatus
(Gmelin), оседающие в сентябре, продолжают сукцессию обрастания в течение осеннего периода.
Полученные результаты отражают биоразнообразие прибрежных акваторий юго-западного побере-
жья Крыма и влияние на сукцессию обрастания климатического фактора – температуры морской
воды, которая возрастает в результате глобального потепления.

Ключевые слова: юго-западное побережье Крыма, прибрежные воды, температура морской воды,
процессы колонизации, сообщество обрастания
DOI: 10.31857/S0320965221040136

ВВЕДЕНИЕ
Экологическая группировка морских микро-

организмов и беспозвоночных, которая появля-
ется на границе раздела “антропогенная поверх-
ность – морская вода”, в отличие от ценоза скал,
эпилитона и эпифитона, называется “сообще-
ством обрастания” (Брайко, 1985; Серавин и др.,
1985; Зевина, 1994; Гринцов, Полтаруха, 2004;
Звягинцев, 2005; Раилкин, 2008). Формирующие-
ся поселения морских организмов представляют
собой биоценоз обрастаний, а входящие в его со-
став гидробионты объединены термином “обраста-
тели”. В морских прибрежных экосистемах сооб-
щества обрастания антропогенных поверхностей
служат индикатором биоразнообразия беспозво-
ночных донных сообществ, они повышают продук-
ционный потенциал экосистем и обладают биоме-
лиоративными свойствами (Звягинцев, 2005;
Александров, 2008). В то же время, обрастания
наносят экономический ущерб, развиваясь на
подводной части морских судов различного на-
значения, газо- и нефтедобывающих платформ и

гидрографических измерительных приборов, на-
рушают работу водоводов в различных охлади-
тельных системах, использующих морскую воду
(Звягинцев, 2005; Раилкин и др., 2017). При опре-
делении эффективности современных средств за-
щиты различных поверхностей от обрастания
проводятся их испытания в прибрежных аквато-
риях, для чего необходимо изучать закономерно-
сти формирования и развития морских сооб-
ществ обрастания в районе таких испытаний
(Николаенко, Смирнова, 1996; Раилкин, 2008;
Раилкин и др., 2017).

Благодаря разнообразию бентосных сооб-
ществ, наиболее интенсивное обрастание проис-
ходит в морских прибрежных акваториях при ста-
ционарных условиях (Николаенко, Смирнова,
1996; Полтаруха, 2000; Раилкин, 2008). В процес-
се жизненного цикла бентосных беспозвоночных
их расселительные ювенильные формы некото-
рое время ведут планктонный образ жизни, раз-
носятся течением и оседают на поверхность раз-
личных субстратов, в том числе антропогенных
(Раилкин, 2008; Kazankova, 2014; Казанкова, 2016;
Chelyadina et al., 2017). Колонизация любой ан-Сокращения: Ст3 – низколегированная сталь.

УДК 574.5:62-757.7(262.5)

ЗООПЛАНКТОН, ЗООБЕНТОС,
ЗООПЕРИФИТОН
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тропогенной поверхности, попадающей в воду,
начинается с оседания и прикрепления микроор-
ганизмов – бактерий, микроводорослей, микро-
мицетов (Серавин и др., 1985; Ковальчук и др.,
2008; Рябушко и др., 2020). Затем по биопленке
микрообрастания происходит последовательное
или одновременное оседание личинок беспозво-
ночных (макрообрастателей), а также замена од-
них видов макрообрастателей на другие, которые
появляются в планктоне в зависимости от сезона
(Таможняя и др., 1988; Николаенко, Смирнова,
1996; Гринцов, Полтаруха, 2004; Лисицкая, 2017;
Chelyadina et al., 2017; Лебедовская и др., 2018),
что позволяет представить обрастание как биоти-
ческую сукцессию.

Цель работы – изучить макроценозы обраста-
ния антропогенных поверхностей в различные
сезоны в зависимости от длительности экспози-
ции и основных физико-химических параметров
морской воды.

МАТЕРИАЛ И МЕТОДЫ ИССЛЕДОВАНИЯ

Процесс формирования и развития обрастания
изучали на пластинах размером 100 × 50 × 2 мм и
100 × 150 × 2 мм. Для исследования использовали
следующие материалы: алюминий, техническая
резина, Ст3, стекло, пластмасса (полиарилат),
оргстекло, противообрастающие составы, подго-
товленные по SMT-технологии (Soluble Matrix
Type Paints) с растворимой органической матри-
цей, биоцид – закись меди (Chambers et al., 2006;
Раилкин и др., 2017). Образцы закрепляли в вер-
тикальном положении в специальных кассетах,
удобных для проведения многочисленных осмот-
ров (рис. 1). Обрастание изучали на глубине
1.5−2.0 м на морском стационарном стенде, рас-
положенном в прибрежной акватории бухты Се-
вастопольская (44°62′ с.ш., 33°52′ в.д.). Экспери-
ментальные работы проводили в течение трех лет
с февраля 2017 по февраль 2019 гг. Кассеты с об-
разцами устанавливали на испытания в летне-
осенний (июнь–октябрь), осенне-зимний (ок-

тябрь–февраль) и осенне-весенний (ноябрь–ап-
рель) сезоны.

Осмотр поверхности экспериментальных пла-
стин проводили после 2, 5, 9, 12 мес экспозиции в
море. Состояние поверхности противообрастаю-
щих составов оценивали после длительных сро-
ков испытания – 18, 24, 30 и более месяцев. На
экспериментальных пластинах изучали биораз-
нообразие и количественный состав беспозво-
ночных с учетом вклада (доли) каждого. Количе-
ство гидробионтов подсчитывали с двух сторон
на всей поверхности образца, отмечая особенно-
сти их распределения по поверхности, размер
особей или колоний. В многомесячных сообще-
ствах обрастателей подсчитывали на участках
размером 3 × 3 см, выбранных на наиболее оброс-
шей части образца с последующей экстраполяци-
ей полученных результатов на площадь 1 м2 (Раил-
кин и др., 2015; Лебедовская и др., 2018). Противо-
обрастающие составы после оседания первых
организмов-обрастателей снимались с дальней-
ших испытаний, поскольку эффективность про-
тивообрастающих композиций оценивается време-
нем, в течение которого их поверхность в естествен-
ной морской среде свободна от макрообрастания.

Для исследования сукцессии макрообраста-
ния – последовательности оседания личинок
гидробионтов-обрастателей – в течение года еже-
месячно, начиная с февраля, в кассету устанавлива-
ли 2–3 пластины из оргстекла и Ст3 (рис. 1а), через
месяц эти образцы снимали для изучения сфор-
мировавшегося биоценоза обрастания, а вместо
них устанавливали чистые пластины, на которых
изучали состав беспозвоночных осевших в тече-
ние следующего месяца. Поверхность пластин
просматривали под бинокулярном МБС-10 при
увеличении ×12 и под лупой ×4. Такие наблюде-
ния позволяют определить биоразнообразие в
районе испытательного стенда, выделить сезоны
с максимальным оседанием личинок обрастате-
лей.

За период исследований изучено обрастание
на 318 экспериментальных пластинах, в их числе
по 24 образца из алюминия, технической резины,

Рис. 1. Испытание образцов различного химического состава: а, б – кассеты для кратковременных испытаний (экспо-
зиция до одного года); в – кассеты для длительных испытаний противообрастающих составов (экспозиция до трех лет).

(а) (б) (в)
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стекла, полиарилата, 180 образцов из оргстекла и
Ст3, 42 образца различных композиций противо-
обрастающих составов. Для кратковременных ис-
пытаний (от 1 до 12 мес) пластин различного хи-
мического состава использовали пять кассет
(рис. 1а, 1б), для долговременных испытаний об-
разцов противообрастающих покрытий исполь-
зовали три кассеты (рис. 1в). Эти кассеты после
снятия обросших пластин очищали, заполняли но-
выми экспериментальными пластинами и устанав-
ливали в море для дальнейших испытаний.

В районе испытательного стенда на глубине
1.5 м определяли температуру морской воды кон-
тактным методом с помощью ртутного термомет-
ра, соленость электрометрическим методом на
“Sansion-5” (Hitachi), рН электрометрическим ме-
тодом с использованием рН-метра-милливольт-
метра рН-673 М (Рябинин, Шибаева, 2002).

РЕЗУЛЬТАТЫ ИССЛЕДОВАНИЯ

Обрастание антропогенных поверхностей (си-
дячие, прикрепленные беспозвоночные) в при-
брежной акватории бухты Севастопольская ха-
рактеризуется следующим видовым разнообразием:

Cryptosula pallasiana Moll, Conopeum seurati Ca-
nu, Bowerbankia gracilis Leidy (тип Bryozoa, класс
Gymnolaemata, семейства Cryptosulidae, Electri-
dae, Vesicullariidаe); Amphibalanus improvisus Dar-
win (тип Arthropoda, подтип Crustacea, инфрак-
ласс Cirripedia); Мytilus galloprovincialis Lamarck,
Mytilaster lineatus Gmelin (тип Mollusca, класс Bi-
valvia); Botrillus schlosseri Pallas, Molgula euprocta
Drasche (тип Chordata, подтип Tunicata, класс
Asсidiacea, семейства Styelidae, Molgulidae); Obelia
lоvеni Allman (тип Cnidaria, класс Hydrozoa, се-
мейство Campanulariidae); полихеты (тип Anneli-

da, класс Polychaeta, семейства Serpulidae и Spion-
idae). В весенний и летний сезоны в ценозах об-
растания встречаются зеленые Cladophora gracilis
(Kützing), Zostera marina (Linnaeus) и бурые Cysto-
siera barbata (Stackhouse) C. Agardh макроводоросли.

Гидрохимический мониторинг в районе испы-
тания образцов не выявил значительных сезон-
ных изменений солености и величины рН. Вели-
чина рН в прибрежных акваториях севастополь-
ского взморья в летне-осенний сезон была в
диапазоне 8.10–8.25, в зимне-весенний период воз-
растала до 8.20–8.55. Соленость в бухте Севасто-
польская изменялась в узком диапазоне 17.9–
18.4‰. Отмеченные сезонные изменения основных
химических параметров морской воды не лими-
тировали одновременное оседание на поверхность
образцов из различных материалов корковых мша-
нок Cryptosula pallasiana, Conopeum seurati и усоногих
раков A. improvisus.

Влияние сезонного изменения температуры
воды на последовательность оседания гидро-
бионтов-обрастателей в районе прибрежного ис-
пытательного стенда в течение 2019 г. приведено в
табл. 1. В феврале она не опускалась ниже 8.0°С, с
сентября до конца ноября сохранялась на уровне
22.8–13.5°С, в июле–августе прогревалась до
25.0‒25.8°С. Отмеченный температурный режим
морской воды был благоприятен для длительного
(8–9 мес) оседания мшанок и амфибалянусов на
антропогенные поверхности. Размер колоний
C. pallasiana в летние месяцы (июль, август), ко-
гда температура воды достигала максимальных
значений, возрастал до 10–15 мм, что в ~2.5 раза
превышало размер колоний осевших мшанок в
зимний и осенний сезоны. Диаметр основания
домиков осевших усоногих раков к летнему сезо-
ну увеличивался до 3.0–4.0 мм и достигал макси-

Таблица 1. Сезонная динамика оседания беспозвоночных на поверхность из оргстекла в бухте Севастопольская
в 2019 г.

Примечание. Т – температура морской воды.

Беспозвоночные
Начало обрастания Окончание Продолжительность 

обрастания, месмесяц Т, °С месяц Т, °С

Амфибалянусы
Мшанки

Февраль–март
Февраль

9.0–12.2
8.5–9.0

Октябрь
Ноябрь

15.6
14.8−13.5

7.5–8.0
9.0

Ботриллюсы

Оболочники

Май–июнь
Сентябрь–октябрь
Сентябрь

17.9–19.8
22.8–15.6
22.8–16.3

Июнь
Ноябрь
Октябрь

19.8–20.0
14.8–13.5

15.6

1.0−1.5
1.0–1.5
1.5−2.0

Полихеты Июль–август 25.8−23.6 Октябрь 15.6 4.0

Гидроиды Март–апрель
Октябрь–ноябрь

12.2–13.8
15.6–14.8

Апрель
Ноябрь

13.8−14.5
13.5

1.5–2.0
0.5–1.0

Моллюски Сентябрь–октябрь 22.8–15.6 Октябрь 16.3 2.0
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мального размера (12–15 мм) в пятимесячных це-
нозах к сентябрю–октябрю.

Изучение обрастания на оргстекле, полиакри-
лате, технической резине, алюминии и Ст3 пока-
зало, что различия в видовом составе ценозов хо-
рошо заметны на первых стадиях сукцессии об-
растания. После двухмесячной экспозиции в
летний сезон (июнь–июль) на различных по хи-
мическому составу поверхностях формировались
ценозы обрастания, которые отличались разно-
образием, численностью и размерами осевших
гидробионтов-обрастателей. Минимальный об-
рост в двухмесячных ценозах наблюдался на орг-
стекле и полиакрилате, максимальный – на ме-
таллических пластинах (Ст3 и алюминии) и тех-
нической резине (рис. 2).

В течение летних месяцев на поверхность алю-
миния и технической резины оседали не только
беспозвоночные (в основном, усоногие раки и
мшанки), также развивалось водорослевое обраста-
ние, представленное макроводорослями C. gracilis,
Z. marina, которое является автотрофной стадией
сукцессии обрастания (рис. 2б, 2д). На поверхно-
сти технической резины и Ст3 в течение двухме-
сячной экспозиции формировались крупные ко-
лонии мшанок. Их размер достигал 15–35 мм, в
отличие от более мелких колоний (≤10 мм) на орг-
стекле и полиакрилате (рис. 2в, 2г). На органиче-
ских покрытиях, особенно технической резине, от-
мечены крупные экземпляры усоногого рака –
A. improvisus (диаметр основания домиков >4–5 мм).
Обрастание на всех образцах развивалось равно-
мерно, однако площадь обросшей поверхности
различных материалов возрастала в следующей
последовательности: оргстекло (20%) – полиа-
крилат (30%) – алюминий и Ст3 − (55%) – техни-
ческая резина (80%).

Различия в видовом составе обрастания на ис-
следуемых пластинах нивелировались после 5 мес
и более длительных сроков испытания в море при
образовании многослойного оброста (рис. 3, 4).

Изучение многомесячных (5, 9 и 12 мес) цено-
зов показало, что минимальное обрастание экс-
периментальных пластин наблюдалось в осенне-
зимний период. Оседание и развитие обрастате-
лей отмечено на 25–30% нижней части поверхно-
сти образцов и было представлено только коло-
ниями мшанки Cryptosula рallasiana и асцидии
Botrillus schlosseri, мелкими экземплярами усоно-
гого рака A. improvisus (рис. 3а) и прикрепленны-
ми инфузориями родов Zoothamnium, Vorticella,
Ephelota, Dendrosoma и Folliculina.

Весной, особенно в апреле–мае при увеличе-
нии температуры воды до 17.0–17.9°С (табл. 1),
наблюдался первый пик оседания на различные
поверхности B. schlosseri. В сентябре–октябре от-
мечен второй, более продолжительный осенний
пик, который продолжался до конца ноября при
постепенном понижении температуры воды до
14.8–13.5°С (табл. 1). В зимний сезон колонии
B. schlosseri не развивались (рис. 3а). Только дли-
тельная экспозиция образцов в течение осенне-
зимнего и весеннего сезонов (сентябрь 2017 г.–май
2018 г.) показала, что в девятимесячных сообще-
ствах на органических субстратах (полиарилате и
оргстекле) доминируют мягкотелые колонии бо-
триллюсов, покрывающие до 80–85% поверхно-
сти (рис. 3г–3ж). Максимальный размер некото-
рых колоний B. schlosseri достигал 4.5 × 5.5 см. Бо-
триллюсы не лимитируют оседание и развитие
других обрастателей, на поверхность этих асци-
дий оседают и развиваются оболочник M. euprocta
(рис. 3ж, 4е), который появляется в ценозе в осен-
ний сезон, свободноживущие многощетинковые

Рис. 2. Двухмесячные ценозы обрастания различных субстратов (июнь–июль 2019 г.): а – Ст3, б – алюминий, в – орг-
стекло, г – полиакрилат, д – техническая резина.

(а) (б)

(г) (д)

(в)
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полихеты (рис. 3г) и домики прикрепленных по-
лихет (рис. 3д, 4е, 4ж).

Наиболее интенсивное и разнообразное об-
растание антропогенных поверхностей происхо-
дит в летне-осенний сезон, когда в планктоне Се-
вастопольского взморья и бухты Севастопольская
наблюдается высокая численность личинок орга-
низмов-обрастателей (Лисицкая, 2017; Chelyadina
et al., 2017). Количественный вклад различных ви-
дов гидробионтов-обрастателей в сообществе
5-месячного обрастания приведен в табл. 2.

Эдификаторы 5-месячного сообщества обрас-
тания мшанки и усоногие раки оседают одновре-
менно и образуют первый (нижний ярус) оброста.
Усоногие раки различного возраста с диаметром ос-
нования домика 1.5–12.0 мм расположены группа-
ми по всей поверхности образцов, однако уступают
по численности Bryozoa. Численность C. рallasiana
достигала >1000 колоний/м2 (до 53.2% численно-
сти всех осевших обрастателей), а усоногих раков –
>600 колоний/м2 (43.6%) (табл. 2). Можно отме-

тить их рост по колониям C. рallasiana, а также
рост мшанок по домикам A. improvisus (рис. 3б,
3в). К третьим по численности организмам-обрас-
тателям относятся полихеты семейств Serpulidae,
Spionidae (рис. 3б, 3в, 4ж) и кишечнополостной
гидроид O. loveni (рис. 4ж). Колонии О. loveni ак-
тивно обрастают поверхность ранней весной и
осенью, когда в меропланктоне численность их
личинок максимальна, что отмечено в работе
(Chelyadina et al., 2017), в остальное время (летний
период) они исчезают из сообщества обрастания.

Домики сидячих полихет входят в основной
комплекс многослойного сообщества обрастания
как на нейтральных поверхностях (рис. 4е, 4ж),
так и на теряющих эффективность (обрастаю-
щих) после 2.5 лет экспозиции (март 2017‒ок-
тябрь 2019 гг.) противообрастающих составах
(рис. 3б). На их поверхности формируется не-
сплошное обрастание полихетами и амфибаляну-
сами с диаметром основания домиков 6−8 мм.
Усоногие раки A. improvisus – одна из основных

Рис. 3. Сообщества обрастания: 5-месячные (а) – октябрь 2017 г.–февраль 2018 г., и (б, в)  – июль–ноябрь 2019 г.;
9-месячные (г–ж) – сентябрь 2017 г.–май 2018 г.; 12-месячные (з–к) – март 2017 г.–март 2018 г. 1 – свободноживущие
полихеты,  2 – оболочник Molgula euprocta.

(а)

1
2

(б) (в)

(г) (д) (е)

(з) (и) (к)

(ж)
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групп гидробионтов в обрастании гидротехниче-
ских сооружений и подводного борта судов в юж-
ных и восточных морях РФ, океаническом обрас-
тании (Горбенко, 1977; Зевина, 1994; Звягинцев,
2005). Они эврибионтные, обладают устойчиво-

стью к загрязнению морской воды, опреснению и
другим неблагоприятным факторам (Брайко,
1985; Раилкин, 2008). Личинки A. improvisus спо-
собны первыми садиться и развиваться на поверх-
ностях, защищенных токсичными противообраста-

Рис. 4. Колонизация антропогенных поверхностей макрообрастателями: а – Amphibalanus improvisus и полихеты се-
мейств Serpulidae и Spionidae на противообрастающем покрытии (экспозиция 2.5 года), б − многослойное обрастание
на оргстекле (июль–ноябрь 2019 г.). Формирование многослойного обрастания: в – Bowerbankia gracilis; г, д – Botrillus
schlosseri; е – Molgula euprocta; ж ‒ колонии гидроида Оbelia loveni (1); з – молодь двухстворчатых моллюсков Мytilus gal-
loprovincialis (2); и – Mytilaster lineatus (3).

(а) (б) (в)

(г) (д) (е)

(ж)

1 2

3

(з) (и)

Таблица 2. Биоразнообразие, численность видов, колоний обрастателей и их доли в 5-месячных ценозах на орг-
стекле, июль–ноябрь 2017–2019 гг.

Макрообрастатели Численность, экз./м2 Доля в обрастании, %

Cirripedia
Аmphibalanus improvisus 654–1646 33.2–43.4

Bryozoa
Сryptosula pallasiana, колонии 1046–1538 53.2–40.6
Conopeum seurati, колонии 83–155 4.3–4.1
Bowerbankia gracilis, колонии 10–12 0.5–0.5

Polychaeta
Семейство Serpulidae 73–150 3.7–40

Ascidiacea
Botrillus schlosseri, колонии 10–56 0.5–1.3
Molgula euprocta 15–25 0.8–0.6

Hydrozoa
Obelia laveni, колонии 75–210 3.8–5.4
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ющими составами (Николаенко, Смирнова, 1996;
Полтаруха, 2000). В долговременных эксперимен-
тах 2017–2019 гг. из 42 образцов различных модифи-
каций противообрастающих составов эффектив-
ность показали только 16 образцов – на их по-
верхности за этот период не отмечено оседания и
развития обрастателей (рис. 1в).

При формировании 5-месячного ценоза в те-
чение летне-осеннего периода (начиная с июля),
происходит оседание и рост нитчатой мшанки
Bоwerbankia gracilis (по асцидии Botrillus schlosseri)
(рис. 4г). Также ее колонии быстро разрастаются
по поверхности ранее осевших обрастателей
A. improvisus и C. рallasiana, в результате формирует-
ся многослойное обрастание (рис. 3б, рис. 4в‒4е).

Личинки двухстворчатых моллюсков Мytilus
galloprovincialis и Mytilaster lineatus, оседающие в
сентябре, продолжают сукцессию 5-месячного об-
растания в течение осеннего периода (рис. 4з, 4и).
Обрастание антропогенных поверхностей дву-
створчатыми моллюсками происходит по быстро-
растущим обрастателям – мшанкам, амфибаляну-
сам, ботриллюсам. Моллюски прикрепляются к их
поверхности с помощью биссуса и развиваются до
взрослых особей в течение одного–двух лет (Та-
можняя и др., 1988; Николаенко, Смирнова 1996,
Раилкин, 2008). В 2017 г. к концу ноября в 5-ме-
сячных ценозах обрастания отмечались поселе-
ния молоди моллюсков M. galloprovincialis и
M. lineatus, доминировал Мytilus galloprovincialis с
размером раковины 1–4 мм (рис. 4з, 4и). Их чис-
ленность вокруг домиков балянусов и на поверх-
ности мшанок достигала нескольких десятков
особей. В процессе роста часть молоди опадала.
После 12-месячной экспозиции (март 2017–март
2018 г.) на поверхности образцов присутствовали
единичные особи М. galloprovincialis с размером
раковины 30.20 ± 0.07 мм (рис. 3з, 3и), в отличие
от интенсивного обрастания нитчатых фалов, на
которых крепятся кассеты с образцами (рис. 3к).

ОБСУЖДЕНИЕ РЕЗУЛЬТАТОВ

Проведенные авторами исследования показа-
ли, что видовое разнообразие гидробионтов-об-
растателей, их размер, особенности распределе-
ния по поверхности различных эксперименталь-
ных пластин зависят от сезона и длительности
экспозиции. Сравнительное изучение пятиме-
сячных ценозов обрастания после экспозиции
пластин в летне-осенний (июль–октябрь), зим-
не-весенний (ноябрь–апрель) и осенне-зимний
(октябрь–февраль) сезоны выявило, что много-
слойное и разнообразное обрастание антропоген-
ных поверхностей развивается в летне-осенний
сезон. На различных по химическому составу по-
верхностях оно представлено беспозвоночными
прибрежного мелководья бухты Севастопольская –

корковыми и нитчатыми мшанками, усоногими
раками, полихетами (рис. 3б, 3в, рис. 4б–4е).

Один из основных факторов, влияющих на по-
явление, разнообразие и численность личинок
обрастателей в меропланктоне прибрежной аква-
тории бухты Севастопольская (район испытания
пластин) – скорость и направление течения мор-
ской воды (Марикультура…, 2008; Лисицкая,
2017). В процессе жизненного цикла бентосных
беспозвоночных их расселительные ювенильные
формы некоторое время ведут планктонный об-
раз жизни, разносятся течением и оседают на по-
верхность различных субстратов, в том числе и
антропогенных, и начинают развиваться (Раил-
кин, 2008). Для Севастопольского взморья и при-
брежной акватории бухты Севастопольская, ха-
рактерно прибрежное течение (скорость 2–10 м/с),
которое входит в единую систему замкнутых цик-
лонических потоков Черного моря (Марикульту-
ра…, 2008; Белокопытов, Никольский, 2015) и
способствует переносу планктонных организмов,
в том числе и личинок гидробионтов-обрастате-
лей (Гонтарь, 2016; Казанкова, 2016; Chelyadina
et al., 2017; Лебедовская и др., 2018; Рябушко и др.,
2019).

Изучение обрастания нейтральных антропоген-
ных поверхностей и противообрастающих составов
в бухте Севастопольская, было начато сотрудника-
ми Института биологии южных морей им. А.О. Ко-
валевского (г. Севастополь). В 60–90-х гг. XX в. ими
были разработаны биологические основы прове-
дения испытаний. Показано, что к основным
абиотическим факторам, влияющим на развитие
ценозов обрастания, относятся химическая при-
рода экспериментальных пластин (нейтральные,
токсичные), глубина их погружения, освещен-
ность или ориентация поверхности к сторонам
света (более интенсивное обрастание развивается
на поверхностях, ориентированных на восток)
(Долгопольская, Дегтярев, 1968), направление те-
чения морской воды, ее температура, соленость и
доступность корма для гидробионтов-обрастателей
с фильтрационным типом питания (Горбенко,
1977; Брайко, 1985; Таможняя и др., 1988; Алек-
сандров, 2008).

Сравнение результатов, полученных нами в
2017–2019 гг., с таковыми 60–90-х годов ХХ в.,
показало, что в бухте Севастопольская на различ-
ных антропогенных поверхностях развивается
разнообразное обрастание, которое формируют
те же виды беспозвоночных, что отмечались и ра-
нее (Долгопольская, Дегтярев 1968; Горбенко,
1977; Брайко, 1985; Таможняя и др., 1988; Нико-
лаенко, Смирнова, 1996; Полтаруха, 2000; Грин-
цов, Полтаруха, 2004; Марикультура…, 2007):
усоногие раки Amphibalanus improvisus Darwin (си-
ноним Balanus improvisus Darwin); двустворчатые
моллюски М. galloprovincialis; полихеты семейств
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Serpulidae и Spionidae, доминирует Polydora ciliate
Johnston; корковые мшанки Conopeum seurati,
Cryptosula pallasiana Moll (синоним Lepralia palla-
siana Moll); нитчатая мшанка B. gracilis; колони-
альная асцидия B. schlosseri; оболочник M. euproc-
ta; кишечнополостной гидроид O. lavine. Кроме
перечисленных видов на антропогенных поверх-
ностях встречается немногочисленная группа по-
движных, неприкрепленных к субстрату червей
(олигохеты, турбеллярии, нематоды), которые от-
носятся к второстепенным организмам-обрастате-
лям (Горбенко, 1977; Гринцов, Полтаруха, 2004). Их
жизнедеятельность проходит среди прикреплен-
ных обрастателей, но они вносят лишь неболь-
шой вклад в биомассу и негативное влияние об-
растания подводной части судов и различных
гидротехнических сооружений (Зевина, 1994;
Полтаруха, 2000; Александров, 2008; Раилкин и
др., 2015).

Важнейшим фактором, влияющим на эколо-
гию, биологию беспозвоночных и таксономиче-
ский состав сообществ обрастания является темпе-
ратура воды, которая определяет начало и продол-
жительность оседания гидробионтов-обрастателей,
а также развитие всех прикрепившихся личинок
(Горбенко, 1977; Раилкин, 2008; Лисицкая, 2017).
Температура воды регулирует потребление кис-
лорода, пищевые потоки и скорости роста осевших
отдельных особей и колоний гидробионтов-обрас-
тателей (Долгопольская, Дегтярев, 1968; Брайко,
1985; Александров, 2008; Звягинцев, 2005; Рябушко
и др., 2019).

В зимний и осенний периоды 2019 г. в районе
испытательного стенда зарегистрирована ано-
мально высокая температура воды. В феврале, са-
мом холодном месяце, она не опускалась ниже
8.5−8.0°С и в марте быстро прогревалась до
12.0°С. В сентябре температура воды сохранялась
на уровне 22.8–20.0°С, медленно охлаждаясь до
16.3–15.6°С к октябрю, что на 1.5–2.5°С выше, по
сравнению с наблюдениями 80–90-х гг. XX в. (Та-
можняя и др., 1988; Николаенко, Смирнова, 1996).

Анализ ценозов обрастания после месячных
экспозиций пластин, проведенных с февраля по
декабрь 2019 г., показал, что мшанки C. pallasiana
и A. improvisus первыми появляются на поверхно-
сти образцов, оседание и рост колоний мшанок и
домиков усоногих раков начинается с февраля и
продолжается в течение 9 мес (рис. 5). Оседание
ботриллюсов наблюдается весной при быстром
прогревании морской воды до 17.0–19.0°С и осе-
нью, пока температура воды сохраняется на этом
же уровне (рис. 5г, 5к, 5л). Зарегистрировано лет-
нее оседание полихет, их домики в течение меся-
ца разрастались до 10 мм (рис. 5и). В летний пери-
од при температуре воды 23.6–25.8°С (табл. 1) в
течение месяца сообщества обрастания форми-
ровались на 40–55% поверхности образцов, а раз-

мер гидробионтов достигал максимальных значе-
ний (рис. 5д–5и). Следует отметить, что моллюс-
ки не оседали на чистую поверхность
экспериментальных пластин в период их массо-
вого появления в меропланктоне – весенний се-
зон, начало осеннего сезона (Лисицкая, 2017; Ря-
бушко и др., 2019). Появление молоди Bivalvia в
результате роста личинок наблюдали в сентябре
2019 г. только в многослойных 4-месячных сооб-
ществах (рис. 4з, 4и).

При сравнении полученных результатов с ана-
логичными наблюдениями в 80–90-х годах XX в.
(Таможняя и др., 1988; Николаенко, Смирнова,
1998) выявлен ряд отличий в динамике оседания
гидробионтов на антропогенные поверхности. В
последние годы усоногие раки Amphibalanus im-
provises (синоним Balanus improvisus) начинают
оседать на месяц раньше – с февраля. Массовое
оседание личинок моллюсков происходит в сен-
тябре–октябре в отличие от летнего пика оседа-
ния, отмечавшегося ранее.

По результатам наблюдений авторов, мшанка
Cryptosula pallasiana (синоним Lepralia pallasiana)
одновременно с усоногим раком A. improvisus
остаются доминирующими гидробионтами-об-
растателями, но их численность возросла и в лет-
не-осенних многослойных сообществах достига-
ет 53.2 и 43.4% общей численности обрастателей
соответственно. В 70–90 годах XX в. в таких сооб-
ществах численность доминантов Cryptosula palla-
siana (синоним Lepralia pallasiana) не превышала
40%, Amphibalanus improvisus (синоним Balanus im-
provisus) 30−40% и характеризовалась межгодовой
изменчивостью (Брайко, 1985; Таможняя и др.,
1988).

Отмеченные изменения, в первую очередь,
можно связать с влиянием климатического фак-
тора – постепенным повышением на севасто-
польском взморье среднегодовой температуры
воды на 1.5°С в течение последних 20 лет (Che-
lydina et al., 2017). В результате этого в прибреж-
ных акваториях бухты Севастопольская период с
февраля по ноябрь по температурному режиму
характеризуется благоприятными условиями для
оседания и развития на антропогенных поверх-
ностях основных групп черноморских макрооб-
растателей.

Выводы. В прибрежных акваториях бухты Се-
вастопольская с февраля по ноябрь происходит
интенсивное оседание на различные антропоген-
ные поверхности основных представителей чер-
номорского обрастания. В 2-месячных ценозах ми-
нимальный оброст отмечен на органических мате-
риалах, максимальный (до 80% поверхности) – на
Ст3, алюминии и технической резине. Много-
слойное и разнообразное по видовому составу об-
растание антропогенных поверхностей формиру-
ется в летне-осенний сезон. Личинки усоногого
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рака A. improvisus начинают оседать на месяц
раньше, в феврале, когда температура воды до-
стигает 9–10°С. Оседание личинок двустворча-
тых моллюсков M. galloprovincialis и M. lineatus и их
развитие преобладают в осенние месяцы (сен-
тябрь–октябрь), что не наблюдалось в исследова-
ниях 80–90-х гг. XX в. В многомесячных сообще-
ствах обрастания мшанки C. pallasiana одновре-
менно с A. improvisus являются эдификаторами
ценозов и формируют первый ярус оброста, в ко-
тором по численности (до 53.2% всех осевших
гидробионтов) доминируют мшанки. В течение
года их оседание продолжается 8‒9 мес, с февра-
ля по ноябрь. Изменения в динамике и продол-
жительности оседания гидробионтов, наблюдае-
мые в последние годы, можно связать с влиянием

климатического фактора – постепенным повы-
шением на севастопольском взморье среднегодо-
вой температуры воды на 1.5‒2.0°С в результате
глобального потепления. Изучение особенностей
формирования сообществ обрастания в прибреж-
ных акваториях бухты Севастопольская позволяет
определить сезоны, благоприятные для испытания
и селективного отбора наиболее перспективных
противообрастающих состав и современных
средств защиты от обрастания.
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Работа выполнена в рамках Госзадания Института
природно-технических систем (номер госрегистрации
АААА-А18-118020790176-4).

Рис. 5. Месячные ценозы обрастания на антропогенных поверхностях, 2019 г.: a – февраль; б – март; в – апрель; г –
май; д – июнь; е–з – июль; и – август; к – сентябрь; л – октябрь; м – ноябрь. (1) – нитчатая мшанка Bowerbankia grac-
ilis; (2) – колониальная асцидия Botrillus schlosseri.
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Formation of Fouling Communities on Anthropogenic Surfaces 
in the Coastal Waters of Black Sea

L. L. Smirnova1, *, A. A. Koshkarov1, and O. S. Sizova1

1Institute of Natural & Technical Systems, Sevastopol, Russia
*e-mail: inik48@inbox.ru

Seasonal development of a fouling community on anthropogenic surfaces in the marine coastal waters at a
depth of 1.5–2.0 m is shown. In the autumn-winter period (October–February). Cryptosula pallasiana
(Moll), and the colonial ascidia Botrillus schlosseri (Pallas), and the attached ciliates of the genera Zootham-
nium, Vorticella, Ephelota, Dendrosoma, and Folliculina form a layer of incomplete fouling on the surface.
A multi-species fouling communities develop during the summer-autumn season (July–November). C. pal-
lasiana, Conopeum seurati (Canu) and Amphibalanus improvises (Darwin), which settle simultaneously, form
the first tier of fouling. The filamentous bryozoans Bowerbankia gracilis (Leidy) and the polychaetes of the
Serpulidae and Spionidae families settle in July–August and form a second fouling tier. Molgula euprocta
(Drasche), the hydroid Obelia loveni (Allman), and the mollusks Мytilus galloprovincialis (Lamarck), Myti-
laster lineatus (Gmelin) larvae which settle in September, continue the fouling succession during the autumn
period. The results show both the biodiversity in the southwestern coastal water of the Crimea, and the impact
on the fouling succession of the climatic factor − the temperature of sea water, increasing as a result of global
warming.

Keywords: southwestern coast of Crimean Peninsula, coastal water, sea water temperature, colonization pro-
cesses, fouling community
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Проанализировано пространственное размещение сообществ зоопланктона на участке р. Волги
(Чебоксарское и Куйбышевское водохранилища), включающем зоны с различным гидрологиче-
ским режимом. По продольному профилю реки наблюдается постепенное изменение их состава и
видовой структуры. Сообщества литорали различных участков более сходны между собой, чем с со-
обществами пелагиали. В устьевой зоне притока эффект экотона проявляется в смешении фаун, но
не в увеличении видового богатства. Глубина и температура воды определяют основную часть вари-
аций в составе сообществ.

Ключевые слова: зоопланктон, пространственная структура, концепция речного континуума, кон-
цепция динамики пятен, экотон, Чебоксарское водохранилище, Куйбышевское водохранилище
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ВВЕДЕНИЕ
Водохранилища сочетают в себе совокупность

условий, характерных для разного типа водоемов,
и представляют собой сложную квазиприродную
систему. В связи с этим важно изучение законо-
мерностей распределения сообществ в крайне ге-
терогенной среде водохранилищ и выявление
определяющих его факторов. Вопрос о дискрет-
ности и континуальности, а также размерах дис-
кретных пятен планктона в водохранилище об-
суждался в работе Шургановой и др. (2014). Одна-
ко пространственная организация дискретных
сообществ в условиях синергетического эффекта
от влияния различных факторов требует допол-
нительного изучения.

Изменения видовой структуры сообществ зоо-
планктона Чебоксарского водохранилища иссле-
дованы с момента его заполнения (Шурганова,
Черепенников, 2010). Особенности ее формиро-
вания на современном этапе развития представ-
лены в работе (Шурганова и др., 2014). В Волж-
ском плесе Куйбышевского водохранилища изу-
чена трофическая структура зоопланктона на
открытом и заросшем макрофитами мелководье
(Борисович, Яковлев, 2011). Зоопланктон всего
участка р. Волги от нижней части Чебоксарского
водохранилища до Волжского плеса Куйбышев-

ского водохранилища исследован Лазаревой и др.
(2012, 2018) без детализации распределения в про-
странстве.

Цель работы – выявить закономерности про-
странственного размещения (по продольному,
поперечному и вертикальному профилям водое-
мов) сообществ зоопланктона на участках Чебок-
сарского и Куйбышевского водохранилищ, ха-
рактеризующихся разной проточностью и нахо-
дящихся под влиянием их притоков.

МАТЕРИАЛ И МЕТОДЫ ИССЛЕДОВАНИЯ
Наблюдения проводили на Чебоксарском (ав-

густ–ноябрь 2011 г.) и Куйбышевском (август
2011 г.) водохранилищах и их притоках (август
2008–2013 гг.) (рис. 1). Пробы отбирали планкто-
батометром объемом 10 л и сетью Апштейна с раз-
мером ячеи 120 мкм, фильтрация 50–100 л воды.
Собранный материал фиксировали 4%-ным фор-
малином. Определяли численность и биомассу
каждого вида ракообразных и коловраток. В ме-
стах отбора проб зоопланктона измеряли темпе-
ратуру воды с помощью термометра, встроенного
в планктобатометр, или термооксиметра Кит 5Э.

В Чебоксарском водохранилище материал со-
бран в литорали ниже устья р. Парат (Ch1) и на
мелководье левого берега р. Волги (1–4 км ниже
г. Чебоксары) (Ch2), а также в пелагиали того жеСокращения: W – индивидуальная масса.

УДК 574.583(282.247.414.5)

ЗООПЛАНКТОН, ЗООБЕНТОС,
ЗООПЕРИФИТОН
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участка с поверхности и у дна на глубине 10–12 м
(Ch3_1 и Ch3_2). В Куйбышевском водохранили-
ще исследовали два участка. В верхней речной
проточной части Волжского плеса с сохранив-
шимся коренным руслом р. Волги пробы отбира-
ли в 10 км ниже Чебоксарской ГЭС (K1_1 и K1_2),
1 км выше устья р. Цивиль (с поверхности и у дна
на глубине 5 м) (K2), в районе впадения р. Цивиль
(с поверхности и у дна на глубине 3 м) (K3_1 и
K3_2), против г. Мариинский Посад (с поверхно-
сти) (K4). На участке Волжского плеса от устья
р. Свияга до г. Казань обследовали поверхност-
ный слой 0–1 м на 11 станциях в пелагиали (K5, 7,
8, 10, 12–14, 16–19) и на четырех в литорали (K6,
9, 11, 15). Кроме того, материал собирали в устье-
вых зонах рек Парат (левый приток нижней части
Чебоксарского водохранилища) (Ch_P), Илеть
(K_I) и Цивиль (K_Z) (соответственно левый и
правый притоки Волжского плеса Куйбышевско-
го водохранилища).

Приплотинный участок Чебоксарского водо-
хранилища и Волжский плес ниже устья р. Свияга
Куйбышевского водохранилища рассматривали
как малопроточные, верхний речной участок
Волжского плеса – как проточный (табл. 1). Вли-
яние вод водохранилища на фауну притока изуча-
ли на примере р. Цивиль (длина 197 км) от истока
до устья. Более подробно материал собирали в
нижнем течении реки на трех участках: выше зо-
ны контакта вод реки и водохранилища (условно
обозначен как “нижнее течение”), в зоне контак-

та (смешения) вод, где наблюдаются постоянные
противотечения, и в устье.

В период наблюдений температура воды в Че-
боксарском водохранилище была выше, чем в
Куйбышевском (табл. 1), превышала таковую в
аналогичный период типичного по термике 2008 г.,
но не достигала значений экстремально жаркого
2010 г. (Лазарева и др., 2012).

Для определения сходства сообществ обследо-
ванных участков на основе данных о численности
отдельных видов, а также оценки влияния факто-
ров (температуры, глубины, расположения в ак-
ватории) на состав фауны планктонных ракооб-
разных применяли методы канонического корре-
ляционного анализа (CCA) с использованием
программы Canoco for Windows 4.5 (Ter Braak,
1988). Включенные в анализ данные предвари-
тельно нормализовали логарифмированием. Ста-
тистическую значимость взаимосвязей оценива-
ли пермутационным тестом Монте-Карло с 4999
перестановками.

Значимость отдельного вида в сообществе (до-
минирование) оценивали на основе данных о его
обилии с использованием функции рангового
распределения (Федоров и др., 1977), а также по
показателю его встречаемости (Песенко, 1982).
Экологические группы организмов по способу
передвижения и захвата пищи выделены согласно
классификации Чуйкова (1981). При характери-

Рис. 1. Схема расположения исследованных участков и точек отбора проб. 1 – приплотинная часть Чебоксарского во-
дохранилища; 2 – речной участок Куйбышевского водохранилища; 3 – Волжский плес Куйбышевского водохранили-
ща, точки отбора проб обозначены звездочками (*).
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стике групп перечислены виды, составляющие
основу биомассы (>5% суммарной биомассы).

РЕЗУЛЬТАТЫ ИССЛЕДОВАНИЯ

Состав фауны и встречаемость общих видов. В
Чебоксарском водохранилище за исследованный
период выявлено 47 видов зоопланктеров: 19 –
Rotifera, 22 – Cladocera, 6 – Copepoda; в Куйбы-
шевском – 36 видов: 18 – Rotifera, 12 – Cladocera,
6 – Copepoda. В августе семь видов беспозвоноч-
ных отмечены одновременно, но с различной
встречаемостью, в составе сообществ зоопланк-
тона всех трех исследованных участков. Коло-
вратки-вертикаторы Keratella cochlearis (Gosse,
1851) преобладают по встречаемости на слабопро-
точных участках обоих водохранилищ, Euchlanis
lucksiana Hauer, 1930 – в Чебоксарском водохра-
нилище. Ракообразные первичные фильтраторы
Bosmina longirostris (O.F. Müller, 1776), а также ак-
тивные хвататели Mesocyclops leuckarti (Claus,
1857) доминируют на слабопроточных участках
обоих водохранилищ, Daphnia galeata Sars, 1863 –
на проточном участке Куйбышевского водохра-
нилища. Встречаемость в >50% проб на протяже-
нии всего исследованного участка р. Волги отме-
чена для вертикатора Euchlanis dilatata Ehrenberg,
1832 и вторичного фильтратора Chydorus sphaeri-
cus (O.F. Müller, 1776).

Пространственное размещение по продольному
профилю. Встречаемость Bosmina longirostris, Kera-
tella cochlearis, Testudinella patina (Herman, 1783) и
Trichocerca pusilla (Lauterborn, 1903) была в 2–3 ра-
за выше на малопроточных участках обоих водо-
хранилищ (приплотинного в Чебоксарском,
Волжского плеса ниже р. Свияги в Куйбышев-
ском). К речному проточному участку Куйбы-
шевского водохранилища приурочены, т.е. обна-
ружены только здесь или их встречаемость в 3–
12 раз выше, чем на остальных участках, ракооб-
разные Mesocyclops leuckarti, Diacyclops crassicaudis

(Sars, 1863), Daphnia galeata, Alona quadrangularis
(O.F. Müller, 1776). Коловратки прудового ком-
плекса, индикаторы повышенной сапробности
вод Brachionus diversicornis (Daday, 1883), B. angu-
laris Gosse, 1851 (встречаемость обоих в ~50%
проб), B. calyciflorus Pallas, 1776, Synchaeta pectinata
Ehrenberg, 1832 (встречаемость обоих <10% проб)
отмечены только в Волжском плесе Куйбышев-
ского водохранилища.

В пелагиали приплотинного участка Чебок-
сарского водохранилища в августе по биомассе
доминировали плавающие первичные фильтра-
торы Daphnia galeata у поверхности воды и Limno-
sida frontosa Sars, 1862 в глубинном слое (43 и 89%
биомассы сообщества соответственно), ползаю-
ще-плавающие вторичные фильтраторы Chydorus
sphaericus (4–30%), плавающе-ползающие верти-
каторы Euchlanis lucksiana (5–12%). Ниже по тече-
нию на речном участке Куйбышевского водохра-
нилища повсеместно преобладали первичные
Daphnia galeata (30–92%) и вторичные Chydorus
sphaericus (6–69%) фильтраторы. Ниже устья
р. Свияги к ним добавлялись плавающие первич-
ные фильтраторы Bosmina longirostris, B. cf. crassi-
cornis Lilljeborg, 1887 и вертикаторы Keratella co-
chlearis (9–31, 35–46 и 1–13% соответственно).

Зоопланктон пелагиали приплотинной части
Чебоксарского и речного участка Куйбышевского
водохранилищ представлен более крупными особя-
ми (средняя W 3.36 ± 1.87 и 4.33 ± 1.91 мг × 10–3 со-
ответственно), по сравнению с таковыми в распо-
ложенном ниже по течению Волжском плесе (W
0.75 ± 0.13 мг × 10–3). Это объяснялось массовым
развитием дафний.

Уникальные виды в августе составляли суще-
ственную долю фауны (39–50%) каждого из трех
обследованных участков. Однако использован-
ный в работе статистический метод не позволил
идентифицировать сообщества этих участков
р. Волги как достоверно обособленные. Наблю-
дались переходные сообщества, в равной степени

Таблица 1. Характеристика исследованных акваторий

Примечание. “–” – данные отсутствуют. 
* (Литвинов, Законнова, 1986.)

** (Эдельштейн, 1998.)
*** Чувашский ЦГМС. 

**** (Куйбышевское ..., 2008.)

Водохранилище, 
участок

Коэффициент 
водообмена, год–1

Скорость 
течения, м/с

Прозрачность,
м

Температура, °С (август, 2011)

пелагиаль литораль

Чебоксарское вдхр., 20.90* – – – –
приплотинный – 0*** 0.9 22.0 ± 0.02 22.5

Куйбышевское вдхр., 4.11** 0.02–0.10**** – – –
речной – 0.65*** 0.9–1.1 – –
Волжский плес – – – 19.4 ± 0.08 20.9 ± 0.05
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сходные с таковыми на обоих соседних участках
реки. Результат канонического анализа, показан
графически на рис. 2, где расстояние между точ-
ками определялось степенью сходства сообществ.

Отчетливо выделялись ценозы мелководного
прибрежья ниже впадения р. Парат в Чебоксар-
ское водохранилище (Ch1, рис. 2б), а также устье-
вых областей притоков Чебоксарского (р. Парат,
Ch_P) и Куйбышевского (р. Илеть, K_I; р. Цивиль –
K_Z) водохранилищ, где наблюдалось смешение
речной фауны с таковой водохранилища (рис. 2б).
Это свидетельствовало о наличии факторов, спо-
собствующих дифференциации сообществ по по-
перечному профилю р. Волги (см. ниже).

Пространственное размещение по поперечному
профилю. В августе пелагиаль приплотинной ча-
сти Чебоксарского водохранилища населяли не-
сколько более крупные особи зоопланктона
(W 3.36 ± 1.87 мг × 10–3), чем в прибрежной части
(W 2.58 мг × 10–3). Эта тенденция в распределе-
нии зоопланктона наблюдалась не только летом,
но и осенью перед ледоставом (W 1.78 ± 0.31 и
0.56 мг × 10–3 соответственно). В прибрежье Че-
боксарского водохранилища более обильными по
сравнению с пелагиалью были вторичные филь-
траторы Chydorus sphaericus, Disparalona rostrata
(Koch, 1841), Eurycercus lamellatus (O.F. Muller,
1776) и др. (в сумме 34% биомассы сообщества). В
ноябре в литорали преобладали коловратки-вер-
тикаторы (Keratella quadrata (O.F. Muller, 1786),
Kellicottia longispina (Kellicott, 1879)), а также пер-
вичные (Bosmina longirostris) и вторичные (Acrope-
rus angustatus Sars, 1863) фильтраторы ветвисто-
усых раков (26, 22 и 5% соответственно). Доля
ювенильных особей веслоногих раков в это время

достигала 17% биомассы планктона в литорали и
>90% в пелагиали.

На речном проточном участке и в Волжском
плесе Куйбышевского водохранилища в пелагиа-
ли обитали более мелкие особи (W 4.33 ± 1.91 и
0.75 ± 0.13 мг × 10–3 соответственно), чем в при-
брежье (W 8.40 и 2.05 ± 1.14 мг × 10–3). В Волж-
ском плесе это обусловлено обилием коловраток
(26±4% суммарной биомассы) в пелагиали водо-
хранилища, в литорали они формировали лишь
5±2% биомассы. В литорали речного проточного
участка развивались крупные ракообразные
фильтраторы Daphnia galeata и Eurytemora velox
(Lilljeborg, 1853), предпочитающие менее дина-
мичные гидрологические условия.

В августе зоопланктон литоральной части во-
дохранилищ (точки l, рис. 3, 4) более сходен с со-
обществом беспозвоночных в глубинном слое пе-
лагиали (точки b, рис. 3, 4), в ноябре – с тем, что
развивается в поверхностном (точки s, рис. 3, 4).
Сообщества литорали из различных участков бо-
лее сходны между собой, чем с рядом располо-
женными пелагическими (рис. 5). Они развива-
ются при несколько более высоких температурах
(20.9 ± 0.5°С), чем в открытой части водохрани-
лища (19.4 ± 0.8°C). При этом влияние темпера-
турных условий на состав сообществ недостовер-
но (p > 0.05).

Некоторые аспекты размещения зоопланктона в
устьевых зонах притоков. Влияние Куйбышевско-
го водохранилища на гидрологический режим р.
Цивиль прослежено на расстоянии 22.5 ± 4 км от
устья. Однако характерные для водохранилища
таксоны обнаружены выше устья р. Цивиль толь-
ко на ~4 км – в зоне, где постоянно наблюдали
противотечения со стороны водохранилища.

Рис. 2. Ординация сообществ зоопланктона: а – приплотинной части Чебоксарского водохранилища (○), речного
проточного участка Куйбышевского водохранилища ( ) и Волжского плеса Куйбышевского водохранилища (Δ), а
также притоков водохранилищ (×); б – то же, без Волжского плеса Куйбышевского водохранилища. Буквенные обо-
значения см. в тексте.
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Здесь в летний период повышалась прозрачность
по диску Секки (до 0.45–0.55 м, в нижнем тече-
нии в целом до 0.25–0.45 м). Причем, даже на
этом участке отмечена пространственная неодно-
родность зоопланктона. Это позволило выделить
собственно устье и краевую зону смешения реч-
ных вод с водами водохранилища (зона контакта
вод), выше которой влияние фауны водохранили-
ща не прослежено. В зоне контакта >60% числен-
ности и биомассы сообщества представлено ко-
ловраткой Brachionus calyciflorus. Для сравнения, в
нижнем течении реки ее численность была 3.5–
7.0% общей. Этот вид встречался преимуществен-
но в нижнем течении р. Цивиль (67% проб), в
среднем течении его встречаемость достигала
13%. Также в нижнем течении реки были сравни-
тельно многочисленны другие представители ро-
да – B. quadridentatus (13–19% численности) и
B. bennini Leissling, 1924 (1–17% численности)
(Подшивалина, 2013). В зоне контакта вод они не
обнаружены.

В устьевом створе р. Цивиль представленность
типично речных форм относительно низка (рис. 6).
Меняющиеся гидрологические условия, вызван-
ные режимом наполнения и сброса воды из водо-
хранилища, вероятно, не способствуют увеличению
численности попадающих сюда речных представи-
телей зоопланктона, поэтому в устье развиваются
преимущественно относительно крупные ракооб-
разные (рис. 6), типичные для водохранилища.

Среди них ветвистоусые раки Limnosida frontosa,
Leptodora kindtii (Focke, 1844), Daphnia cucullata Sars,
1862, D. galeata и веслоногие раки Eurytemora velox,
Megacyclops viridis (Jurine, 1820). Таким образом, в
устьевой области зарегистрировано смешение фаун
притока и водохранилища, однако здесь не наблю-
далось увеличение видового богатства зоопланкто-
на (рис. 6), что считается типичным для экотона
данного вида (Гидроэкология…, 2015). По-видимо-
му, такая ситуация обусловлена выраженной из-
менчивостью гидрологических условий (перепад
уровня воды на 1–2 м в течение суток, обратный ток
воды), что не благоприятствует развитию коловра-
ток и мелких ветвистоусых раков.

Одновременно с распространением видов из
водохранилища в его притоки выявлено влияние
вод реки на структуру зоопланктона водохрани-
лища, вероятно, за счет изменения условий его
обитания. В верхней части речного участка Куй-
бышевского водохранилища (рис. 3, точка 1) по
численности доминировали коловратки рода Eu-
chlanis, по биомассе – ветвистоусый рачок Daph-
nia galeata. В пелагиали водохранилища напротив
устья р. Цивиль (рис. 3, точка 3) основу сообще-
ства представлял Chydorus sphaericus (более поло-
вины численности и биомассы). Крупные рако-
образные отмечены в устьевой зоне р. Цивиль
(рис. 3, точка Z), но в самом водохранилище они
были только в литорали выше устья притока (рис. 3,
точка l). Характерные для нижнего течения р. Ци-
виль коловратки рода Brachionus на речном участ-
ке Куйбышевского водохранилища не обнаруже-
ны. Структура зоопланктона в водохранилище
приобретала черты, близкие к исходным (рис. 3,
точка 1), в 15 км ниже по течению р. Волги (рис. 3,

Рис. 3. Ординация сообществ зоопланктона (обозна-
чения их расположения см. в тексте) речного проточ-
ного участка Куйбышевского водохранилища в авгу-
сте из литорали (l), поверхностных (s) и придонных
(b) слоев воды пелагиали (h – направление измене-
ния глубины).
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Рис. 4. Ординация сообществ зоопланктона припло-
тинной части Чебоксарского водохранилища в авгу-
сте (08), сентябре (09) и ноябре (11) из литорали (l),
поверхностных (s) и придонных (b) слоев воды пела-
гиали в пространстве факторов среды (температуры (t) и
глубины (h)).

1.2

0.6
1.5–1.0

09_b

11_b

08_l

08_b

09_b

08_s
08_s

08_s
08_s

11_s
11_l

h

t



БИОЛОГИЯ ВНУТРЕННИХ ВОД  № 5  2021

ОСОБЕННОСТИ РАСПРЕДЕЛЕНИЯ ЗООПЛАНКТОНА В ЗОНЕ ВЛИЯНИЯ 477

точка 4). Таким образом, в водохранилище ниже
устья притока (рис. 3, точка 3) наблюдалось рас-
сеивание речного сообщества в волжском.

Особенности вертикального размещения сооб-
ществ. По результатам канонического анализа со-
став зоопланктона глубоководной зоны Чебок-
сарского водохранилища с лимническими усло-
виями различен на разных глубинах (рис. 3, 4)
(F = 1.77; р = 0.04). Сообщества поверхностного
слоя воды различных участков более сходны меж-
ду собой, чем с таковыми в придонном горизонте.
В отдельной точке зоопланктон поверхностного и
глубинного слоя наиболее близок в августе
(рис. 4), трофическая структура сообщества не

различалась по вертикали. Осенью различия за-
метнее, при сходном видовом составе они прояв-
ляются в особенностях трофической структуры.
Так, в сентябре в Чебоксарском водохранилище
ветвистоусые раки первичные фильтраторы
обильнее в придонном слое (63–71% суммарной
биомассы), чем в поверхностном (25–51%). В
группе веслоногих раков, осуществляющих ак-
тивный захват пищи, вертикальное распределе-
ние было обратным: 0–5% у дна и 25–42% у по-
верхности. Также распределялись и копеподы на
ювенильных стадиях развития (4–6% у дна и 28–
23% у поверхности). Коловратки-вертикаторы в
сентябре предпочитали большие глубины (21–
30% суммарной биомассы), в поверхностном слое
их было существенно меньше (2–4%).

На проточном речном участке Куйбышевско-
го водохранилища достоверная (р < 0.05) зависи-
мость состава зоопланктона от глубины не выяв-
лена. По-видимому, это связано с вертикальной
однородностью распределения зоопланктеров,
обусловленной проточностью. Возможно, воды
крупного притока (р. Цивиль) также способству-
ют формированию однородной вертикальной
структуры сообщества.

Особенности распределения зоопланктона в раз-
ные сезоны. В августе в пелагиали приплотинного
участка Чебоксарского водохранилища по био-
массе доминировали крупные первичные филь-
траторы Daphnia galeata (у поверхности 89%) и
Limnosida frontosa (в глубинном слое 41%), по чис-
ленности – вторичный фильтратор Chydorus
sphaericus (у поверхности 17–28%) и коловратка-
вертикатор Euchlanis lucksiana (24–35%).

В сентябре в доминирующий комплекс видов
входили более мелкий первичный фильтратор
Bosmina longirostris (29–48% по численности и 25–
71% по биомассе), хищные и всеядные хвататели,
представленные взрослыми и ювенильными осо-
бями Mesocyclops leuckarti (40% по биомассе) и
Thermocyclops oithonoides (Sars) (26%), а также пол-
зающе-плавающий вертикатор Brachionus qua-
dridentatus (11–45% численности). Перед ледоста-
вом в составе планктона отмечены в основном
циклопы разных ювенильных стадий развития.

Среди факторов среды, изменяющихся в тече-
ние сезона, на состав зоопланктона влияла тем-
пература воды, по данным канонического анали-
за она определяла 39% различий состава сооб-
ществ. Для Чебоксарского водохранилища это
влияние достоверно (F = 1.67, р = 0.002). При сни-
жении температуры воды к осени уменьшалась
средняя W особей (рис. 7) и возрастал вклад в со-
общество мелких фильтраторов и ювенильных
особей Cyclopoida, характеризующихся смешан-
ным питанием. Это отражало ход сезонной сук-
цессии зоопланктона.

Рис. 6. Общее число видов (--j--), число типичных
для реки (⋅⋅⋅r⋅⋅⋅) в составе фауны р. Цивиль и средняя
индивидуальная масса W (-⋅d⋅-) организма в нижнем
течении и устье.
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ОБСУЖДЕНИЕ РЕЗУЛЬТАТОВ

В Чебоксарском водохранилище выделяют ле-
вобережный речной, правобережный речной, пе-
реходный и озерный зоопланктоценозы (Шурга-
нова и др., 2014). Состав зоопланктона исследован-
ной приплотинной части этого водохранилища
сходен с описанным “озерным” сообществом
(Шурганова и др., 2014). Он характеризуется на-
личием общих видов с расположенными ниже по
течению участками Волжского плеса Куйбышев-
ского водохранилища. По-видимому, между со-
обществами двух водохранилищ существуют тес-
ные взаимосвязи, не выявлено признаков, позво-
ляющих четко разграничить их друг от друга.
Вариации проточности служат одним из опреде-
ляющих факторов формирования сообществ по
продольному профилю исследованного участка р.
Волги. Отмечены изменения структуры зоопланк-
тона: в обоих водохранилищах на участках с замед-
ленным течением более разнообразно и обильно
представлены плавающие и плавающе-ползаю-
щие коловратки-вертикаторы, на относительно
более проточных участках – первичные и вторич-
ные фильтраторы ракообразные. Подобное ха-
рактерно для лотических объектов различного
масштаба (Крылов, 2005; Лазарева, 2010; Черто-
пруд, 2011).

Пограничные (экотонные) сообщества распо-
ложены по периметру водохранилищ в устьях
притоков и литорали. Они граничат с другими
экосистемами, испытывают влияние сочетания
разнотипных факторов и отличаются заметным
своеобразием. Зоопланктон в устьевых зонах
притоков и в литорали обоих водохранилищ ха-
рактеризуется значительной обособленностью от
пелагического, что определяет дифференциацию
сообществ по поперечному профилю. В литора-
ли, как и в пелагиали, наблюдается постепенная
смена сообществ по продольному профилю
р. Волги. Таким образом, в прибрежной и пелаги-
ческой зонах складываются параллельные конти-
нуумы. Это может быть обусловлено характерны-
ми для лотических систем дрифтовыми процесса-
ми с переносом вещества по продольному
профилю (Богатов, 2013).

Сходство между пелагическими и литораль-
ными сообществами меньше, чем между распо-
ложенными вдоль русла р. Волги, и определяется
скоростью течения. На проточных участках разли-
чия сообществ в поперечном профиле выражены в
большей степени. Установленная картина распре-
деления сообществ на исследованном участке
р. Волги близка к комбинированной концепции
организации речных экосистем, основанной на
расширенном представлении о речном континуу-
ме (Богатов, 2013; Батурина, 2019). В формирова-
нии континуума реки участвует все сообщество
водотока, при этом взаимодействие между от-

дельными зонами осуществляется через систему
взаимодействия следующих друг за другом ло-
кальных сообществ, приуроченных к конкрет-
ным разнородным биотопам (Богатов, 2013).

Сложно четко определить границы сообществ
водохранилища в устьях притоков. Это переход-
ные зоны между экосистемами рек и водохрани-
лищ, что отмечалось и ранее (Крылов, 2005; Гид-
роэкология…, 2015). Причем протяженность этих
зон определяется гидрологическим режимом и
может быть достаточно большой. Индикатором
переходной зоны в устье р. Цивиль может слу-
жить коловратка-вертикатор Brachionus calyciflo-
rus. Ее численность существенно выше в зоне
контакта (смешения) вод по сравнению с сосед-
ними сообществами. Подобное может быть про-
явлением действия r-отбора в условиях неста-
бильной среды (Охапкин, Юлова, 1993).

Наряду с видами, характерными для исследо-
ванного региона, в устьевой части р. Цивиль от-
мечен обитатель субтропических и тропических
широт Keratella tropica (Apstein, 1907) (Кутикова,
1970), а также теплолюбивый Brachionus budapesti-
nensis Daday, 1885. Ветвистоусый рачок Diaphano-
soma orghidani Negrea, 1982 отмечен в устьевых об-
ластях рек Илеть и Цивиль, а также на участках
этих притоков в подпоре Куйбышевского водохра-
нилища. Северная граница распространения этого
вида, ранее достаточно редкого, проходит на
~57° с.ш., (Коровчинский, 2004). В настоящее
время он обитает по всей р. Волге (Лазарева, 2012;
Лазарева и др., 2018). В водохранилищах D. orghi-
dani нами не выявлена, однако она известна для
Чебоксарского водохранилища (Лазарева, 2012;
Шурганова и др., 2014). На примере Рыбинского
водохранилища показано (Лазарева, 2012), что
D. orghidani концентрируется в наиболее проточ-
ных приустьевых участках малых рек-притоков.
Как отмечено ранее (Лазарева, 2008), продвиже-
ние южных видов на север обусловлено создани-
ем водохранилищ, причем вселенцы поначалу за-
селяют устья притоков (Лазарева, 2010).

Рис. 7. Средняя индивидуальная масса W (d) организ-
ма, приповерхностная (--j--) и глубинная (⋅⋅⋅r⋅⋅⋅) и
температура воды на приплотинном участке Чебок-
сарского водохранилища в августе–сентябре 2011 г.
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Влияние самих притоков на фауну водохрани-
лища прослеживается несколько в ином аспекте.
Воды притока влияют не на состав, а, преимуще-
ственно, на структуру сообщества планктонных
беспозвоночных водохранилища. Это воздей-
ствие состоит в изменении условий их обитания.
В первую очередь изменяются физико-химиче-
ские условия: скорость течения, солевой состав
вод, содержание питательных веществ (Муравей-
ский, 1960). В водохранилищах р. Волги это спо-
собствует массовому развитию веслоногих ракооб-
разных, осуществляющих активный захват пищи
(до 24 ± 1% биомассы) и вторичных фильтраторов
из числа ветвистоусых ракообразных (до 53 ± 11%)
при уменьшении доли первичных фильтраторов
до 17 ± 12%.

Глубина и температура воды в равной степени
определяют основную часть (78%) вариаций со-
става зоопланктона, каждый из факторов объяс-
няет 39% вариаций. В каждом горизонте вод
р. Волги температурные условия и содержание
пищевых объектов (фито-, бактериопланктон,
детрит) относительно однородны (Корнева,
2015). Это определяет большее сходство структу-
ры сообществ в одном горизонте по сравнению с
таковыми в разных вертикальных слоях воды.

Сезонные изменения структуры зоопланктона
в позднелетне-осенний период обусловлены за-
вершением жизненных циклов крупных летних
теплолюбивых видов и замещением их мелкими
видами, менее требовательными к пищевым
условиям. Выявленные нами изменения структу-
ры зоопланктона изученного участка р. Волги
сходны с теми, что описаны для зоопланктона от-
крытой литорали Куйбышевского водохранили-
ща (Борисович, Яковлев, 2011) и пелагиали Ры-
бинского водохранилища (Верхняя Волга) (Лаза-
рева, 2010).

Выводы. Результаты анализа распределения
зоопланктона по продольному профилю исследо-
ванного участка р. Волги, включающего зоны с
различным гидрологическим режимом, свиде-
тельствуют о постепенном изменении состава и
видовой структуры сообщества, что соответствует
расширенной модели континуума как последова-
тельного однонаправленного накопления отли-
чий от верхних участков к расположенным ниже
по течению. Сообщества различных участков ли-
торали более сходны между собой, чем с соседни-
ми пелагическими. В устьевой зоне малой реки-
притока Куйбышевского водохранилища выяв-
лено смешение фаун, но не отмечено типичного
для экотона повышенного уровня видового бо-
гатства планктонных беспозвоночных. Вероятно,
это связано с неблагоприятным для ряда видов
гидрологическим режимом. Глубина и темпера-
тура воды в наибольшей степени влияют на изме-
нение структуры сообществ по вертикали. В кон-

це вегетационного сезона при снижении темпе-
ратуры воды наблюдается уменьшение средней
индивидуальной массы W особей зоопланктона.
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Zooplankton Distribution in the Middle Volga River Reservoirs
in Areas under Tributaries Influence
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The spatial distribution of zooplankton communities in the Volga River section (Cheboksary and Kuibyshev
reservoirs) including areas with different hydrological conditions has been analyzed. The zooplankton com-
position and species structure gradually changes along the river profile. Littoral communities from different
parts are more similar among themselves than with pelagic ones. In the mouth zone of the tributary the eco-
tone effect is manifested as the fauna mixing but not as an increase in the species richness. Variations in the
community structure are mostly determined by the depth and water temperature.

Keywords: zooplankton, spatial structure, river continuum concept, patch dynamics concept, ecotone, Che-
boksary reservoir, Kuibyshev reservoir
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Для десяти регионов Евразии, представляющих все климатические пояса и многие природные зоны
континента, описаны особенности пяти выделенных ранее классов сообществ реофильного макро-
зообентоса: сообщества плотных грунтов (ритрали), мягких грунтов (пелали), зарослей макрофитов
(фитали), ручьев и родников (кренали) и береговой кромки (рипали). Показано, что основные тро-
фические группы, жизненные формы и таксоны в каждом классе сообществ повторяются в различ-
ных регионах. В зависимости от климата и рельефа региона меняется характерное соотношение раз-
личных жизненных форм, а в зависимости от биогеографического региона – состав сообществ на
уровне видов и, отчасти, родов. Каждый класс сообществ обладает большой внутренней неоднород-
ностью и может быть подразделен на значительное число вариантов. Все изученные сообщества по
структуре делятся на сообщества Petersen-типа (с преобладанием комплекса личинок насекомых,
низким и неустойчивым во времени обилием и относительно четкой привязкой к биотопу) и сооб-
щества Mebius-типа (со сверхдоминированием одного–двух видов ракообразных или моллюсков,
высоким обилием и слабой привязкой к конкретному биотопу). Предлагаемая классификация мо-
жет считаться географически универсальной для Евразии, и потенциально может быть расширена
на все типы континентальных водных объектов.

Ключевые слова: сообщества, водотоки, пресноводные беспозвоночные, Евразия
DOI: 10.31857/S032096522105003X

ВВЕДЕНИЕ
Сообщества водотоков, как и другие биотиче-

ские сообщества, формируются в условиях слож-
ной мозаики экологических факторов, на кото-
рую накладывается большое разнообразие состав-
ляющей их видов, различных в каждом регионе
(Hynes, 1970). Картина многообразия самих сооб-
ществ также весьма сложна и требует, как мини-
мум, адекватной классификации для любых прак-
тических действий (Pennak, 1971).

Первая типология пресноводных (как и назем-
ных) сообществ животных принадлежит Шелфорду
(Shelford, 1913) и основывается на натуралистиче-
ских наблюдениях, без привлечения количествен-
ных данных. Типология Шелфорда использует как
доминирующие таксоны, так и факторы среды: ав-
тор описывает наиболее выделяющиеся формации
(формация Hydropsyche, формация Planorbis и др.) и
группирует их по типам водоемов.

Известна система донных биоценозов Жадина
(Жадин, 1940), созданная на основе особенно-
стей грунта и течения: все биоценозы делятся на
рео- и лимнофильные, и далее – по основным ти-

пам субстратов. Автор рассматривает только
средние и крупные равнинные реки, игнорируя
малые водотоки, а также влияние рельефа, кли-
мата и др.

Интересная типология предложена Иллиесом
(Illies, 1961) для продольной зональности рек, где
он выделяет креналь (зону ручьев и родников, хо-
лодных, чистых, маломощных), ритраль (зону
быстрых прохладных каменистых малых рек) и
потамаль (зону больших теплых равнинных рек с
илисто-песчаным дном). Ключевой критерий
предложенного разделения на зоны – летняя
(максимальная) температура воды; при этом име-
ется в виду, что другие факторы (размер водотока,
скорость течения, субстрат) более или менее со-
пряжены с ней. Эта схема в общем адекватна при
умеренном климате в местности, где ручьи стека-
ют с гор или с возвышенностей (для которой и
была предложена). В других условиях определе-
ния кренали, ритрали и потамали по Иллиесу не
соблюдаются (Hynes, 1970). Принципиальные
структурные различия сообществ малых, средних
и крупных водотоков существуют, но причины их
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определяются сложнее. Частично они описаны в
концепции речного континуума (Vannote et al.,
1980), определяющей трофические особенности
разных продольных зон водотока. В ней, в част-
ности, постулировано, что в ручьях основной ис-
точник питания – аллохтонный листовой опад и
среди животных должны преобладать детритофа-
ги-разгрызатели; в малых реках ведущую роль
приобретают альгообрастания и макрофиты, а
среди животных – соскребатели; в крупных реках
питание обеспечивается приносимым течением
микроскопическим детритом, доминируют дет-
ритофаги-собиратели и фильтраторы. Эта зако-
номерность также искажается в разных регионах
и ландшафтах (Statzner, Higler, 1985). Позднее бы-
ло выдвинуто еще несколько концептуальных
обобщений о закономерностях формирования и
структуры реофильных сообществ (Townsend,
1989; Богатов, 1995; Poff, 1997; Thorp et al., 2006,
Suren, Riis, 2010), но они не связаны прямо с про-
блемой типологии сообществ. В последнее время
стала известна так называемая “концепция гра-
диента речного биома” (Dodds et al., 2015), посту-
лирующая влияние на речные сообщества регио-
нального климата и растительности через гидроло-
гический режим водотоков и через специфичные
для каждого ландшафта нарушающие факторы
(например, влияние выпаса скота или пожаров).
В основном, в вышеназванных работах рассмот-
рено изменение различных абиотических факто-
ров в градиенте влажности и преобладающей рас-
тительности (пустыня–степь–лес). Подобный
подход представляется весьма перспективным,
но пока не углубляется в описание структуры со-
обществ соответствующих биомов.

Все эти построения не противоречат друг дру-
гу, но освещают лишь отдельные аспекты разнооб-
разия реофильных сообществ. Текущая задача –
построение более или менее единой и цельной
схемы классификации, причем основанной на
достаточном массиве данных, чтобы быть устой-
чивой в разных регионах и ландшафтах.

Еще несколько закономерностей, неоднократ-
но описаных (Chertoprud, 2011; Chertoprud et al.,
2018), являются ключевыми для дальнейших
классификационных построений. Наиболее важ-
ный результат: как правило, отдельные типы со-
обществ более или менее соответствуют опреде-
ленным комбинациям факторов абиотической
среды, т.е. биотопам в широком понимании этого
слова. Из этого правила есть исключения, но они
могут оговариваться отдельно. Соответствие (хо-
тя бы и грубое) типов сообществ и биотопам поз-
воляет дополнять биотическую классификацию
биотопической, что существенно упрощает по-
ставленную задачу.

Важный результат касается региональной из-
менчивости сообществ. Сопоставление регио-

нальных классификаций показывает, что многие
(возможно, почти все) типы сообществ повторя-
ются в различных регионах вместе с биотопами, к
которым они приурочены, (хотя встречаются в
одних регионах чаще, в других – реже). Структура
сообществ одного типа в разных регионах имеет
значительное (но не полное) сходство – так назы-
ваемый эффект параллельных сообществ, впервые
описанный Шелфордом (Shelford, 1913). Как прави-
ло, при смене региона меняется видовой состав со-
общества, но сохраняется набор жизненных форм,
семейств и, отчасти, родов (происходит замещение
близкородственных видов). Поэтому географиче-
ски универсальные типы следует выделять по соста-
ву и обилию родов и семейств, а не видов.

Наблюдаемая структура сообщества, помимо
прочих факторов, может быть связана с размером
рассматриваемого биотопа. Мы предпочитаем
работать с масштабом первых метров – мезобио-
топ (mesohabitat) в понимании Парасевича (Para-
siewicz, 2001). Этот масштаб примерно соответ-
ствует индивидуальной подвижности макрофау-
ны, т.е. ее масштабу восприятия биотопа. В
большем масштабе (макробиотоп – десятки, сот-
ни метров, километры) объектом изучения стано-
вится целый участок водотока, в этом масштабе
устанавливается зональность по Иллиесу (Illies,
1961), проводится классификация рек по рыбно-
му населению (Hawkes, 1975) и работает так назы-
ваемая “Европейская рамочная директива” по
контролю качества вод (European…, 2000). Мас-
штаб макробиотопа представляется оптималь-
ным для типизации самих водотоков, описания
рыбного населения или оценки распределения
качества воды, но слишком крупный для изуче-
ния сообществ бентоса. В меньшем масштабе
(сантиметры-дециметры, т.е. микробиотоп) струк-
тура сообществ макрофауны теряет устойчивость
в связи со случайным наличием/отсутствием осо-
бей отдельных видов (особенно крупных) – с этим,
вероятно, связаны многие неудачные попытки опи-
сания этих сообществ по одиночным пробам пло-
щадью, как правило, от 0.01 до 0.1 м2.

Цель работы – на основе обзора накопленных
региональных данных по типологии сообществ
макрофауны выделить специфику классов сооб-
ществ, характерных для всех регионов (в пределах
Евразии) и заложить основы для дальнейшей, более
подробной, классификации сообществ континен-
тальных вод. Под типом сообщества понималось
повторяющееся в ряду проб соотношение обилий
таксонов, не затрагивая гораздо более сложный
вопрос о реальной связи видов в сообществе меж-
ду собой.

МАТЕРИАЛ И МЕТОДЫ ИССЛЕДОВАНИЯ
Обзор охватывает ~2950 количественных проб

макробентоса, собранных для изучения разнооб-
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разия донных и зарослевых реофильных сообществ
в десяти различных регионах Евразии (рис. 1):
Кольский п-ов (субарктический климатический
пояс, климат в горах до арктического, природные
зоны северной тайги и тундры) (Чертопруд, Па-
латов, 2013); Московский регион (Центр Европей-
ской России) (умеренный климатический пояс,
зоны южной тайги и смешанных лесов) (Cherto-
prud, 2011); Восточные Балканы в Болгарии и Тур-
ции (субтропический пояс, климат в горах до
умеренного, природные зоны средиземномор-
ских кустарников, широколиственных и таежных
лесов) (Чертопруд, Палатов, 2017); Кавказ и За-
кавказье (умеренный и субтропический пояса,
климат в горах до альпийского, природные зоны
средиземноморских кустарников, широколист-
венных и таежных лесов, альпийских лугов) (Па-
латов и др., 2016, Palatov, Chertoprud, 2018, 2020);
Южный Ямал (субарктический пояс, зона тунд-
ры) (Палатов, Чертопруд, 2012); Новосибирский
регион (умеренный климатический пояс, природ-
ные зоны степей и тайги) (Chertoprud, Palatov,

2013); Нижнее Приамурье (умеренный климатиче-
ский пояс, зоны смешанных муссонных лесов и
тайги (Чертопруд и др., 2020а); Западный Тянь-
Шань (умеренный пояс, климат в горах до аль-
пийского, природные зоны степей, тайги, аль-
пийских лугов (Чертопруд и др., 2020б); Гималаи
и Северная Индия (тропический пояс, климат в
горах до умеренного, природные зоны переменно-
влажных тропических, субтропических, широко-
лиственных и хвойных лесов) (Chertoprud et al.,
2018); о. Шри-Ланка (экваториальный пояс, кли-
мат в горах до субтропического, природные зоны
влажных тропических и субтропических лесов)
(Chertoprud, 2019).

В целом, приведенные данные охватывают ре-
гионы всех климатических поясов и большинства
природных зон Евразии. Большая часть материа-
ла обработана и опубликована ранее, ниже пред-
ставлен обзор ранее полученных результатов, не-
которые данные дополнены и проанализированы
заново. Пробы отбирали во всех характерных
биотопах участка водотока, за исключением глу-

Рис. 1. Карта расположения обследованных регионов в Евразии. Цифрами обозначены регионы: 1 – Кольский п-ов,
2 – Московский регион, 3 – Восточные Балканы, 4 – Кавказ и Закавказье, 5 – Южный Ямал, 6 – Новосибирское
Приобье, 7 – Нижнее Приамурье, 8 – Западный Тянь-Шань, 9 – Южные Гималаи, 10 – Шри-Ланка.
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боководных. Как правило, материал собирали с
берега.

Каждую пробу отбирали на участке протяжен-
ностью от трех до десяти метров, что соответству-
ет термину мезобиотоп в работе (Parasiewicz,
2001). На протяжении этого участка, при условии
сохранения более или менее однородного биото-
па, собирали несколько (обычно – 5 или 10) сум-
марной пробы – 0.1 или 0.2 м2 соответственно. В
случае линейного биотопа (например, при изуче-
нии береговой кромки водотока подпроб, усред-
няемых в одну пробу, которая и служила для опи-
сания сообщества. Площадь пробоотборника бы-
ла 0.02 м2) подпробы располагались вдоль
образуемой субстратом линии, но так же в преде-
лах нескольких метров. Когда биотоп был неод-
нороден даже в пределах пробоотборника (обыч-
но в ручьях и родниках), его интерпретировали
как смешанный. В некоторых случаях раздельно
изучали биотопы, находящиеся друг под другом
на разной глубине (например, зарослей макрофи-
тов и илистого дна под ними).

В качестве основной меры обилия таксонов
использовали величину метаболизма, рассчиты-
ваемую на основе численности и биомассы каж-
дого таксона по формуле: D = kN0.25B0.75, где N –
численность вида, В – биомасса, k – специфич-
ный для группы коэффициент. Считается, что
этот показатель прямо отражает потребление жи-
вотными пищи, а также их потребности в дыха-
нии и, соответственно, более объективен для
оценки роли организмов в сообществах (Алимов,
1979; Жирков, 2010). В сравнении с ним, оценка
обилия по биомассе приводит к завышению роли
крупных организмов (например, двустворчатых
моллюсков сем. Unionidae), а оценка по числен-
ности – наоборот, к завышению роли мелких
форм (чаще всего хирономид). Для изучения
структуры сообществ вычисляли относительный
метаболизм – доля каждого вида по метаболизму в
процентах. При оценке абсолютного метаболизма
вносили поправки на локальную температуру во-
ды в соответствии с кривой Крога (Алимов, 1979).
Следует отметить, что при работе с относительной
биомассой результаты по типизации сообществ
были сходны с таковыми по метаболизму.

Для выделения типов сообществ применяли
популярный в геоботанике метод Браун-Бланке
(Braun-Blanquet, 1964), модифицированный для
количественных данных (Chertoprud, 2011). Он
включает выделение комплексов совместно
встречающихся массовых видов, с последующей
привязкой, насколько это возможно, к типу био-
топа и описанию действия других факторов, су-
щественных для данной серии станций. Класси-
фикационные построения проводили раздельно в
каждом из изученных регионов, затем их сопо-
ставляли для выявления региональной специфи-

ки, общих закономерностей и построения клас-
сификации, не привязанной к конкретному реги-
ону.

При описании структуры сообществ исполь-
зовали, помимо названий таксонов, их жизнен-
ные формы, включающие, в применяемой нами
трактовке, характеристики подвижности орга-
низма (плавающий, ползающий, роющий, мало-
подвижный), основного способа защиты от хищ-
ников (панцирный, роющий, щелевой и др.) и ха-
рактера питания (альгофаг-соскребатель, эврифаг,
хищник и др.). Тип питания в основном опреде-
лен по классификации Камминса (Cummins,
Klug, 1979) с уточнениями по другим авторам
(Монаков, 1998; Паньков, 2004); тип подвижно-
сти и защиты – главным образом, по собствен-
ным наблюдениям.

РЕЗУЛЬТАТЫ ИССЛЕДОВАНИЯ

Сравнение региональных классификаций ре-
офильных сообществ показало, что сообщества
всех регионов относятся к пяти крупным клас-
сам, в основном имеющим биотопическую при-
вязку. Эти классы получили названия по соответ-
ствующим биотопам: сообщества ритрали (плот-
ных грунтов), пелали (илисто-песчаных грунтов),
фитали (зарослей макрофитов), кренали (ручьев
и родников) и рипали (субстратов береговой
кромки). Все эти классы характеризуются специ-
фической структурой на уровне жизненных форм
и семейств. Сообщества пелали, как правило, за-
нимают основную площадь дна крупных равнин-
ных рек длиной >100 км, креналь преобладает в
ручьях длиной ≤5 км, в малых реках в разных со-
отношениях сочетаются сообщества ритрали, пе-
лали, фитали и рипали.

Представленность этих классов в разных реги-
онах сильно варьирует, главным образом, в зави-
симости от преобладающего рельефа местности
данного региона. В целом, в горных регионах
преобладают сообщества ритрали и кренали, в
холмистых равнинах примерно в равной степени
представлены все классы сообществ, а на низмен-
ностях встречаются в основном сообщества пела-
ли, фитали и рипали. С другой стороны, эти дан-
ные зависят и от выбора исследователем конкрет-
ных водотоков и биотопов, а также от уровня
антропогенной деградации водотоков в каждом
регионе. Например, в тропических и субтропиче-
ских регионах сильно подвержены деградации
равнинные водотоки и их сообщества, в силу чего
данные по ним более скудны, и большинство сбо-
ров относится к горным районам.

Ниже приведено подробное описание выде-
ленных нами классов сообществ: особенности
таксономической структуры и условий местооби-
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ЧЕРТОПРУД

тания, показатели суммарного обилия и геогра-
фическая изменчивость.

Сообщества ритрали (плотных субстратов)

Класс сообществ, обычно связанный значи-
тельной скоростью течения. Наиболее типичный
биотоп ритрали – каменистые перекаты быстрых
рек, хотя близкие условия (и сообщества) могут
наблюдаться также на затопленных древесных
объектах, некоторых водных растениях, скальных
монолитах, галечном грунте и даже на камени-
стых прибойных берегах крупных озер. Предло-
живший этот термин для предгорных малых рек
Иллиес (Illies, 1961) вводил для ритрали также тем-
пературные ограничения, но они теряют смысл
при рассмотрении регионов с различным клима-
том и рельефом. Ритраль, в нашем понимании, в
основном, сходна с расширенным понятием ри-
трали Леванидова (1981) и с литореофильными
сообществами в понимании Жадина (1940). Как
правило, в сообществах ритрали преобладают ли-
чинки амфибиотических насекомых (поденок,
ручейников или двукрылых). Центральное, несу-
щее наиболее полный набор жизненных форм со-
общество ритрали, – сообщество каменистых пе-
рекатов некрупных быстрых, чистых и прохлад-
ных рек (как и описана типичная ритраль у
Иллиеса). Сообщества ритрали встречаются во
всех регионах и ландшафтах Евразии, в горах яв-
ляются основным классом сообществ и наиболее
разнообразны по таксономической структуре, на
возвышенностях встречаются наравне с другими
классами сообществ, в низменностях относи-
тельно редки и часто обеднены таксонами.

Местообитание ритрали имеет характерный
комплекс взаимосвязанных условий среды. По-
стоянное течение воды требует специальных
адаптаций макробеспозвоночных к нему: надеж-
ного прикрепления к субстрату, обтекаемой фор-
мы тела или укрытия в щелях. С другой стороны,
течение обеспечивает постоянное перемешива-
ние воды и в целом стабильно благоприятный
кислородный режим. Кроме того, вода постоянно
приносит мелкодисперсные взвеси, что позволя-
ет организмам зообентоса реализовать энергети-
чески очень эффективную стратегию пассивной
фильтрации. Плотные субстраты обычно снабже-
ны надежной поверхностью для прикрепления и
щелевыми микробиотопами. Сочетание неболь-
шой глубины и высокой освещенности благопри-
ятно для развития водорослей на верхней поверх-
ности субстратов, которые служат пищей для аль-
гофагов-соскребателей. С другой стороны, при их
сильном развитии (обычно в крупных водотоках)
обрастания становятся недоступны для соскреба-
телей. По-видимому, зообентос ритрали слабо
выедается рыбами, хотя литературные данные на
эту тему противоречивы – от констатации отсут-

ствия значимого влияния рыб (Culp, 1986; Flecker,
Allan, 1984) до вполне существенного их воздей-
ствия (Forrester, 1994; Power, 1992). Предположи-
тельно, роль выедания рыбами возрастает в более
крупных реках и в тропиках с увеличением разно-
образия реофильных рыб (Dudgeon, 1999), но сни-
жается или даже полностью исчезает в горах. Кро-
ме того, рыбы эффективно выедают бентос (в том
числе ритральный) во время дрифта (Forrester,
1994).

С о с т а в  о с н о в н ы х  ж и з н е н н ы х
ф о р м:  малоподвижный альгофаг-соскребатель
(брюхоногие моллюски сем. Ancylidae; ручейники
сем. Glossosomatidae, Goeridae, Apataniidae, Threm-
matidae, Drusinae, Neophylacinae; поденки сем.
Ephemerellidae; двукрылые сем. Blephariceridae).
Главным образом панцирные формы. Таксономи-
чески наиболее разнообразная группа, разные
таксоны которой сменяют друг друга в разных ре-
гионах. Наиболее массовы в небольших водото-
ках без заиления, на умеренном течении воды;
ползающий альгофаг-соскребатель (поденки сем.
Heptageniidae, частично Leptophlebiidae). Наибо-
лее массовы в горах. В разных регионах и темпе-
ратурных зонах замещают друг друга разные рода
и виды сем. Heptageniidae (Epeorus, Iron, Rhithroge-
na, Ecdyonurus, Electrogena, Heptagenia), в Ориен-
тали их отчасти (на о. Шри-Ланка – полностью)
сменяют Leptophlebiidae; плавающий альгофаг-со-
скребатель (мелкие поденки сем. Baetidae). Массовы
почти во всех регионах, в горах и на равнинах.
При умеренном течении воды преобладают виды
рода Baetis (включая Rhodobaetis), на быстром те-
чении, обычно в горах, – более уплощенные
Acentrella, Baetiella, Gratia; малоподвижный черве-
образный микрофаг, обычно в толще обрастаний
(ручейники сем. Psychomyidae, двукрылые сем.
Chironomidae). В холодноводных биотопах при
отсутствии эффективных хищников хирономиды
могут жить и на пленочных обрастаниях (Diame-
sa), в крупных водотоках с корковыми обрастани-
ями эта группа обитает в норках в толще корки
(ручейники рода Psychomyia, хирономиды родов
Orthocladius, Cricotopus, Eukiefferiella и др.); при-
крепленный фильтратор-микрофаг (мошки сем.
Simuliidae). Встречаются спорадично, подверже-
ны резкой сезонной динамике, тяготеют к участ-
кам с максимальными скоростями течения и не-
редко доминируют при скоростях течения ≥1 м/с;
малоподвижный фильтратор-эврифаг, факульта-
тивно – хищник-засадчик (ручейники сем. Hy-
dropsychidae, Polycentropodidae, Philopotamidae,
Brachycentridae). Массовый элемент почти всех
сообществ ритрали (кроме некоторых арктиче-
ских), обитает в широком диапазоне температу-
ры, сапробности, размера водотока и скорости
течения. В Палеарктике наиболее распространен
род Hydropsyche, в Ориентали широко сочетаются
многие роды, особенно из сем. Hydropsychidae и
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Philopotamidae; ползающий щелевой детритофаг-
разгрызатель (веснянки сем. Nemouridae, Leuctri-
dae; поденки сем. Leptophlebiidae; бокоплавы сем.
Gammaridae). Второстепенная для ритрали груп-
па, населяющая щели под камнями, где скапли-
вается приносимый детрит. Характерна для ма-
лых лесных водотоков; ползающий щелевой хищ-
ник-поисковик (ручейники сем. Rhyacophilidae;
веснянки сем. Perlidae, Perlodidae; планарии сем.
Dugesiidae). Более типичны для холодноводных и
горных регионов, в водотоках без существенного
заиления. Охотятся преимущественно на поде-
нок и хирономид; при этом для веснянок сем.
Perlodidae показана широкая эврифагия (Пань-
ков, 2004).

С т р у к т у р а сообщества ритрали довольно
сложна (табл. 1). При всех региональных разли-
чиях, в нем выделяется группа основных се-
мейств и жизненных форм, доминирующих в
большинстве случаев. Это малоподвижные пас-
сивные фильтраторы (ручейники сем. Hydropsy-
chidae, мошки Simuliidae), подвижные и малопо-
движные альгофаги-соскребатели (поденки
сем. Heptageniidae, Baetidae, Ephemerellidae; ручей-
ники сем. Glossosomatidae), подвижные хищники
(ручейники сем. Rhyacophilidae), а также Chiron-
omidae (разные роды – соскребатели, детритофа-
ги и хищники). Их роль, тем не менее, изменяется
в зависимости от региона: относительное обилие
сем. Hydropsychidae возрастает от Арктики к тро-
пикам, Rhyacophilidae, напротив, более обильны
в холодноводных регионах. Поденки сем. Hepta-
geniidae наиболее массовы в горных регионах суб-
тропического пояса, Ephemerellidae – в восточ-
ной Азии, роль Chironomidae и Simuliidae возрас-
тает в высоких широтах и так далее.

Распространение еще ряда семейств в ритрали
спорадично и зависит от регионального климата
и географического положения. Так, сем. Blephar-
iceridae и Perlidae отсутствуют в северных пост-
гляциальных регионах, сем. Ancylidae характерно
только для Западной Палеарктики, сем. Gamma-
ridae типично для гор субтропического пояса; це-
лый ряд семейств появляется только в тропиках.
Поденки сем. Leptophlebiidae встречаются по
всей Евразии, но только в Южной Азии (особен-
но на о. Шри-Ланка) появляются среди доминан-
тов ритрали, замещая целый ряд других таксонов
(в первую очередь Heptageniidae).

К характерным второстепенным семействам,
обычно не входящим в комплекс доминантов, от-
носятся: веснянки Leuctridae, Nemouridae, Perlo-
didae, ручейники Polycentropodidae, Psychomy-
idae, Philopotamidae, Goeridae, Apataniidae, Lim-
nephilidae, жуки Elmidae, мухи Athericidae,
планарии Dugesiidae.

В целом региональная изменчивость таксоно-
мической структуры сообществ ритрали весьма

высока, и в северных, и в южных аберрантных ре-
гионах (например, п-ов Ямал и о. Шри-Ланка) на
уровне семейств имеет немного общего, сохраняя
сходство на уровне жизненных форм. С другой
стороны, горные регионы умеренного и субтро-
пического поясов континентальной Евразии
(Кавказ, Балканы, Тянь-Шань, Гималаи) харак-
теризуются большим структурным сходством при
наиболее высоком таксономическом разнообра-
зии и могут считаться эталонными для ритраль-
ных сообществ.

Суммарное обилие (биомасса и метаболизм)
макробентоса в ритрали невелики (табл. 1), под-
вержено умеренным региональным вариациям и не
образует заметного широтного тренда. Максималь-
ные региональные значения (биомасса 38.7 г/м2)
наблюдаются на арктическом п-ове Ямал, несмотря
на явно обедненную структуру сообществ, и свя-
заны с огромной плотностью личинок Simuliidae.
В большинстве регионов биомасса варьирует от
20 до 30 г/м2, в некоторых регионах – несколько
меньше (вероятно, в связи с меньшей продуктив-
ностью наземных экосистем). Метаболизм и био-
масса четко связаны между собой, что говорит об
устойчивой размерной структуре ритральных со-
обществ (средняя масса тела особи находится в
пределах 0.01–0.02 г). Кроме того, существует высо-
кая изменчивость обилия внутри каждого региона.

Сообщества пелали (мягких грунтов)

Комплекс сообществ мягких грунтов (ил раз-
личного состава, в разной степени заиленные пе-
сок, гравий, детрит, глина) с преобладанием в
макрофауне роющих организмов. Объединяет пе-
лофильные, псаммофильные и аргиллофильные
биоценозы в понимании Жадина (1940). Фор-
мально класс сообществ пелали близок к потама-
ли в понимании Иллиеса (Illies, 1961), но на рав-
нинах встречается не только в крупных реках, но
и в водотоках любых размеров и термического ре-
жима. Тем не менее, в целом пелаль наиболее раз-
вита в крупных равнинных реках и крупных стоя-
чих водоемах, в малых водотоках формирует так-
сономически обедненные и, видимо, сезонные
варианты, перемежающиеся с сообществами дру-
гих классов. В горах редка и спорадична.

Мягкие грунты в водотоках встречаются при
различных скоростях течения, вплоть до его пол-
ного отсутствия. Как правило, беспозвоночные
пелали находятся под сильным прессом выедания
рыбами (Gilliam et al., 1989), основной защитой от
рыб служит закапывание в грунт (Persson, Swens-
son, 2006). В сообществах пелали преобладает ро-
ющая инфауна. В толще илисто-песчаного грунта
остро встает проблема обеспечения кислородом,
которая заставляет бентосные организмы разви-
вать специальные приспособления (промывае-
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мые водой трубчатые домики, гемоглобин в гемо-
лимфе и т.п.), но в целом ограничивает глубину
проникновения бентоса в грунт (Persson, Swens-
son, 2006). Поскольку более заиленные грунты
богаче пригодными для питания макробеспозво-
ночных органическими частицами, но бедны
кислородом, бентосные организмы концентри-
руются у поверхности грунта во избежание замо-
ра. Промываемые песчаные грунты, напротив,
способствуют более равномерному вертикально-
му распределению макробеспозвоночных в тол-
ще грунта при небольшой общей плотности.

С о с т а в о с н о в н ы х  ж и з н е н н ы х
ф о р м: роющий панцирный фильтратор (двуствор-
чатые моллюски сем. Sphaeriidae, Pisidiidae). Ша-
ровки и горошинки; избегая выедания рыбами,
полностью зарываются в грунт. Кроме типичной
фильтрации воды, способны собирать органиче-
ские частицы с поверхности грунта. Населяют
практически все водотоки, кроме горных, харак-
терны для регионов Северной Палеарктики, в
тропиках и субтропиках редки; малоподвижный
панцирный фильтратор (крупные двустворчатые
моллюски Unionidae, Margaritiferidae, Cyrenidae).
Имея мощную раковину, мало подвержены вы-
еданию хищниками и слабо зарываются в грунт.
Чувствительны к недостатку кислорода в воде,
медленно расселяются и распространены спора-
дично, в основном в более крупных и чистых ре-
ках. Известны для большинства регионов, но до-
вольно редки, особенно в тропиках. При благо-
приятных условиях накапливают огромную
биомассу и становятся сверхдоминантами сооб-
ществ; червеобразный роющий детритофаг (олиго-
хеты сем. Tubificidae, Lumbriculidae, двукрылые
сем. Chironomidae). Наиболее распространенная
и таксономически разнообразная группа, особен-
но за счет многочисленных родов и видов хиро-
номид. Массовы в илисто-песчаных грунтах рав-
нинных водотоков, в гравийно-галечных биото-
пах занимают подчиненное положение; роющий
детритофаг (поденки сем. Ephemeridae, ручейни-
ки сем. Sericostomatidae, Odontoceridae). Относи-
тельно крупные формы, способные раскапывать
песок и гравий. Более типичны для биотопов с су-
щественным течением и грубозернистыми грун-
тами, в горах иногда доминируют; полностью от-
сутствуют в некоторых регионах; ползающий пан-
цирный эврифаг (брюхоногие моллюски
сем. Viviparidae, Bithyniidae, Lithoglyphidae, Val-
vatidae, Thiaridae; ручейники сем. Molannidae, по-
денки сем. Caenidae). По-видимому, в основном,
защищены от выедания рыбами и обычно не за-
рываются в грунт, формируя эпифауну пелали.
Распространены спорадично, главным образом, в
крупных равнинных водотоках с илистым дном,
где нередко достигают огромного обилия (в Пале-
арктике – за счет крупных гастропод Viviparus и
Lithoglyphus); роющий хищник (двукрылые

сем. Tabanidae, Limoniidae, Pediciidae; висло-
крылки сем. Sialidae). Охотятся (в основном на
олигохет и личинок хирономид) в толще грунта
(вислокрылки – в поверхностном наилке). Ти-
пичны для всех регионов, везде немногочислен-
ны; малоподвижный хищник (стрекозы
сем. Gomphidae, Cordulegasteridae). Как правило,
подстерегают более мелких и подвижных живот-
ных, зарываясь в грунт. Редки и малочисленны в
северных регионах, характерны для тропиков.

Наиболее типичные доминирующие таксоны
(табл. 2): комары сем. Chironomidae, олигохеты
сем. Tubificidae и двустворки сем. Pisidiidae
(включая Euglesinae). В равнинных регионах, где
преобладают илисто-песчаные биотопы, высоки
доля и разнообразие двустворчатых моллюсков (в
том числе, появляются крупноразмерные Unioni-
dae). В горах, где преобладают галечно-гравий-
ные биотопы, возрастает роль роющих ручейни-
ков и стрекоз. Семейство Leptophlebiidae, как и в
ритрали, входит в комплекс доминантов лишь на
о. Шри-Ланка.

С у м м а р н ы й  м е т а б о л и з м сообществ
пелали (табл. 2) немного ниже, чем ритрали (в
среднем 3.6 против 4.4 мл O2/м2 ч), биомасса –
напротив, выше, что свидетельствует о преобла-
дании более крупных организмов. Этот эффект
достигается за счет равнинного Московского ре-
гиона с огромным обилием крупных двустворча-
тых моллюсков в некоторых пелальных сообще-
ствах при средних биомассе 76.9 г/м2 и массе тела
0.995 г. Высокая биомасса сообществ Кавказа
формируется за счет большой доли крупных рою-
щих ручейников сем. Sericostomatidae. В боль-
шинстве других регионов в пелали преобладают
мелкие формы, биомасса сообществ обычно 10–
20 г/м2 при средней массе тела макробентосных
организмов 0.005–0.02 г.

Сообщества фитали (зарослей макрофитов)

Класс сообществ, развивающихся в густых за-
рослях водных растений (макрофитов), главным
образом цветковых с погруженными и плаваю-
щими листьями (рдестовые, кувшинковые, водо-
красовые, рясковые и т.п.), на замедленном тече-
нии или без течения. Сходен с фитофильным
биоценозом в понимании Жадина (1940). Беспо-
звоночные этого класса сообществ не имеют яв-
ных адаптаций к течению и часто встречаются в
стоячих водоемах. На быстром течении рек и ручьев
макрофиты также иногда растут, но там их населя-
ют ритральные или кренальные сообщества.

Фиталь в водотоках встречается спорадично,
как и сами заросли макрофитов. В умеренной и
субарктической зонах фитальные сообщества,
как правило, сезонные (летние), на зиму дегради-
руют вместе с зарослями макрофитов. В тропиках
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зарослевым сообществам присущи более плав-
ные циклы, связанные с муссонами и засухами,
но и там они обычно сезонные. В арктической зо-
не и в горах фиталь почти не развиваета, в основ-
ном из-за недостаточной летней температуры во-
ды. По нашим данным, все сообщества фитали
встречены в водотоках с летней температурой во-
ды ≥18°С. Как результат – из десяти обследован-
ных нами регионов только в трех удалось собрать
достаточное число описаний фитальных сооб-
ществ.

С о с т а в о с н о в н ы х  ж и з н е н н ы х
ф о р м: малоподвижный панцирный фито/аль-
го/детритофаг (брюхоногие моллюски сем. Lym-
naeidae, Planorbidae, Physidae, Bithyniidae, Valvati-
dae и др., а также жуки-листоеды Chrysomelidae).
Это доминирующая группа во всех полноценных
сообществах фитали. В Палеарктике обычно пре-
обладают прудовики родов Lymnaea и Radix, в

Ориентали усиливается роль жаберных гастро-
под. В биотопах плавающих листьев макрофитов
(например, кубышек Numphar) могут преобладать
личинки листоедов Galerucella; плавающий альго-
фаг (поденки сем. Baetidae, жуки сем. Haliplidae,
олигохеты сем. Naididae, хирономиды). В целом
мелкие формы, встречаются в большинстве реги-
онов и проб, обычно с невысоким обилием; мало-
подвижный хищник-засадчик (стрекозы сем. Co-
enagrionidae, Calopterygidae, Libellulidae; клопы
сем. Nepidae). Обычно лазают по растениям, охо-
тятся на поденок, хирономид и планктонных ра-
кообразных. При большом количестве зоопланк-
тона могут достигать высокого обилия и изредка
доминируют по метаболизму в сообществе мак-
рофауны; плавающий хищник-поисковик (жуки
сем. Dytiscidae, Noteridae; клопы сем. Naucoridae,
Notonectidae, Pleidae). Также охотятся на мелких
плавающих животных. Обычно малочисленные в

Таблица 3. Усредненная структура сообществ фитали в различных регионах Евразии (доли семейств в общем ме-
таболизме сообщества, %)

Количественный показатель
и таксон Московский регион Нижнее Приамурье Южные Гималаи Среднее

Количество проб 44 22 10 76

Биомасса, г/м2 77.7 9.9 32.3 58.0

Метаболизм, мл O2/(м2 ч) 12.5 2.2 6.1 9.7

Ephemeroptera
Baetidae 9.9 8.9 1.8 9.5

Odonata
Libellulidae – – 14.2 2.1
Coenagrionidae 1.4 15.0 8.3 7.0

Heteroptera
Nepidae 2.1 6.5 0.2 3.5
Corixidae 0.4 4.3 1.9 1.9

Coleoptera
Chrysomelidae 3.2 3.6 – 3.2

Diptera
Chironomidae 0.7 3.1 0.8 1.6

Malacostraca
Asellidae 1.1 3.7 – 1.9
Atyidae – – 15.2 2.2
Palaemonidae – – 3.2 0.5

Gastropoda
Lymnaeidae 43.4 24.4 21.1 39.0
Planorbidae 3.9 9.7 16.9 8.1
Physidae 4.1 – 0.7 2.7
Bithyniidae 8.1 9.1 2.5 8.5
Valvatidae 4.6 1.0 – 3.3
Thiaridae – – 5.9 0.9
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реках, тяготеют к биотопам без заметного тече-
ния.

Доминирующая группа сообществ фитали –
брюхоногие моллюски, представленные здесь
большим числом семейств и родов. В палеаркти-
ческих регионах по биомассе и метаболизму пре-
обладают прудовики (Lymnaeidae), битинии
(Bithyniidae) и катушки (Planorbidae), в Ориента-
ли к ним добавляются Thiaridae. В тропической
зоне резко возрастает роль креветок (Palaemoni-
dae, Atyidae) и разнокрылых стрекоз (Libellulidae),
роль моллюсков несколько снижается.

С у м м а р н о е  о б и л и е (табл. 3) заметно вы-
ше, чем в ритрали и пелали, но сильно варьирует
по регионам. Максимальные показатели (био-
масса 77.7 г/м2) выявлены в Московском регионе
с большим количеством летних проб из крупных
равнинных водотоков. Заметим, что пелаль в
этом регионе также развита максимально и пока-
затели биомассы близкие. В регионах Приамурья
и Гималаев (возможно, из-за более частых и мощ-
ных летних паводков) обилие сообществ фитали
гораздо меньше и не превышает средних значе-
ний для других классов сообществ. Во всех регио-
нах сообщество составляют довольно крупные
организмы, средняя масса тела 0.07–0.15 г.

Сообщества кренали (ручьев и родников)

Класс сообществ, связанных со спецификой ма-
лых водотоков – родников и ручьев с меженным во-
дорасходом ≤0.01 м3/с и шириной русла ≤1 м, с пре-
обладанием мелкомозаичных, в большой степени
органических субстратов. Это близко к кренали в
понимании Иллиеса (Illies, 1961), но без ограни-
чений по температурным условиям. Малый раз-
мер водотока с высокой степенью вероятности
определяет целый комплекс абиотических факто-
ров, в совокупности создающих специфику ме-
стообитаний кренали. Это малая глубина водото-
ка (обычно 0.01–0.1 м) и малая скорость течения
(≤0.1 м/с, даже при значительном уклоне русла);
сложный состав донных субстратов с большой до-
лей грубодисперсного детрита наземного проис-
хождения, главным образом, листового опада,
служащего основным источником питания бес-
позвоночных; затенение русла окружающей на-
земной растительностью; слабое развитие соб-
ственных продуцентов (макрофитов и микрово-
дорослей в бентосе и планктоне); пониженная и
относительно стабильная температура воды; по-
чти полное отсутствие рыб (Hynes, 1970; Illies,
1961). Гидрологический режим водотока варьиру-
ет в зависимости от основного источника пита-
ния – от почти стабильного (в родниках) до пол-
ного сезонного высыхания водотока (в ручьях со
снеговым питанием).

Точной границы размера водотока, при кото-
рой кренальные сообщества сменяются другими
классами, установить нельзя. Она сдвигается
вверх по ручью при наличии на нем запруд или
озер, при отсутствии растительности по берегам,
протекании по незадернованному аллювиально-
му грунту и ряду других причин. С другой сторо-
ны, кренальные сообщества проникают в более
крупные водотоки вдоль береговой кромки и по
скоплениям листового опада и детрита в заводях.
Соответственно, существует переходная зона во-
дотоков, где на одних субстратах развиты сообще-
ства кренали, на других, рядом с ними, – сообще-
ства других классов (обычно ритрали или пелали).

Полный комплекс кренальной специфики
абиотических условий (и, соответственно, биоты)
характерен для равнинной лесной умеренной зо-
ны, где ручьи резко отличаются от рек по летней
температуре, освещенности и преобладающим
донным субстратам. В тропиках специфика кре-
нали отчасти сглаживается за счет выравнивания
температуры в разных водотоках, а в безлесных
зонах – за счет уменьшения значимости листово-
го опада в питании беспозвоночных. В арктиче-
ском тундровом Ямале типичные сообщества
кренали не развиты.

С о с т а в о с н о в н ы х  ж и з н е н н ы х
ф о р м: ползающий щелевой детритофаг-разгрыза-
тель или эврифаг (веснянки сем. Nemouridae,
Leuctridae, поденки сем. Leptophlebiidae, жуки сем.
Scirtidae, бокоплавы сем. Gammaridae, ряд Chirono-
midae). Наиболее распространенная группа, харак-
терная для всех регионов. Основные таксоны в ее
пределах сменяются: в Северной Палеарктике (до
умеренной зоны) обычно преобладают Nemouri-
dae и другие веснянки, в Южной Палеарктике (от
Средиземноморья до Приамурья) – бокоплавы, в
тропиках Ориентали – поденки сем. Leptophlebi-
idae; малоподвижный панцирный детритофаг-раз-
грызатель (ручейники сем. Limnephilidae, Lepi-
dostomatidae, Calamoceratidae). Вторая массовая
жизненная форма кренали, в пределах которой
также наблюдается географическое замещение: в
Северной Палеарктике преобладают Limnephilidae
(роды Stenophylax, Potamophylax, Chaetopteryx и др.),
в Южной Палеарктике представители Lepi-
dostomatidae и Calamoceratidae дополняют их, а в
Ориентальной области – полностью сменяют;
плавающий альгофаг (поденки сем. Baetidae, Si-
phlonuridae). Обычно второстепенная группа,
включает реофильные таксоны (роды Baetis, Ni-
grobaetis), усиливающие позиции при ускорении
течения, и почти лимнофильные, населяющие
микрозаводи без течения (Centroptilum, Siphlo-
nurus, Metreletus); ползающий щелевой хищник-по-
исковик (веснянки сем. Perlodidae; стрекозы сем.
Gomphidae, Cordulegasteridae, Corduliidae; крабы
сем. Potamidae, Gecarcinulidae; некоторые Limonii-
dae и Tipulidae (Diptera)). Второстепенная группа,
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существенно увеличивающая присутствие в Ори-
ентальной области за счет крабов и стрекоз. Веро-
ятно, многие кренальные крабы – эврифаги, ак-
тивно потребляющие детрит.

В сообществах кренали (табл. 4) доминируют,
как правило, детритофаги-разгрызатели или за-
меняющие их эврифаги. Таксономическая струк-
тура сообществ существенно различается в раз-
ных регионах Евразии. Обследованные нами ре-
гионы образуют три контрастные группы. В
постгляциальных регионах северной части Пале-
арктики (Кольский п-ов, Московский регион)
доминируют по обилию веснянки сем. Nemouri-
dae (роды Nemoura, Nemurella, Amphinemura), ручей-
ники сем. Limnephilidae, а также Chironomidae. В
южной части Палеарктики их роль уменьшается,
преобладают, главным образом, бокоплавы
сем. Gammaridae (Gammarus), местами (в родниках
и подземных карстовых водотоках) также сем. Ni-
phargidae (Niphargus). В тропических регионах
Южной Азии все эти группы исчезают, их заме-
щают представители семейств: поденки сем. Lep-
tophlebiidae, ручейники сем. Lepidostomatidae
(Goerodes) и Calamoceratidae (Anisocentropus), стре-
козы сем. Gomphidae, крабы сем. Potamidae и Ge-
carcinulidae, причем состав доминантов в Гимала-
ях и на о. Шри-Ланка существенно различается.
Кроме того, ряд семейств, играя в сообществах
кренали второстепенную роль, встречается в
большинстве регионов. Это поденки сем. Baetidae
(Baetis, Centroptilum) и Heptageniidae (Ecdyonurus,
Electrogena), ручейники сем. Polycentropodidae
(Plectrocnemia), двустворки сем. Pisidiidae; в пре-
делах Палеарктики – веснянки сем. Perlodidae
(Isoperla), жуки сем. Scirtidae и Hydraenidae, дву-
крылые сем. Tipulidae (Tipula), Simuliidae (Cnetha)
и другие.

С у м м а р н о е  о б и л и е м а к р о б е н т о с а
(табл. 4) невелико, примерно на уровне ритрали
(биомасса 15–30 г/м2, метаболизм 1–3 мл O2/м2 ч),
и несколько повышено в горных регионах Юж-
ной Палеарктики за счет сообществ с большой
плотностью бокоплавов рода Gammarus. Очень
низко обилие в арктическом Кольском регионе.
Средняя масса тела макробентосных организмов
обычно 0.015–0.030 г, в регионах с доминирова-
нием бокоплавов несколько выше, чем в прочих.

Сообщества рипали (субстратов береговой кромки)

Класс сообществ, связанных с мозаичными,
главным образом, органическими субстратами
наземного происхождения вдоль береговой кром-
ки водотоков, обычно на расстоянии ≤0.5 м от бе-
рега. Термин “рипаль” введен Семеновым-Тянь-
Шанским (1937) для обозначения соответствую-
щей гидрологической зоны рек, в наших работах
мы рассматриваем его как биотоп отдельного клас-

са сообществ. Обитание в рипали не требует специ-
альных адаптаций и доступно для наиболее эври-
бионтных таксонов всех других классов сообществ.

Класс рипальных сообществ имеет некоторые
черты сходства с сообществами кренали: он также
формируется на неоднородных субстратах с су-
щественной органической составляющей и также
включает наиболее эврибионтные элементы мно-
гих других классов сообществ. Однако, в рипали
нет преобладания детритофагов-разгрызателей и
нет сдвига в сторону преобладания холодновод-
ных форм. Доминанты сообществ рипали – глав-
ным образом, смесь эврибионтов, присущих так-
же сообществам ритрали, фитали и пелали.

Класс сообществ рипали можно было бы счи-
тать “сорным” и не рассматривать вообще, но во
многих бедных субстратами водотоках именно
эти сообщества определяют большую часть так-
сономического разнообразия макробентоса (хотя
и занимает ничтожно малую часть площади дна).
Так, сообщества многих равнинных рек (особен-
но северных, в которых плохо развиваются мак-
рофиты) представлены только классами пелали и
рипали; во многих горных реках развиты только
сообщества ритрали и рипали. В первом случае
рипаль – единственное местообитание ритраль-
ных и фитальных форм, во втором – фитальных и
пелальных. Поэтому при оценке общей продук-
тивности водотока игнорировать сообщества ри-
пали можно, но при изучении биоразнообразия
они очень важны. Оценку индексов качества во-
ды (например, индекса сапробности) в реках так-
же, по нашему мнению, лучше проводить по со-
обществам рипали – они близки к оценкам, полу-
чаемым при изучении участка водотока в целом.
Сообщества рипали встречаются во всех регионах
и типах ландшафта, хотя на равнинах чаще, чем в
горах.

С о с т а в о с н о в н ы х  ж и з н е н н ы х
ф о р м: плавающий альгофаг (поденки сем. Baeti-
dae, Ameletidae, жуки сем. Haliplidae). Повсемест-
но распространенная и весьма разнообразная
группа, таксоны которой отчасти сменяют друг
друга в разных регионах. Так, в рипали встречает-
ся большинство евразийских родов и подродов
сем. Baetidae (роды Baetis, Nigrobaetis, Labiobaetis,
Procloeon, Centroptilum, Similicloeon) и других пла-
вающих поденок (роды Ameletus, Metretopus, Si-
phlonurus, Isonychia); плавающий эврифаг (клопы-
гребляки сем. Corixidae, наиболее часто – из рода
Micronecta). Встречаются почти во всех регионах,
часто бывают очень многочисленны, особенно на
заиленных отмелях; малоподвижный панцирный
детритофаг-разгрызатель (ручейники сем. Limne-
philidae, Phryganeidae, Leptoceridae). Группа, об-
щая с сообществами кренали, но обычно включа-
ет более теплолюбивые таксоны (в Палеарктике –
роды Limnephilus, Anabolia, Halesus, Semblis, Lepto-
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cerus и др.); ползающий детритофаг-разгрызатель
или эврифаг (веснянки сем. Nemouridae, поденки
сем. Leptophlebiidae, бокоплавы сем. Gammari-
dae). Как и в кренали, распространяется, главным
образом, по грубодетритным субстратам и иногда
доминирует за счет массового развития бокопла-
вов; малоподвижный панцирный эврифаг (брюхо-
ногие моллюски сем. Viviparidae, Bithyniidae,
Thiaridae, Pachychilidae, Paludomidae). Спорадич-
но распространенные таксоны, местами достига-
ющие огромного обилия и сверхдоминирования в
сообществе. Считаются детритофагами-собира-
телями, но у некоторых форм отмечена также вы-
сокая эффективность фильтрации с помощью на-
ружных жабр (H�ckelmann, Pusch, 2000). Разные
семейства замещают друг друга в разных регио-
нах: живородки и битинии больше характерны
для Палеарктики, Thiaridae и Pachychilidae – для
Ориентальной области, Paludomidae – в основ-
ном для о. Шри-Ланка; все они избегают высоко-
широтных регионов; прикрепленный фильтратор-
альгофаг (мошки Simuliidae). В основном ри-
тральная группа, в рипали встречается на участ-
ках с усиленным течением; малоподвижный хищ-
ник-засадчик (стрекозы сем. Calopterygidae, Plath-
ycnemididae, Libellulidae, Corduliidae). Группа,
общая с сообществами фитали, но достигающая
максимального обилия и роли в сообществе
именно в рипали. Большинство стрекоз в реках –
преимущественно рипальная группа; в пределах
Евразии их разнообразие возрастает к югу; плава-
ющий хищник-поисковик (жуки сем. Dytiscidae).
Второстепенная группа, общая с классом фитали.
Для Палеарктики наиболее типичны роды Lac-
cophilus, Platambus, Oreodytes; для Ориентальной
области – Hydrovatus, Neptosternus и Laccophilus;
роющий панцирный фильтратор (двустворчатые
моллюски Unionidae, Sphaeriidae, Pisidiidae). Ха-
рактерны для пелали, но нередко достигают мак-
симума обилия именно в рипали – на береговых
склонах и прибрежных желобах, где усиливается
осаждение взвеси и оптимизированы условия для
фильтрации.

Потенциальный спектр жизненных форм ри-
пали обширен и в основном пересекается с жиз-
ненными формами других сообществ. Лишь не-
сколько семейств (в частности, поденки Ameletidae,
ручейники Leptoceridae, стрекозы Corduliidae, Ca-
lopterygidae и Plathycnemididae) могут считаться
характерными именно для рипали, но они обыч-
но играют второстепенную роль.

Сообщества рипали подвержены большой из-
менчивости различной природы. Во-первых, четко
выражена географическая изменчивость, связанная
с климатом и рельефом различных регионов и вы-
деляющая регионы северные и холодноводные (с
большой долей семейств Ameletidae, Perlodidae,
Limnephilidae, Simuliidae), южнопалеарктические
(с высокой долей бокоплавов Gammaridae) и ори-

ентальные (с возрастанием доли поденок Lepto-
phlebiidae, стрекоз Libellulidae, креветок и тропи-
ческих гастропод). Также сообщества рипали
многих регионов подвержены спорадическому
вселению крупных эврибионтных и всеядных
форм высших ракообразных (бокоплавов, кра-
бов, креветок) и жаберных моллюсков (Vivipari-
dae, Thiaridae, Pachychilidae, Paludomidae), часто
достигающих очень высокого обилия и сверхдо-
минирования в сообществах, с возрастанием его
суммарной биомассы в 5–10 раз. Наконец, сооб-
ществам рипали, как и фитали, присуща сильная
сезонная изменчивость, связанная с колебания-
ми водности рек и вынужденными миграциями
всего сообщества вслед за урезом воды. В водото-
ках с особенно быстрыми колебаниями уровня
воды сообщество рипали редуцируется до не-
скольких мелких плавающих форм (роды Mi-
cronecta, Nigrobaetis и др.).

С у м м а р н ы е  б и о м а с с а  и  м е т а б о -
л и з м рипальных сообществ (табл. 5) в среднем
несколько выше, чем во всех других классах, но
подвержены очень сильной региональной измен-
чивости. Большие значения обилия наблюдаются
в Московском регионе за счет проб с огромной
плотностью крупных моллюсков сем. Viviparidae,
с биомассой 100–500, иногда до 2500 г/м2. Сход-
ный эффект дают некоторые пробы в Амурском
регионе (за счет Viviparidae и Pachychilidae) и на
Балканах (за счет Gammaridae). В пробах и регио-
нах, не подверженных оккупации жаберных мол-
люсков и высших ракообразных, обилие находит-
ся на среднем уровне (биомасса 10–20 г/м2, мета-
болизм 3–6 мл O2/м2 ч).

Сравнение трофической структуры сообществ 
разных классов

Для сопоставления трофики выделяемых
классов сообществ мы объединили основные се-
мейства макрофауны в группы по преимуще-
ственному типу питания (рис. 2). При этом могут
возникать ошибки, связанные со смешанным пи-
танием и слабой изученностью питания многих
семейств, но они не должны существенно иска-
жать общую картину. Видно, что все классы сооб-
ществ существенно различаются уже на уровне
трофических групп. Наиболее контрастно выде-
ляются классы кренали (с преобладанием детри-
тофагов-разгрызателей) и пелали (преобладают
детритофаги-собиратели, включая грунтоедов).
Классы ритрали и фитали трофически сближены –
в них наибольшую роль играют альгофаги-соскре-
батели, хотя и разных таксонов (в сообществах
ритрали – главным образом, поденок и ручейни-
ков, в фитали – легочных брюхоногих моллюс-
ков). Структура сообществ рипали отличается
высокой выравненностью соотношений обилия
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большинства трофических групп и очень близка к
средней трофической структуре реофильных со-
обществ (по ~25% соскребателей, разгрызателей
и собирателей, ~15% хищников и ~10% фильтра-
торов). Этот результат согласуется с постулатами
концепции речного континуума: в малых водото-
ках (креналь) должны преобладать детритофаги-
разгрызатели, в средних – соседствуют все тро-
фические группы, в крупных (пелаль) – домини-
руют детритофаги-собиратели.

ОБСУЖДЕНИЕ РЕЗУЛЬТАТОВ

Перспективы распространения предложенной
классификации. Выглядит логичным расширение
предлагаемой системы на другие типы водоемов,
но пока для этого нет достаточных данных. Пред-
варительные наблюдения показывают, что опи-
санные выше классы сообществ характерны не
только для текучих, но и для стоячих континен-
тальных водоемов. Биотопы и классы сообществ
пелали, фитали и рипали должны быть типичны
для озер, прудов и водохранилищ. Для малых вре-
менных водоемов (луж), видимо, нужен дополни-
тельный класс эфемерали, несколько описаний
которого мы сделали ранее (Чертопруд и др.,
2020б). Классы ритрали и кренали не типичны
для стоячих вод, хотя могут развиваться в некото-
рых редких случаях. Возможно, дополнительная
типизация потребуется для сообществ морского

происхождения (например, каспийских) и сооб-
ществ древних озер с эндемичной фауной (как в
оз. Байкал). Этот вопрос пока не решен. Еще бо-
лее спорна возможность расширения нашей си-
стемы на морские сообщества, хотя и здесь про-
слеживаются некоторые параллели.

Внутренняя неоднородность классов сообществ
и дальнейшая их типизация. Разумеется, многооб-
разие реофильных сообществ не ограничивается
наличием описанных выше классов в силу их вы-
сокой внутренней неоднородности. Так, суммар-
ный метаболизм ритральных сообществ только в
Московском регионе варьирует в 18 раз. При этом
ни один вид или даже семейство не имеет 100%-
ной встречаемости, но отмечены ритральные со-
общества с доминированием шести различных
семейств (Baetidae, Rhyacophilidae, Hydropsychi-
dae, Chironomidae, Simuliidae и Ancylidae). Таким
образом, в пределах каждого из выделенных клас-
сов существует значительная изменчивость, требу-
ющая изучения и типизации. Эта типизация про-
ведена нами для большинства обследованных ре-
гионов (Палатов, Чертопруд, 2012, 2018;
Чертопруд, Палатов, 2013, 2017; Чертопруд и др.,
2020а, б; Chertoprud, 2011, 2019; Chertoprud, Pala-
tov, 2013; Chertoprud et al., 2018) и позволила уста-
новить в пределах каждого из основных классов
до 10–15 вариантов, обычно связанных с действи-
ем одного–двух специфических факторов среды.

Рис. 2. Трофическая структура разных классов сообществ (доли в суммарном метаболизме сообщества, средняя по
всем данным).
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Они в основном повторяются в разных регионах, их
общее число, по нашим данным, достигает 60–70.
Детальный обзор разнообразия и изменчивости
этих вариантов мы планируем в дальнейшем.

Альтернативные стратегии формирования ре-
офильных сообществ. При построении классифи-
кации реофильных сообществ беспозвоночных
обнаружена следующая закономерность (Черто-
пруд, 2011): одни типы сообществ четко соответ-
ствуют определенным донным биотопам (их био-
тическая классификация соответствует биотопи-
ческой), другие типы не подчиняются этому
правилу, проявляя высокую степень эврибионт-
ности. Для обозначения этих двух классов исполь-
зована концепция PM-биоценотического градиен-
та, предложенная Протасовым (1989). В ее рамках
выделяются два крайних варианта структуры со-
обществ. Сообщества P (Petersen)-типа, отвечаю-
щие определению сообществ Петерсена (Прота-
сов, 1989, 2011), управляются преимущественно
абиотическими факторами и обычно соответ-
ствуют определенным биотопам – именно в та-
ком ключе рассматривает сообщества концепция
континуализма (Раменский, 1938; Gleason, 1926).
Сообщества М (Mebius)-типа, отвечающие опре-
делению К. Мебиуса (M�bius, 1877), обычно име-
ют в составе ярко выраженные виды-эдификато-
ры, управляются в основном биотическими свя-
зями и соответствуют концепции структурализма
(Разумовский, 1981; Жирков, 2010). В реофиль-
ных сообществах Р-типа, как правило, преобла-
дают личинки насекомых – чаще всего хироно-
мид, поденок или ручейников; причем степень и
постоянство доминирования отдельных видов
невысоки. Это большинство встреченных нами
сообществ во всех классах. Сообщества М-типа
связаны с резким и устойчивым доминированием
высших ракообразных (бокоплавов сем. Gamma-
ridae, иногда креветок и крабов) и крупных жа-
берных моллюсков (обычно Unionidae, Vivipari-
dae и др.) и встречаются в водотоках существенно
реже (обычно в классах рипали и кренали).

Видовое разнообразие в сообществах Р-типа
явно больше. Так, сообщества Р-типа ритрали
крупных рек Московского региона включают в
среднем 18 видов на пробу, а формирующиеся в
сходных условиях сообщества М-типа – 12 видов
(Чертопруд, 2011). По-видимому, доминанты со-
обществ М-типа прямо или косвенно вытесняют
часть других видов. Суммарная биомасса в сооб-
ществах Р-типа обычно варьирует от 2 до 280, в
среднем 23.7 г/м2; в сообществах М-типа – при-
мерно от 100 до 2500, в среднем 845 г/м2, то есть в
35 раз больше. Средняя индивидуальная масса
организмов в сообществах P-типа – 0.031 г, в со-

обществах М-типа – 0.590 г (почти в 20 раз боль-
ше). Таким образом, сообщества М-типа уком-
плектованы гораздо более крупными организма-
ми. Доля первого доминанта по биомассе для
сообществ Р-типа составляет в среднем 47%, в со-
обществах М-типа – 87% (так называемое сверх-
доминирование). Сообщества М-типа менее чув-
ствительны к типу донного биотопа, но они более
однородны в пределах одного биотопа и менее
подвержены паводковой и сезонной динамике.

Сообщества Р- и М-типов нередко могут фор-
мироваться в сходных условиях. Определяющим
фактором формирования сообщества здесь служит
вселение отдельных видов – доминантов сообществ
М-типа (обычно каких-либо бокоплавов или мол-
люсков). При их наличии формируется сообщество
М-типа; при их отсутствии – сообщество Р-типа.
Таким образом, основную стратегию формирова-
ния сообществ Р-типа можно охарактеризовать так:
быстрое заселение водоемов – узкая специализация
по биотопам – высокая динамичность распределе-
ния – низкое обилие – регуляция абиотическими
факторами. Сообщества М-типа имеют обратные
черты: медленное расселение по водоемам – спора-
дичность распространения – эврибионтность
внутри водоемов – большая устойчивость во вре-
мени – высокое обилие – высокая конкуренто-
способность – регуляция структуры собственны-
ми доминантами.

Описанная нами закономерность, возможно,
позволяет отчасти разрешить вопросы о дискрет-
ности и континуальности сообществ и о предпо-
чтительности биотических или абиотических
данных при классифицировании сообществ, ши-
роко обсуждаемые в экологии (Жирков, 2010).
По-видимому, для сообществ М-типа более при-
менимы представления о дискретности и биоти-
ческая классификация, а для сообществ Р-типа –
наоборот.

В целом можно говорить о двух разных страте-
гиях основных макротаксонов, формирующих
изучаемые нами сообщества. Насекомые, с боль-
шими способностями к расселению, регулируют-
ся в первую очередь абиотической средой, фор-
мируемые ими сообщества имеют небольшое
обилие и высокую изменчивость в пространстве и
времени, но довольно четкую привязанность к
определенным биотопам. Высшие ракообразные
и жаберные моллюски, напротив, медленно рас-
селяются между водотоками и в большом мас-
штабе распределены спорадично, зато более эв-
рибионтны и способны накапливать огромную
биомассу на широком диапазоне биотопов, неза-
висимо от обитающих там насекомых. Такие же
свойства имеют и сообщества, где они доминиру-
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ют. В более однородных и стабильных морских
экосистемах, видимо, преобладают именно сооб-
щества M-типа (Жирков, 2010), в относительно
эфемерных речных, по нашим данным, сообще-
ства Р-типа.

Выводы. Представленная нами классифика-
ция сообществ донных макробеспозвоночных
объединяет более ранние схемы Жадина (Жадин,
1940) и Иллиеса (Illies, 1961), но существенно рас-
ширяет трактовку многих классов сообществ и
вводит дополнительный класс сообществ рипали.
В предлагаемом виде она позволяет включить по-
чти все наши описания реофильных сообществ
(хотя периодически встречаются пробы, занима-
ющие пограничное положение между разными
классами, или очень обедненные пробы, не при-
годные для классификации). Для многих практи-
ческих целей (оценки биоразнообразия, продук-
тивности, качества воды, кормовой базы рыб и
т.п.) предлагаемой схемы может быть достаточно,
хотя очевидна значительная неоднородность со-
обществ внутри каждого класса и возможность
более дробной классификации (Chertoprud, 2011).
Кроме того, высокая изменчивость сообществ
связана с их динамикой и различными нарушени-
ями (Tounsend, 1989; Thorp et al., 2006) и не может
быть учтена предлагаемой схемой.

Хотя представленная схема объединяет дан-
ные только по одному материку, разнообразие
обследованных регионов позволяет предполо-
жить, что реофильные сообщества других конти-
нентов также могут быть корректно распределе-
ны по пяти предлагаемым классам сообществ (со
своими структурными особенностями). Чтобы
убедиться, что данная схема имеет глобальный
характер, требуются дальнейшие исследования.
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The Main Classes of Rheophilic Macroinvertebrates Communities 
and Their Regional Variability in Eurasia

M. V. Chertoprud*
Faculty of Biology, Moscow State University, Moscow, Russia

*e-mail: lymnaea@yandex.ru

This study aims to describe common characteristics of rheophilic macrozoobenthic communities among dif-
ferent regions as well as their geographic variation. We used original data from ten areas in Eurasia commu-
nities that mostly correspond to specific biotopes: hard bottom (rhithral communities), soft bottom (pelal
communities), macrophytes (phytal communities), minor brooks and springs (crenal communities), shore
edge biotopes (ripal communities). We show that major trophic groups, life forms and taxa are the same in
different regions. However, the climate and relief determine the ratio of different life forms, while the biogeo-
graphical region determines taxonomical composition at the species and, in some cases, genus level. Each
class also has considerable heterogeneity and can be split into a range of subclasses. At the same time, all an-
alyzed communities are divided into the Petersen-type (dominance of insect larvae with a low abundance and
a strong association with specific biotopes) and Mebius-type (overdominance of 1–2 species of crustaceans
or mollusks with a high abundance and a weak association with specific biotopes). A suggested classification
can be considered geographically versatile and potentially can be adapted for all inland water bodies.

Keywords: communities, streams, freshwater invertebrates, Eurasia
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В результате исследований макрозообентоса шести пойменных озер на территории Хоперского за-
поведника в годы с разной продолжительностью весеннего половодья описаны изменения струк-
турных характеристик сообществ донных макробеспозвоночных. В засушливый год сообщества ха-
рактеризуются высокой степенью доминирования отдельных видов и низким фаунистическим
сходством. В последующие годы с продолжительным половодьем в сообществах происходит гомо-
генизация видового состава и структуры.

Ключевые слова: макрозообентос, структура сообществ, пойменные озера, половодье, сапробность
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ВВЕДЕНИЕ
Пойменные озера важны для формирования

видового состава гидробионтов всех водных объ-
ектов речной системы. В то же время, несмотря
на широкое распространение данного типа водо-
емов на равнинах умеренных широт всех конти-
нентов, они привлекают недостаточное внима-
ние исследователей. С одной стороны, это связа-
но с их относительно небольшими размерами и,
как следствие, невысокой хозяйственной значи-
мостью, с другой – со сложностью сезонной и
многолетней динамики, которая преимуществен-

но определяется основной рекой поймы (Junk et al.,
1989; Bunn, Arthington, 2002), в первую очередь
периодичностью и продолжительностью затопле-
ния поймы во время половодья и паводков – по-
емностью (Фащевский, 2007), или в другой тер-
минологии – паводковым пульсом (Junk et al.,
1989; Tockner et al., 2000). Чем более периодичны
в ряду лет и продолжительны половодья, тем мо-
ложе средний сукцессионный возраст фитоцено-
зов поймы (Максимов, 1974; Мосин, Ефимов-
ская, 2007). В пойменных озерах богаче видовой
состав и выше количественные показатели разви-
тия сообществ фитопланктона (Яценко-Степа-
нова, 2011), зоопланктона (Крылов, 2013; Krylov,
2015; Крылов, Жгарева, 2016; Napiórkowski et al.,
2019) и макробеспозвоночных (Obrdlik, Garcia-
Lozano, 1992; Van den Brink et al., 1994; Прокин,
Селезнев, 2018). Макрозообентос озер, имеющих
постоянную связь с рекой через протоки, богаче в
видовом отношении и продуктивнее, чем в не
связанных с рекой (Pan et al., 2011), что характер-
но и для рыбного населения (Reid et al., 2012). Эф-
фект увеличения обилия макрозообентоса отме-
чен также после искусственного восстановления
связи пойменных озер с рекой через протоку
(Obolewski et al., 2014, 2016).

Известно, что при длительном половодье и
высоком уровне воды в лагунах, в отдельных во-
доемах внутри одной системы происходит гомо-
генизация среды обитания и биологических сооб-
ществ. В частности, она проявляется в снижении

Сокращения: α – параметр гиперболического H-распреде-
ления (Ципфа–Парето), СN – показатель доминирования
Симпсона, по численности, B–K – мера фаунистического
различия Брея–Кертиса, βD – таксономическое β-разно-
образие (расстояние до центроида года), H – индекс Шен-
нона (информационное разнообразие, бит/экз.), Hmax –
максимальный индекс Шеннона (максимальное информа-
ционное разнообразие), Hmin – минимальный индекс
Шеннона (минимальное информационное разнообразие),
m – стандартная ошибка, MDtax – таксономическая неод-
нородность (средняя дистанция между видами в таксоно-
мической иерархии), MDtroph – трофическая неоднород-
ность (средняя дистанция между видами в трофической
иерархии), n – видовое богатство (число видов, α-разнооб-
разие), N – численность (экз./м2), Nmax – максимальная
численность вида (доминанта), p – уровень значимости,
P–B – индекс Пантле–Букка в модификации Сладечека, R –
параметр организации системы Фон Ферстера, Rtax – квад-
ратичная энтропия Рао по таксономическому составу,
Rtroph – квадратичная энтропия Рао по трофическому со-
ставу, Rα – порядок энтропии Реньи, VR – величина вари-
ации энтропии Реньи.
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коэффициентов вариации большого количества
физических и химических характеристик воды,
первичной продукции, увеличения сходства со-
обществ макрофитов и рыбного населения
(Thomaz et al., 2007).

Ранее авторами проведены исследования дон-
ных и фитофильных макробеспозвоночных пой-
менных озер Хоперского заповедника. В ряде
публикаций (Прокин, Решетников, 2013; Про-
кин, 2014а, 2014б; Прокин, Селезнев, 2018) пред-
ставлены данные о качественном и количествен-
ном составе, сезонной динамике макрозообенто-
са, определена роль половодья в формировании
донных сообществ, подтверждено значение пере-
сыхания или резкого падения уровня воды в каче-
стве точки слома (Scheffer et al., 2001) – пускового
механизма экосистемных перестроек в малых
пойменных озерах (Прокин, Селезнев, 2018).

Цель настоящей работы – исследовать межго-
довые изменения структурных характеристик
летнего аспекта сообществ донных макробеспо-
звоночных озер в годы с разной продолжительно-
стью весеннего половодья.

МАТЕРИАЛ И МЕТОДЫ ИССЛЕДОВАНИЯ
Исследования проводили в июле 2011–2013 гг.

на шести пойменных озерах р. Хопер на террито-
рии Хоперского заповедника: Малое Голое
(М. Голое), Большое Голое (Б. Голое), Ульянов-
ское, Большое Щурячье (Б. Щурячье), Большое
Подпесочное (Б. Подпесочное), Крутобережное.
Расположение озер указано в работах (Прокин,
2014б; Krylov, 2015). Площадь озер варьировала от
0.003 до 0.13 км2, максимальная глубина достигала
5.9 м.

Пробы макрозообентоса отбирали ковшевым
дночерпателем Петерсена с площадью захвата
0.025 м2 (2011 г.) и коробчатым дночерпателем
ДАК-100 с площадью захвата 0.01 м2 (2012–2013 гг.),
по два подъема на одну пробу в трех биотопах
каждого озера – наиболее глубоком участке вне
зарослей макрофитов (профундаль), прибрежье в
поясе растений с плавающими листьями (лито-
раль) и в поясе гелофитов (зоне уреза). Материал
фиксировали в 75%-ном этаноле, идентифика-
цию организмов проводили в лабораторных усло-
виях по определителям, указанным ранее (Про-
кин, Решетников, 2013). Всего отобрано и обра-
ботано 50 проб.

Сведения о трофической специализации орга-
низмов взяты из монографии Монакова (Monakov,
2003). Использована классификация трофических
групп и гильдий из работы Силиной, Прокина (Си-
лина, Прокин, 2008). Сапробиологическую при-
надлежность видов определяли по работе Fauna
Aquatica Austriaca (2002). На основе этих данных
рассчитывали индекс Пантле–Букка в модифи-

кации Сладечека (P–B) и проводили анализ мето-
дом Зелинки и Марвана (Zelinka, Marvan, 1961,
1966; Жгарева, 2007).

Различия видового состава макрозообентоса
озер в разные годы анализировали с помощью не-
параметрического дисперсионного анализа и те-
ста оценки однородности многомерной диспер-
сии (Anderson, 2006; Шитиков, Мастицкий,
2017). В качестве дистанции в обоих тестах ис-
пользовали B–K, характеризующую фаунистиче-
ское различие, βD – как таксономическое β-раз-
нообразие (Anderson et al., 2006). Для определе-
ния отличающихся групп (годов) применяли
перестановочные post-hoc тесты с 999 переста-
новками. Для визуализации использовали метод
анализа главных координат (principal coordinates
analysis – PCoA).

Частотные распределения видов по численно-
сти приближались гиперболическим H-распреде-
лением, известным также как распределение
Ципфа–Парето (Zipf, 1949; Яблонский, 1986); па-
раметр альфа подбирали оценкой наименьших
квадратов для нелинейных моделей и рассматри-
вали как один из параметров, характеризующих
степень организации структуры сообществ.

Для описания структурных особенностей со-
обществ макрозообентоса, кроме n, анализирова-
ли ряд характеристик, рассчитанных по числен-
ности видов, усредненной для трех изученных
биотопов каждого озера: H, в котором информа-
ция рассматривается как мера разнообразия
(Алимов, 2000) с учетом Hmax и Hmin при данном
наборе видов (Odum, 1969); СN (Simpson, 1949), R
(Von Foerster, 2003).

Структуру сообществ оценивали с помощью
энтропии Реньи как параметрического обобще-
ния энтропии Шеннона (Якимов и др., 2016). VR
оценивали площадью фигуры, ограниченной
максимальными и минимальными значениями
энтропии по всем озерам за год на интервале зна-
чений параметра Rα от 0 до 64 включительно.
Площадь вычисляли методом трапеций.

Для анализа видового разнообразия сообществ
с учетом их таксономической (Rtax) и трофиче-
ской (Rtroph) структур использовали квадратичную
энтропию Рао (Rao, 1982), где дистанция между
видами определялась удаленностью видов на со-
ответствующем иерархическом дереве (Clarke,
Warwick, 1998). Таксономическая иерархия со-
держит 7 уровней: тип–класс–отряд–подотряд
или надсемейство–семейство–род–вид. В тро-
фической иерархии выделено три уровня: при-
надлежность к хищным, мирным или всеядным–
трофическая группа–гильдия. Для оценки MDtax
и MDtroph рассчитывали средние дистанции между
видами в приведенных выше иерархиях. В каче-
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стве первичных данных использовали индекс
плотности (Арабина и др., 1988).

Расчеты проводили в среде статистического
анализа R 3.5 с применением пакетов lmPerm и
vegan. Исходные данные можно скачать по ссыл-
ке: http://ibiw.ru/upload/staff/267/khoper_sp.zip.

РЕЗУЛЬТАТЫ ИССЛЕДОВАНИЯ
Озеро Крутобережное не заливалось в 2011 г., а

озера Ульяновское, Б. Щурячье и Б. Подпесочное –
с 2006 г. по 2011 г. В результате мощного полово-
дья 2012 г. площадь водной поверхности перечис-
ленных водоемов увеличилась на 24–60%, а мак-
симальный подъем воды от уровня в марте составил
5 м, что превысило среднемноголетние значения на
~1.5 м. В 2013 г. оз. Ульяновское не заливалось, в
остальных озерах полые воды стояли >2 мес. При
этом площадь озер снизилась на 5–25%, кроме оз.
Крутобережного, площадь которого не измени-
лась.

Отдельно можно выделить озера Б. Голое и
М. Голое. Первое связано с рекой через протоку,
а второе соединяется с ним. В период исследова-
ния эти озера заливались полыми водами ежегод-
но, их площадь достигала 100% среднемноголет-
ней, продолжительность половодья увеличилась
с 25 до 45 сут (Прокин, 2014а; Прокин, Селезнев,
2018).

Видовой состав озер в исследуемый период
значимо отличался от года к году (p = 0.001). Апо-
стериорные сравнения выделили 2011 г. (уровень
значимости отличий 2011–2012 годов, p = 0.015;
2011–2013 гг., p = 0.027) и не показали значимых
различий между 2012 и 2013 гг. (p = 0.081). Оценка
β-разнообразия в исследуемые годы также значи-
мо различалась (p = 0.035): в 2011 г. она была вы-
ше, чем другие годы (2011–2012 гг., p = 0.039;
2011–2013 гг., p = 0.037), различия между 2012 и
2013 гг. статистически незначимы (p = 0.45) (рис. 1).

В ряду лет средняя дистанция по индексу
Брея–Кертиса снижается, то есть увеличивается
фаунистическое сходство между озерами, β-раз-
нообразие также снижается. Видовое богатство
(α–разнообразие) растет в 2012 г. и сохраняется
на высоком уровне в 2013 г. (табл. 1).

Структурные индексы, увеличивающиеся при
возрастании доминирования (α, СN, R), или, на-
оборот, выравненности (H) в распределении оби-
лия видов, хорошо характеризуют межгодовые
процессы изменений сообществ в этом отноше-
нии (табл. 1), однако не позволяют обобщенно
оценить ситуацию. В этом отношении использо-
вание энтропии Реньи, учитывающей комплекс
индексов, дает более наглядный результат.

Анализ кривых Реньи по озерам показал, что в
2011 г. (рис. 2a) донные беспозвоночные форми-
руют два различных типа организации сооб-

ществ: 1) с низким разнообразием (n, H) и высо-
кой степенью доминирования (Б. Голое, Крутобе-
режное и Ульяновское – три нижних кривых);
2) без явного доминирования, с относительно вы-
соким значением H и n (Б. Щурячье, Б. Подпе-
сочное, М. Голое – три верхних кривых). В озерах
Б. Голое и Крутобережное доминирует Chaoborus
flavicans (Meigen, 1830) – 640 экз./м2 (85% N) и
727 экз./м2 (79% N) соответственно, в оз. Улья-
новское – Cladotanytarsus gr. mancus – 360 экз./м2

(63% N). Более низкое положение кривой энтро-
пии в области высоких значений Rα для первых
двух озер, по сравнению с оз. Ульяновское, обу-
словлено резким доминированием: в оз. Б. Голое
наиболее многочисленный вид превышает вто-
рой по численности в 32 раза, в оз. Крутобереж-
ное в 15 раз, в оз. Ульяновское лишь в 4.5 раза. Из
наклона кривых энтропии Реньи в области Rα < 1
также видно отличие структуры видового состава
оз. Б. Голое от таковой в других водоемах: здесь
повышено разнообразие редких видов. Мини-
мальную численность в оз. Б. Голое имеют 10 ви-
дов из 14 (71%), в оз. Крутобережное – лишь 3 из
10 (33%).

В 2012 г. видовой состав и структура сообществ
озер становятся более однородными (рис. 2б). В
оз. Б. Голое и Крутобережное при увеличении N
(и n в оз. Б. Голое) снижается доминирование,
причем доминант 2011 г. Chaoborus flavicans сме-
няется Chironomus cingulatus Meigen, 1830. Сооб-
щества озер с выровненной структурой в 2011 г.,
теперь становятся многочисленными и резко до-
минантными. В оз. М. Голое доминирует Chirono-

Рис. 1. Диаграмма фаунистического сходства озер в
исследуемый период, метод главных координат
(PCoA). Эллипс покрывает 95% данных в группе.
Обозначения как в табл. 1.
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mus cingulatus (2783 экз./м2, 46% N), не встречав-
шийся в 2011 г., в оз. Б. Подпесочное – Glyptoten-
dipes cauliginellus (Kieffer, 1913) (2233 экз./м2, 68% N).
В озерах Ульяновское и Б. Щурячье повышаются
N и H при сохранении структуры, выражающейся
формой кривой.

В 2013 г. структура сообществ незначительно
меняется относительно 2012 г., однако суще-
ственные изменения происходят в составе доми-
нантов (рис. 2в). В оз. Крутобережное за счет ред-
ких видов вдвое увеличивается n, доминирующее
положение занимает новый для озера Glyptoten-

dipes glaucus (Meigen, 1818) (1033 экз./м2, 29% N), в
два раза увеличивается численность Chaoborus fla-
vicans (950 экз./м2, 26% N), возрастает численность
некоторых других видов. В оз. Б. Подпесочное n
также резко увеличивается за счет малочисленных
видов (13 из 28 или 46% имеют минимальную чис-
ленность) при снижении численности доминантов.
Они представлены Endochironomus albipennis (Mei-
gen, 1830) (916 экз./м2; 22% N) и Glyptotendipes par-
ipes (Edwards, 1929) (883 экз./м2; 21% N). Струк-
турная перестройка произошла и в оз. Б. Щуря-
чье: из семи видов с высокой численностью в 2012 г.

Таблица 1. Структурные показатели сообществ донных макробеспозвоночных в исследованных озерах

Примечание. Здесь и табл. 3: МГ – М. Голое, БГ – Б. Голое, У – Ульяновское, БЩ – Б. Щурячье, БП – Б. Подпесочное, К –
Крутобережное.

Озеро Год n H ± m Hmax Hmin R CN α

МГ 2011 26 4.17 ± 0.06 4.70 0.56 0.11 0.07 0.66
2012 36 3.25 ± 0.03 5.17 0.08 0.37 0.23 1.67
2013 23 2.91 ± 0.04 4.52 0.10 0.36 0.28 1.82

БГ 2011 14 1.15 ± 0.08 3.81 0.19 0.70 0.72 4.76
2012 25 3.27 ± 0.04 4.64 0.12 0.30 0.19 1.28

У 2011 9 1.91 ± 0.07 3.17 0.15 0.40 0.42 2.01
2012 15 3.23 ± 0.02 3.91 0.08 0.17 0.14 0.84
2013 13 3.00 ± 0.04 3.70 0.12 0.19 0.18 1.07

БЩ 2011 11 3.01 ± 0.07 3.46 0.37 0.13 0.15 0.80
2012 19 3.04 ± 0.02 4.25 0.05 0.28 0.16 0.92
2013 16 2.11 ± 0.04 4.00 0.08 0.47 0.35 1.49

БП 2011 17 3.61 ± 0.07 4.09 0.56 0.12 0.12 0.90
2012 12 1.78 ± 0.03 3.58 0.04 0.50 0.49 2.39
2013 28 3.45 ± 0.03 4.81 0.09 0.28 0.14 0.93

К 2011 10 1.33 ± 0.06 3.32 0.11 0.60 0.63 3.44
2012 10 2.42 ± 0.03 3.32 0.08 0.27 0.24 1.03
2013 19 2.72 ± 0.03 4.25 0.07 0.36 0.20 1.01

Рис. 2. Энропия Реньи: a – 2011 г., б – 2012 г., в – 2013 г. Здесь и на рис. 3. 1 – Б. Голое, 2 – Б. Подпесочное, 3 – Б.
Щурячье, 4 – Крутобережное, 5 – М. Голое, 6 – Ульяновское.
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три вида не обнаружены, доминантное положение
сохранили Chironomus cingulatus (1233.3 экз./м2;
50% N) и Chaoborus flavicans (800 экз./м2; 32% N).
Остальные виды представлены единичными эк-
земплярами.

Вариация энтропии Реньи в 2012–2013 гг. была
68.5–54.45 (в среднем 61.5) – вдвое ниже, чем в
2011 г. (124.1). Высокая вариация в 2011 г. во мно-
гом достигалась за счет озер М. Голое и Б. Голое,
тогда как в вариацию 2012–2013 гг. они почти не
вносили вклада (табл. 2).

Таксономическая и трофическая энтропия
Рао не показала однонаправленных тенденций
для разных озер в течение исследуемого периода.
В то же время, средние таксономические и тро-
фические дистанции для озер от 2011 г. к 2013 г. в
целом выросли во всех озерах, кроме озер Б. Го-
лое и М. Голое, в которых однозначной тенден-
ции не наблюдалось (табл. 3).

Значения индекса Пантле–Букка в период ис-
следований изменялись незначительно и разно-
направлено, варьируя в области границы α- и
β-мезосапробной зон (табл. 3).

Зарегистрированы изменения в составе фауны
по представленности видов с различной сапроб-
ной валентностью. В 2011 г. большинство озер ха-
рактеризовалось увеличением от олигосапробов к
β- и α-мезосапробам, с дальнейшим снижением в
ряду полисапробов V и VI подгрупп. Специфич-
ная сапробиологическая структура макрозообен-
тоса формировалась в оз. Б. Голое и М. Голых, со-
единенных с основной рекой через протоку.
Озеро Б. Голое в этот период выделялось бóль-
шим числом олигосапробов и меньшим α-мезо-
сапробов, преобладанием полисапробов VI под-

группы; оз. М. Голое –меньшим числом β-мезо-
сапробов и бóльшим α-мезосапробов (рис. 3а).

В 2012 г., после сильного весеннего половодья,
сапробиологическая структура большинства озер
несколько выровнялась, озера Б. Голое и М. Го-
лое стали соответствовать общей тенденции, а в
небольших по площади и сильно заросших в 2011 г.
озерах Ульяновское и Б. Щурячье повысилось
число видов полисапробов (рис. 3б).

Таблица 2. Среднегодовые структурные показатели сообществ макробеспозвоночных в исследованных озерах

Примечание. В скобках даны величины без учета озер М. Голое и Б. Голое.

Показатель 2011 2012 2013

n ± m 14.5 ± 2.6 (11.7 ± 1.8) 19.5 ± 4.0 (14.0 ± 2.0) 19.8 ± 2.6 (19.0 ± 3.2)
α ± m 2.1 ± 0.7 (1.8 ± 0.6) 1.4 ± 0.2 (1.3 ± 0.4) 1.3 ± 0.2 (1.1 ± 0.1)
H ± m 2.5 ± 0.5 (2.4 ± 0.6) 2.8 ± 0.3 (2.6 ± 0.3) 2.8 ± 0.2 (3.0 ± 0.3)
СN ± m 0.4 ± 0.1 (0.3 ± 0.1) 0.2 ± 0.05 (0.3 ± 0.1) 0.2 ± 0.03 (0.2 ± 0.1)
Nmax(%) ± m 48.8 ± 12.5 (48.7 ± 13.2) 39.3 ± 6.7 (38.1 ± 10.3) 36.9 ± 5.7 (33.5 ± 5.9)
VR 124.1 (75.4) 68.5 (68.1) 54.5 (53.5)
B-K ± m 0.83 ± 0.05 (0.87 ± 0.03) 0.72 ± 0.02 (0.75 ± 0.03) 0.69 ± 0.04 (0.67 ± 0.06)
βD 0.54 (0.53) 0.47 (0.46) 0.44 (0.41)
Rtax ± m 0.4 ± 0.1 (0.3 ± 0.1) 0.4 ± 0.1 (0.3 ± <0.1) 0.4 ± 0.1 (0.5 ± 0.1)
MDtax ± m 47.9 ± 6.9 (38.0 ± 4.6) 55.4 ± 7.5 (46.5 ± 7.8) 63.8 ± 3.2 (62.7 ± 3.9)
Rtroph ± m 0.6 ± 0.1 (0.5 ± 0.1) 0.6 ± 0.05 (0.6 ± 0.1) 0.6 ± 0.1 (0.7 ± <0.1)
MDtroph ± m 70.0 ± 4.1 (66.5 ± 5.4) 70.7 ± 1.6 (70.6 ± 1.5) 71.2 ± 3.6 (74.6 ± 1.6)

Таблица 3. Средняя дистанция между видами в таксо-
номической и трофической иерархии, разнообразие
Рао и индекс Пантле–Букка

Озеро Год Rtax MDtax Rtroph MDtroph P–B

МГ 2011 0.75 70.69 0.80 79.51 2.67
2012 0.46 72.48 0.53 72.30 2.56
2013 0.38 68.90 0.38 77.13 2.47

БГ 2011 0.46 71.51 0.47 79.59 2.70
2012 0.70 74.74 0.66 69.83 2.40

У 2011 0.21 24.96 0.37 61.73 2.10
2012 0.42 51.21 0.62 73.56 2.40
2013 0.50 56.12 0.65 70.41 2.33

БЩ 2011 0.51 38.94 0.63 65.70 2.20
2012 0.41 48.88 0.69 72.85 2.63
2013 0.29 52.78 0.60 76.17 2.54

БП 2011 0.46 47.56 0.73 74.91 2.41
2012 0.25 57.52 0.37 59.38 2.42
2013 0.65 70.37 0.75 78.80 2.55

К 2011 0.12 31.84 0.25 61.00 2.48
2012 0.24 21.30 0.58 71.50 2.30
2013 0.36 63.57 0.68 77.42 2.63
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В 2013 г., также с весенним половодьем, во всех
озерах произошло увеличение числа видов поли-
сапробов подгруппы VI, превысившее число α-
мезосапробов (рис. 3в).

ОБСУЖДЕНИЕ РЕЗУЛЬТАТОВ

По данным Давыденко и Бирюкова (2014), в
период 1935–1973 гг. частота интенсивных весен-
них паводков была в 5 раз выше, чем в период
1974–2012 гг. Паводок 2012 г. прервал самый за-
сушливый с 1972 г. период и произошел после ми-
нимального уровня грунтовых вод в 2011 г. (в 75%
наблюдательных скважин), когда среди озер за-
поведника большая их часть (61%) оказалась в
критическом (абсолютный минимум уровня) или
близком к нему состоянии (Давыденко, Бирю-
ков, 2014).

Известно, что изменения качества факторов
среды или выход силы воздействия за диапазон
значений, обеспечивающих стабильное функци-
онирование экосистем, выводит их из равновесия и
вызывает структурные и функциональные пере-
стройки (Lewontin, 1969; Алимов, 2000; Scheffer et al.,
2001 и др.). В рассмотренный нами период 2012–
2013 гг. перестройки структуры сообществ наблю-
дались в условиях резкого увеличения продолжи-
тельности половодья после многолетнего засуш-
ливого периода, из которого был изучен 2011 г.,
характеризовавшийся для большинства озер мно-
голетним отсутствием связи с рекой, а также вы-
сокими температурами воздуха и воды.

Большинство использованных методов пока-
зали значимые отличия 2011 г. от 2012, 2013 гг., то-
гда как различия между 2012 и 2013 гг. оказались
статистически незначимы при сохранении тен-
денции. Так, в ряду лет происходило увеличение
фаунистического сходства макрозообентоса озер

(табл. 2), а также структурного сходства сооб-
ществ, выражавшегося в снижении вариации эн-
тропии Реньи (рис. 2) и β-разнообразия сооб-
ществ (рис. 1). В то же время, α-разнообразие,
таксономическая и трофическая неоднородность
в большинстве озер увеличивались.

В 2011 г. специфичная сапробиологическая
структура макрозообентоса формировалась в
оз. М. Голое и Б. Голое, имеющих связь с рекой.
В 2012 г., после сильного весеннего половодья,
сапробиологическая структура большинства озер
выровнялась, а в 2013 г. во всех озерах произошло
увеличение числа видов полисапробов. Это сви-
детельствует о вовлечении в круговорот дополни-
тельной, вероятно, терригенной органики и вы-
равнивании трофического статуса в озерах за счет
весенних паводков, что подтверждается измене-
нием коэффициента трофности зоопланктона
(Krylov, 2015; Крылов, Жгарева, 2016).

Таким образом, в 2012–2013 гг., по сравнению
с 2011 г., наблюдается увеличение сходства: фау-
нистического состава сообществ озер, доминант-
но-информационной (рис. 2) и сапробиологиче-
ской (рис. 3) структур сообществ. В этот период
увеличивается число видов, общих для всех озер
(с одного до четырех). Данную ситуацию можно
описать как гомогенизацию (Thomaz et al., 2007)
сообществ макрозообентоса, которую мы связы-
ваем с изменением продолжительности весенне-
го половодья.

В период исследований в озерах, не имеющих
постоянной связи с рекой, увеличивается видо-
вое богатство, а также таксономическая и трофи-
ческая неоднородность (табл. 3). Это связано с
тем, что виды разной таксономической и трофи-
ческой принадлежности впервые регистрируются
в 2012–2013 гг. сразу в нескольких озерах.

Рис. 3. Сапробиологическая структура сообществ озер по методу Зелинки–Марвана: a – 2011 г., б – 2012 г., в – 2013 г.
II(o) – олигосапробы, III(b) – β-мезосапробы, IV(a) – α-мезосапробы, V(p) – полисапробы подгруппы V, VI(p) – по-
лисапробы подгруппы VI. Обозначения озер, как на рис. 2.

(a)
8

6

4

2

0

Ч
ис

ло
 в

ид
ов

Сапробность
V(p)IV(a)III(b)II(o) VI(p)

(б)
8

6

4

2

0

Сапробность
V(p)IV(a)III(b)II(o) VI(p)

(в)
8

6

4

2

0

Сапробность
V(p)IV(a)III(b)II(o) VI(p)

1
2
3
4
5
6



БИОЛОГИЯ ВНУТРЕННИХ ВОД  № 5  2021

СТРУКТУРА МАКРОЗООБЕНТОСА ПОЙМЕННЫХ ОЗЕР 507

В экстремальных условиях 2011 г. сообщества
большинства озер (за исключением М. Голое) ха-
рактеризуются пониженным видовым богат-
ством, низким таксономическим и трофическим
разнообразием (табл. 1–3) при высокой степени
доминирования отдельных видов. После запол-
нения озер полыми водами в 2012–2013 гг., в со-
обществах снижается доля численности первого
доминанта (Nmax, %), значения α, СN, при увели-
чении n, H, MDtax, MDtroph (табл. 3). Для всех пока-
зателей, кроме n, в период исследований снижа-
ется ошибка среднего, показывающая разброс
значений (табл. 2). Выявленные тенденции про-
являются более четко для сообществ четырех
озер, которые не имеют постоянной связи с ре-
кой, где, в том числе, возрастают значения Rtax и
более выражено Rtroph (табл. 3).

Полученные данные свидетельствуют, что со-
общества озер, постоянно связанные с рекой, ха-
рактеризуются меньшей зависимостью структур-
ных показателей от межгодовых изменений про-
должительности весеннего половодья. Таким
образом, существование постоянной связи с ре-
кой можно считать важным фактором не только
для формирования более разнообразных и обиль-
ных сообществ (Pan et al., 2011; Reid et al., 2012;
Obolewski et al., 2014, 2016), но и для сохранения
их структурной стабильности.

Одним из основных признаков приближения к
точке слома (потери устойчивости) считается уве-
личение дисперсии флуктуаций параметров си-
стемы (Dakos et al., 2011, 2019; Barnosky et al.,
2012). Описанная нами выше противоположная
картина повышения разнообразия и гомогениза-
ции сообществ, проявляющаяся на уровне их
состава и структуры, может свидетельствовать о
том, что после продолжительного половодья они
приобретают черты более устойчивых систем, уда-
ляющихся от точки слома. Это новое понимание
важности регулярного половодья для сообществ на
уровне их структуры имеет значение для сохране-
ния и восстановления сообществ в современных
условиях, которые описываются (Tockner et al.,
2000; Tockner, Stanford, 2002; Erwin, 2009) как де-
градация пойменных экосистем в мировом мас-
штабе.

Выводы. В условиях увеличения продолжи-
тельности весеннего половодья в макрозообенто-
се озер происходит гомогенизация видового со-
става, сапробиологической и доминантно-ин-
формационной структуры сообществ при росте
таксономического и трофического разнообразия.
Основное направление структурных перестроек
сообществ в этот период – рост выравненности
распределения обилия видов. Увеличение числа
видов-полисапробов, вероятно, свидетельствует
о неполном завершении восстановления структу-
ры сообществ в течение двух лет с длительным пе-

риодом половодья. Межгодовые изменения
структуры сообществ более заметны в сообще-
ствах озер, не имеющих постоянной связи с ре-
кой. Структурные показатели сообществ свиде-
тельствуют, что длительное весеннее половодье
следует воспринимать как благоприятный фак-
тор для их организации, в отличие от краткого па-
водка или его отсутствия.
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Structure of Macrozoobenthos in Floodplain Lakes under Conditions 
of Different Spring Flooding

A. A. Prokin1, * and D. G. Seleznev1

1Papanin Institute for Biology of Inland Waters, Russian Academy of Sciences,
Borok, Nekouzskii raion, Yaroslavl oblast, Russia
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As a result of studies of the macrozoobenthos in six f loodplain lakes on the territory of the Khoper Reserve
in years with different spring f looding, changes in the structural characteristics of communities are described.
In a year with a dry condition, communities are characterized by a high degree of dominance of some species
and low faunistic similarity. The homogenization of the species composition and communities' structure is
observed in subsequent years with prolonged spring f looding.

Keywords: macrozoobenthos, structure of communities, f loodplain lakes, spring f looding, saprobity
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ФАКТОРЫ ОКРУЖАЮЩЕЙ СРЕДЫ, ВЛИЯЮЩИЕ 
НА РАСПРОСТРАНЕНИЕ ЛИЧИНОК РУЧЕЙНИКОВ (Trichoptera)

В ГОРНЫХ РУЧЬЯХ СЕВЕРО-ВОСТОЧНОЙ ТУРЦИИ1)
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Ручейники – один из наиболее важных компонентов пресных вод, применяемый в исследованиях по био-
мониторингу для определения различных деградаций водных экосистем. Несмотря на необходимость та-
ких работ, существует огромный пробел в экологических исследованиях личинок ручейников Северо-Во-
сточной Турции. Изучено влияние некоторых параметров окружающей среды на распределение личинок
ручейников, обитающих в ручьях, появляющихся выше линии деревьев. Для определения взаимосвязи
между распределением личинок и параметрами окружающей среды (прибрежный лес, прибрежная расти-
тельность, размер и ширина потока, высота, рН, субстрат, электропроводность, температура, растворен-
ный кислород), выбрано 66 участков в пяти различных ручьях в 2008, 2009 и 2011 гг. (Аксу, Дегирмендере,
Солаклы, Айдере, Фыртина). В целом, выявлено 22 рода ручейников, принадлежащих 13 семействам
Trichoptera. Установлено, что прибрежные леса – наиболее важный параметр, влияющий на распределе-
ние личинок ручейников в открытых лесных пологах в верховьях ручьев. Крупные личинки (измельчители
по типу питания) обнаружены на станциях выше и ниже линии деревьев. Предположено, что измельчите-
ли могут использовать аллохтонные материалы, поступающие с деревьев, и прибрежную растительность.
Поскольку этот регион является центром биоразнообразия, важно определить экологические предпочте-
ния макробеспозвоночных для будущего использования их в исследованиях по биомониторингу.
Ключевые слова: биомониторинг, очаг биоразнообразия Кавказа, северо-восточная Анатолия, при-
брежный лес
DOI: 10.31857/S0320965221050041

Environmental Factors Affecting Distribution of Caddisfly (Trichoptera) Larvae
in Mountain Streams of Northeastern Turkey

Pınar Ekingen1, * and Nilgün Kazancı1
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Abstract—Trichoptera is one of the most important components of freshwaters used in biomonitoring studies to de-
termine the different degradations in aquatic ecosystems. Though such works are necessary, there is a huge gap in eco-
logical studies on Trichoptera larvae in Northeastern Turkey. We examined the effects of some environmental vari-
ables on the distribution of caddisfly larvae inhabiting the streams arising above the tree line. To determine the rela-
tionships between larvae distribution and environmental variables (riparian forest, riparian vegetation, stream size -
width-, altitude, pH, substrate, electrical conductivity, temperature, dissolved oxygen), 66 sites were selected from five
different streams (Aksu, Değirmendere, Solaklı, İyidere, Fırtına) in 2008, 2009, and 2011. In total, 22 caddisfly genera
belonging to 13 Trichoptera families were identified. It was found that riparian forest was the most important variable
affecting the distribution of caddisfly larvae in open canopy headwater streams. Larvae exhibiting shredder feeding be-
havior were found both in the stations above and below the tree line. It is supposed that shredders can utilize both al-
lochthonous materials coming from trees and riparian vegetation. Since this region is a biodiversity hotspot, it is be-
coming increasingly important to determine the ecological preferences of macroinvertebrates as soon as possible to
use them in biomonitoring studies in the future.
Keywords: biomonitoring, Caucasus biodiversity hotspot, northeastern Anatolia, riparian forest

1)Полный текст статьи опубликован в английской версии журнала Inland Water Biology, 2021, Vol. 14, No. 5 и доступен на сай-
те по ссылке https://www.springer.com/journal/12212.
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СРАВНИТЕЛЬНЫЙ АНАЛИЗ ПИЩЕВОГО СПЕКТРА ЛЕЩА
Abramis brama L. (Cyprinidae, Pisces) НА РАЗНОТИПНЫХ

УЧАСТКАХ РЫБИНСКОГО ВОДОХРАНИЛИЩА
© 2021 г.   Г. Х. Щербина*
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Приведены данные по кормовой базе и питанию леща из разных по кормности участков Рыбинско-
го водохранилища осенью 2013 г. Всего в пищевом спектре леща обнаружен 21 вид беспозвоночных,
преобладали хирономиды и моллюски – 9 и 6 видов соответственно. Показано, что на высококорм-
ных участках Шекснинского плёса, находящихся в зоне продолжительного локального промыш-
ленного загрязнения, снижается интенсивность питания леща, что приводит к уменьшению его
упитанности, по сравнению с особями из условно чистых высококормных участков Моложского и
Волжского плёсов. Сравнительный анализ с ранее проведенными исследованиями показал, что
роль полисапробных личинок Chironomus f. l. plumosus в питании леща Рыбинского водохранилища
в последние годы возросла.

Ключевые слова: лещ Abramis brama, пищевой спектр, индекс потребления, виды, частота встречае-
мости, макрозообентос, Рыбинское водохранилище
DOI: 10.31857/S0320965221040124

ВВЕДЕНИЕ
Рыбинское водохранилище – один из круп-

нейших искусственных водоемов России. В севе-
ро-восточной части водохранилища (Шекснин-
ский плёс) находится Череповецкий промышлен-
ный комплекс – крупнейший индустриальный
центр, в который входят предприятия химической
промышленности и черной металлургии. В район
Шекснинского плеса поступает наибольшее ко-
личество сточных вод с расположенных там пред-
приятий, поэтому этот участок считается самым
загрязненным (Флеров и др., 2000; Чуйко и др.,
2010; Заботкина, 2014). Основная масса загрязня-
ющих веществ оседает в донные отложения, где
аккумулируются различные тяжелые металлы,
полихлорированные бифенилы и полиаромати-
ческие углеводороды (Козловская, Герман, 1997;
Флеров и др., 2000; Герман, Законнов, 2003; Чуй-
ко и др., 2010).

Известно, что тяжелые металлы и органиче-
ские загрязняющие вещества, будучи устойчивы-
ми соединениями, поступают в организм рыб
преимущественно по пищевым цепям, поэтому

наиболее подвержены влиянию этих веществ ры-
бы-бентофаги (Герман, Козловская, 1999, 2001;
Голованова, 2008). Лещ Abramis brama (Linnaeus,
1758) – самый массовый и распространенный в Ры-
бинском водохранилище вид, питается бентосны-
ми организмами, обитающими в поверхностном
слое донных отложений (Житенева, 1980).

Питание бентосоядных рыб, в том числе леща,
в Рыбинском водохранилище изучали с момента
заполнения водоема (Ключарева, 1960). Наибо-
лее подробно питание леща в водоеме было изуче-
но Т.С. Житеневой (1958, 1959, 1980). Связь пита-
ния леща с кормовой базой Рыбинского водохрани-
лища дана в работе (Баканов, Стрижникова, 1979).
По наблюдениям Житеневой (1980), в Рыбин-
ском водохранилище хирономиды являются ос-
новной пищей леща в течение всего вегетацион-
ного периода с максимальным их потреблением
осенью, причем, основным кормовым объектом
служат личинки и куколки мотыля Chironomus f. l.
plumosus.

Цель работы – изучить пищевой спектр леща
из разных по кормности участков Рыбинского во-
дохранилища и сравнить его результатами ранее
проведенных исследований.

Сокращения: ОИП – общий индекс потребления, ЧИП –
частный индекс потребления.

УДК 597.551.2-153:574.47(282.247.413.5)

ИХТИОЛОГИЯ
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ЩЕРБИНА

МАТЕРИАЛ И МЕТОДЫ ИССЛЕДОВАНИЯ

Материалом для исследования были лещи, вы-
ловленные в конце нагульного периода (конец
сентября – начало октября 2013 г.) с помощью
трала НИС “Академик Топчиев”. Рыбу отбирали
на станциях Рыбинского водохранилища, разли-
чающихся по степени промышленного загрязне-
ния (рис. 1).

Выбор станций, где проводили отлов лещей
обусловлен многолетними исследованиями ряда
авторов. Станции 1–5 находились в условно чи-
стых районах Волжского, Моложского и Главно-
го плёсов, станции 6–8 – в относительной близо-
сти от г. Череповца, в зоне продолжительного ло-
кального промышленного загрязнения.

Глубина на станциях колебалась от 10 до 13 м и
лишь на ст. 2 достигала 18 м.

На каждой станции отлавливали по 10 поло-
возрелых и примерно одноразмерных и близких
по массе лещей (табл. 1). Рыбу доставляли в лабо-
раторию судна, где проводили биологический
анализ. Коэффициенты упитанности по Фульто-
ну рассчитывали по работе (Флёрова, 2014). Для
изучения кормовой базы леща на каждой станции
в местах вылова рыбы собирали макрозообентос
(Безматерных, Щербина, 2017). На всех станциях
донные грунты были представлены серыми ила-
ми, на которых основной биоценоз – Chironomus
f. l. plumosus (Перова, Щербина, 1998). Величину
кормности участков на водохранилище определя-
ли по работе (Пидгайко и др., 1968).

Рис. 1. Карта-схема Рыбинского водохранилища. Станции: 1 – Коприно, 2 – Волково, 3 – Первомайка, 4 – Брейтово,
5 – Городок, 6 – Ягорба, 7 – Мякса, 8 – Любец.
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Сбор, хранение, полевую и цифровую обра-
ботку материалов по питанию леща проводили
согласно существующей методике (Методиче-
ское…, 1974). Каждый кишечник леща помещали
в морозильную камеру в отдельном полиэтилено-
вом пакете с указанием места и даты отлова рыбы,
ее порядкового номера и массы. Пищевой комок
каждой особи просматривали под бинокуляром
целиком (все фрагменты беспозвоночных выби-
рали в камере Богорова). Под микроскопом опре-
деляли, измеряли и подсчитывали все потреблен-
ные организмы. Массу хирономид восстанавли-
вали по ширине головной капсулы (Безматерных,
Щербина, 2015). Массу остальных донных беспо-
звоночных восстанавливали по таковой из бентос-
ных проб, собранных одновременно с материалом
по питанию рыб. ЧИП рассчитывали как отноше-
ние восстановленной массы отдельных кормовых
объектов к массе рыбы. ОИП определяли, сумми-
руя все ЧИП. При расчете среднего значения
ОИП и ЧИП за данный период определяли отно-
шением суммы всех индексов потребления к чис-
лу исследованных рыб. Лещей с пустыми кишеч-
никами не учитывали (Баканов и др., 1980). Дан-
ные представлены в виде средних значений и их
ошибок (M ± m).

РЕЗУЛЬТАТЫ ИССЛЕДОВАНИЯ
И ИХ ОБСУЖДЕНИЕ

В пищевом спектре леща Рыбинского водо-
хранилища осенью 2013 г. обнаружен 21 вид дон-
ных беспозвоночных, из них наиболее широко
представлены хирономиды, моллюски и олигохе-
ты – 9, 6 и 3 вида соответственно. Кроме того, за-
регистрировано по одному виду остракод, пиявок
и ручейников. Наибольшее число видов (9) отме-
чено в пищевом рационе леща на ст. 6, наимень-
шее (2) – на ст. 1. На ст. 1, 3, 4 число обнаружен-
ных в составе макрозообентоса видов было суще-
ственно выше, чем в пищевом спектре леща. На
остальных станциях эти различия незначительны
(табл. 2).

Повышенное видовое богатство в спектре пи-
тания леща на ст. 6 связано, по-видимому, с кормо-
выми условиями – минимальная среди всех иссле-
дованных станций Рыбинского водохранилища
биомасса кормового макрозообентоса (6.05 г/м2) и
очень низкая доля хирономид (23%) в его составе
(табл. 1).

Хотя число питающихся на ст. 6 лещей дости-
гало 90%, среднее значение ОИП было 1.21P, а
на долю ЧИП хирономид приходилось ~30%.
Минимальное значение ОИП (0.23P) среди
всех исследованных станций водохранилища от-
мечено на ст. 5, где в составе макрозообентоса об-
наружены только олигохеты и моллюски. Не-
смотря на это, коэффициент упитанности по
Фультону и доля хирономид в питании леща здесь

составили 1.74P и ~96% соответственно. В то же
время число питающихся рыб на данном участке
было самым низким (20%) среди станций (табл. 1).
Такие особенности можно объяснить миграцией
лещей. Известно, что лещ в водохранилище пред-
ставлен одной популяцией, состоящей из локаль-
ных стад. Они различаются масштабами переме-
щения в процессе нереста и нагульного периода,
и делятся на оседлых особей и мобильных, кото-
рые могут перемещаться в поисках пищи на боль-
шие расстояния (Герасимов и др. 2015).

Основные причины такой низкой пищевой
активности леща на ст. 5, 6, по-видимому, заклю-
чаются в повышенном содержании продуктов
трансформации загрязняющих веществ (Козлов-
ская, Герман, 1997; Флеров и др., 2000; Головано-
ва, 2008; Чуйко и др., 2010), негативно влияющих
на развитие донных беспозвоночных. Следует от-
метить, что наибольшая биомасса кормового
макрозообентоса зарегистрирована на станциях,
расположенных недалеко от впадающих в водо-
хранилище малых и средних рек: ст. 1 – р. Сутка,
ст. 2 – реки Согожа и Ухра, ст. 3 – р. Себла, ст. 4 –
р. Сить, ст. 7 – р. Мякса.

На шести станциях водохранилища доля хиро-
номид в составе макрозообентоса достигала 52–
84%, в составе пищевого комка леща она была су-
щественно выше – 83.7–99.9% (табл. 1). Наиболь-
шие средние значения ОИП у лещей Рыбинского
водохранилища выявлены на двух станциях (ст. 3
и 4) Моложского плеса (рис. 2), который по вели-
чине индекса сапробности Пантле–Букка самый
чистый (Перова, Щербина, 1998). Высокое значе-
ние ОИП отмечено также на приплотинной ст. 2,
расположенной на наиболее продуктивном участке
Рыбинского водохранилища, здесь отмечены мак-
симальные для водоема биомассы макрозообентоса
143– 198 г/м2 (Щербина, 2002). Относительно вы-
сокое среднее значение ОИП лещей на ст. 7 (от-
носится к загрязненному участку Рыбинского во-
дохранилища), связано с тем, что на этой станции
высокая биомасса макрозообентоса (~30 г/м2), и
в его составе доминировали хирономиды (80%) со
значительным преобладанием личинок Chirono-
mus plumosus. Личинки данного вида встречались
в пище лещей на всех восьми станциях. Их число
в кишечниках леща колебалось от 1 до 452 экз., а
на пяти станциях частота их встречаемости была
максимальной – 100% (табл. 2). Все это подтвер-
ждает вывод о доминировании мотыля в питании
леща Рыбинского водохранилища на различных
биотопах с максимальным значением в осенний
период (Житенева, 1980). При изучении питания
леща Рыбинского водохранилища осенью 2000 г.
обнаружено 13 пищевых компонентов, средняя
доля хирономид была 58%, по 21% приходилось на
группы “моллюски” и “прочие”. Причем, число
личинок Ch. plumosus в кишечниках лещей колеба-
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Таблица 2. Частота встречаемости (%) видов донных беспозвоночных в пищевом комке леща на различных стан-
циях Рыбинского водохранилища

Примечание. Над чертой – частота встречаемости вида в пищевом комке, под чертой – min–max потребленных экземпляров.

Вид
Номер станции

1 2 3 4 5 6 7 8

Cincina piscinalis (O.F. Müeller) –  – – –  – –

C. depressa C. Pfeiffer – – – – – – –  

Euglesa casertana (Poli)   –      

Neopisidium torguatum (Stelfox) –  – – – – –  

Pisidium inflatum (Muhlfeld in 
Porro) – – – – –  – –

Dreissena polymorpha (Pallas) – – –  – – – –

Guistadrilus multisetosus (Smith) – – – –  – –

Limnodrilus hoffmeisteri Claparede –  – – – –  –

Tubifex newaensis (Michaelsen) – – – – –   –

Erpobdella octoculata (L.) – – – – –  – –

Cypria curtifurcata Klie –   – – – –  

Brachycentrus subnubilus Curtis – – – – – – –  

Ablabesmyia monilis (L.) – –  – – – – –

A. phatta (Eggert) – – –  – – – –

Procladius choreus (Meigen) –    –    

P. simplicistilus Freeman – – – – – – –

Chironomus plumosus (L.)         

Cryptochironomus obreptans 
(Walker) – –   – –   

Einfeldia dissidens (Walker) – –  – – – – –

Stictochironomus crassiforceps 
(Kieffer) –   – – – – –

Cladotanytarsus wexionensis Brundin – – – –  – – –

Всего видов:
в пище леща 2 8 7 6 3 9 6 8
в макрозообентосе 20 9 29 19 5 7 9 11

−
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лась от 1 до 82 экз. Незначительное число потреб-
ленных личинок мотыля связано, по-видимому, с
небольшим числом (6 экз.) исследованных в этот
период рыб (Щербина, 2012). 

Выводы. При изучении питания леща на вось-
ми станциях Рыбинского водохранилища уста-
новлено, что на семи из них хирономиды значи-
тельно преобладали в его пищевом рационе, и
только на малопродуктивной ст. 6 доминировала
группа “прочие”, в основном, представленная
олигохетами. В целом, среднее по водоему значе-
ние ЧИП хирономид у леща Рыбинском водохра-
нилище осенью 2013 г. было 77%, что выше, чем в
аналогичный период 2000 г. 58%. Среди хироно-
мид существенно преобладали личинки и кукол-
ки Ch. f. l. plumosus, частота их встречаемости на
большинстве станций была максимальной.

На условно чистых станциях водохранилища
ОИП и ЧИП хирономид значительно превышают
таковые на загрязненных станциях Шекснинско-
го плеса, подверженного сбросу сточных вод с
расположенных в Череповецком промышленном
комплексе предприятий. Минимальные размеры,
массу и коэффициент упитанности по Фультону
исследованных лещей наблюдали на ст. 8, распо-
ложенной ближе всего к г. Череповец.
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A Comparative Analysis of the Feeding Spectrum of Bream Abramis brama L. 
(Cyprinidae, Pisces) in Different Areas of the Rybinsk Reservoir

G. Kh. Shcherbina*
Papanin Institute for Biology of Inland Waters, Russian Academy of Sciences, Borok, Nekouzskii raion, Yaroslavl oblast, Russia

*e-mail: gregory@ibiw.ru

This study, conducted in the fall of 2013, presents the data on the bream forage base in areas of the Rybinsk
reservoir exposed to different levels of anthropogenic impact. A total of 21 invertebrates are found in the food
spectrum of bream with chironomids and mollusks predominating (9 and 6 species correspondingly). It is
shown that feeding intensity of bream in a highly productive foraging area of the Sheksna Reach subjected to
a long-term industrial pollution decreases. This leads to a reduction in fish fatness, body mass and size as
compared to bream from relatively clean, highly productive foraging areas of the Mologa and Volga reaches.
A comparative analysis of data from previous studies shows an increased role of polysaprobic larva of Chirono-
mus plumosus in the bream diet in the Rybinsk Reservoir over the last years.

Keywords: Abramis brama, food spectrum, index of consumption, species, frequency of occurrence, macro-
zoobenthos, Rybinsk Reservoir
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Проведены исследования спектра питания, трофических и размерно-массовых характеристик ви-
дов-вселенцев – южноамериканских кольчужных сомов Pterygoplichthys spp. (Loricariidae) в водое-
мах и водотоках Вьетнама. Установлено, что спектр питания кольчужных сомов представлен расти-
тельной и животной пищей, а также органическим детритом. По преимущественному типу и харак-
теру питания кольчужные сомы отнесены к детритофагам-собирателям. Выявлены отдельные
экземпляры сомов с высокой долей содержания животной пищи в пищевых комках. Отмечено, что
чужеродные кольчужные сомы в водоемах и водотоках Вьетнама могут составлять значительную
пищевую конкуренцию местным видам рыб – детритофагам и, возможно, бентофагам.

Ключевые слова: кольчужные сомы, Pterygoplichthys spp., Loricariidae, питание, трофические характе-
ристики, соотношение “длина–масса”, чужеродные виды, Вьетнам
DOI: 10.31857/S0320965221050211

ВВЕДЕНИЕ

В водоемах и водотоках тропических широт
наблюдается большое разнообразие специализи-
рованных рыб-детритофагов, составляющих важ-
ное звено пищевой цепи и энергетического ба-
ланса водных экосистем (Lowe-McConnell, 1987).
Наиболее массовые и типичные представители
тропических рыб-детритофагов – виды семейств
прохилодонтовые (Prochilodontidae), куриматовые
(Curimatidae), кольчужные сомы (Loricariidae) из
Южной Америки, а также некоторые виды се-
мейств цихлидовые (Cichlidae) и карповые (Cyprin-
idae) из Африки и Азии (Lowe-McConnell, 1987).

Кольчужные, или лорикариевые, сомы счита-
ются одной из крупнейших и наиболее специали-
зированных групп отряда сомообразных (Siluri-
formes) (Gosline, 1947; Armbruster, 2011), включаю-
щей 163 рода, 1187 номинальных и 1171 валидный
вид (Eschmeyer, 2020). Нативная часть ареала лори-
карид – Неотропика: водоемы и водотоки Юж-
ной и Центральной Америки (Nelson, 2006; Arm-
bruster, 2011).

Кольчужные сомы – одна из основных групп
рыб-вселенцев, представляющих наиболее се-
рьезную угрозу тропическим пресноводным эко-
системам (Lowe et al., 2004; Liang et al., 2005; God-
win et al., 2016; Столбунов, Чан Дык Зьен, 2019). В
Юго-Восточной Азии кольчужные сомы появи-
лись >30 лет назад (Weber, 1992; Kottelat et al.,
1993; Welcomme, Vidthayanom, 2003; Page, Robins,
2006). Во внутренних водах Вьетнама первые ло-
кальные находки единичных экземпляров коль-
чужных сомов (Pterygoplichthys spp.) зарегистри-
рованы сравнительно недавно: в 2003–2004 гг. в
р. Меконг на юге страны (Welcomme, Vid-
thayanom, 2003; Serov, 2004) и в 2006 г. в р. Крас-
ная – на севере (Levin et al., 2008). Позже обнару-
жены уже самовоспроизводящиеся популяции
лорикарид с высокой численностью в централь-
ной части Вьетнама – в р. Зинь (Zworykin, Budaev,
2013) и в водохранилище Еакао (Столбунов и др.,
2015). В 2017–2019 гг. зарегистрированы много-
численные популяции Pterygoplichthys spp., насе-
ляющие бассейны всех относительно крупных
рек Центрального и Южного Вьетнама (Столбу-
нов и др., 2017; Gusakov et al., 2018; Stolbunov et al.,

ИХТИОЛОГИЯ
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2017, 2020, 2021). По данным фенетического, мор-
фологического и молекулярно-генетического
анализов выявлено, что в настоящее время в во-
доемах и водотоках Вьетнама достоверно обитают
два вида кольчужных сомов: P. pardalis (Castelnau,
1855) и P. disjunctivus (Weber, 1991), каждый пред-
ставлен несколькими филогенетическими лини-
ями, носители которых способны гибридизиро-
вать между собой (Stolbunov et al., 2021). Высокая
адаптивная способность и плодовитость коль-
чужных сомов (Armbruster, 1998; Nico, Fuller, 1999;
Mendoza et al., 2009; Rueda-Jasso et al., 2013) позво-
ляют им в новых местообитаниях быстро осваивать
пространственные и трофические ниши, вытесняя
аборигенные виды рыб (Chaichana et al., 2011;
Orfinger, Goodding, 2018; Столбунов, Чан Дык
Зьен, 2019).

Кольчужные сомы характеризуются наличием
вентрального ротового диска и челюстей, при-
способленных для прикрепления к поверхности
погруженных объектов и различных субстратов, а
также донному питанию (Power, 1984a, 1984b;
Schaefer, 1988). Трофическая специализация ло-
рикарид обусловлена морфологической диверси-
фикацией строения ротового и челюстного аппа-
рата, особенностями пищевого поведения и пи-
щеварительных процессов рыб (Gerking, 1994;
Lujan, 2009; Lujan, Armbruster, 2012). Изучению
функциональной морфологии, трофической спе-
циализации и пищевому поведению лорикарид
посвящен целый ряд исследований (Angelescu,
Gneri, 1949; Power, 1983; Py-Daniel, 1984; Schaefer,
Lauder, 1986, 1996; Fugi, 1993; Buck, 1994; Buck,
Sazima, 1995; Fugi et al., 1996; Armbruster, 1998; Lu-
jan, 2009; Lujan, Armbruster, 2012). Лорикариды
питаются, соскребая с поверхности субстрата, ор-
ганическим детритом, перифитоном, остатками
высших растений (включая древесные у некото-
рых видов), водными беспозвоночными, в основ-
ном, бентическими (Arcifa, Meschiatti, 1993; Cas-
tro et al., 2003; Chaichana et al., 2011; Lujan et al.,
2011, 2012 и др.). Также кольчужные сомы могут
потреблять икру и молодь других видов рыб
(Cook-Hildreth, 2009; Chaichana, Jongphadungkiet,
2012; Chaichana et al., 2013). Корреляция между мор-
фологическим сходством и сходством рациона сим-
патрических видов лорикарид свидетельствует о
важности кормовой специализации в сегрегации
трофических ниш рыб (Delariva, Agostinho, 2001).
Отмечены случаи проявления кольчужными сома-
ми отчетливо выраженного агонистического и
территориального поведения по отношению к
другим видам рыб, направленного на получение
преимущественного доступа к наиболее энерге-
тически ценным кормовым ресурсам: бентиче-
ским по сравнению с детрито-растительными
(Lujan et al., 2012).

В настоящее время установлено, что кольчуж-
ные сомы Pterygoplichthys spp. населяют бассейны

фактически всех крупных речных систем Вьетна-
ма, расположенных на разной высоте над уров-
нем моря, – от низменностей до горных районов:
Меконг, Донгнай, Шерепок, Даранг, Кай и мно-
гие другие (Gusakov et al., 2018; Столбунов, Чан
Дык Зьен, 2019; Stolbunov et al., 2017, 2020, 2021).
Очевидно, многочисленные популяции кольчуж-
ных сомов вступают в тесные конкурентные вза-
имоотношения с аборигенными видами рыб, в
том числе за пищевые ресурсы. Соответственно,
возникает ряд вопросов: какие источники играют
главную роль в питании вселенцев (лорикарид) в
новых для них местах обитания, и как это может
отразиться на аборигенных видах рыбного насе-
ления водных объектов Вьетнама?

Цель работы – исследовать спектр питания
кольчужных сомов Pterygoplichthys spp. в водоемах
и водотоках Вьетнама.

МАТЕРИАЛ И МЕТОДЫ ИССЛЕДОВАНИЯ
Ихтиологический материал собирали в де-

кабре–феврале 2016–2017 гг. в водохранилищах
Еакао (12°36.554′ с.ш., 108°2.439′ в.д.) и Суоичау
(12°30.302′ с.ш., 109°2.694′ в.д.), р. Зинь
(12°29.740′ с.ш., 109°7.686′ в.д.), каналах Шерепок
(12°49.000′ с.ш., 107°51.045 в.д.) и Амчуа
(12°7.436′ с.ш., 109°6.063′ в.д.). Рыб отлавливали с
помощью ставных сетей (размер ячеи 22–40 мм),
донными ловушками (ячея 20–30 мм) и рамной
сетью-подъемником (сетью Киналева).

Измеряли общую длину тела, стандартную
длину тела и длину желудочно-кишечных трактов
рыб. Определяли массу рыб и массу их пищевого
комка. Питание рыб изучали счетно-весовым ме-
тодом (Методическое…, 1974). Для восстановле-
ния массы пищевых организмов использовали
формулы зависимости массы тела от длины, таб-
лицы стандартных весов и номограммы (Морду-
хай-Болтовской, 1954; Численко, 1968; Балушкина,
Винберг, 1979; Курашов, 2007 и др.). Всего исследо-
вано по размерно-массовым характеристикам –
155 экз., по питанию – 40 экз. рыб.

РЕЗУЛЬТАТЫ ИССЛЕДОВАНИЯ
Размерно-массовые и трофические характери-

стики исследованных кольчужных сомов приве-
дены в табл. 1. Рыбы, отловленные в период на-
блюдений, характеризовались отрицательным
аллометрическим типом роста (Мина, Клевезаль,
1976) (рис. 1). Линейный рост лорикарид преоб-
ладал над массовым, причем в большей степени
это проявлялось у рыб в лотических условиях
(рис. 1а), чем в лимнических (рис. 1б).

Длина желудочно-кишечного тракта исследо-
ванных кольчужных сомов разного размера коле-
балась в широких пределах (табл. 1) и в 12–17 раз
превышала общую длину рыб. Установлена до-
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Таблица 1. Размерно-массовые и трофические харак-
теристики исследованных кольчужных сомов Pterygo-
plichthys spp.

Примечание. M ± SE – среднее арифметическое и его стан-
дартная ошибка; min–max – минимальные и максимальные
значения.

Показатели M ± SE min–max

Общая длина тела, см 25 ± 5 10–41
Стандартная длина тела, см 19 ± 4 8–31
Масса тела, г 148 ± 8 11–408
Масса пищевого комка, г 5.24 ± 0.94 0.04–34.35
Длина желудочно-кишеч-
ного тракта, см 277 ± 17 112–606

Рис. 1. Соотношение “длина–масса” кольчужных
сомов в (а) лотических и (б) лимнических условиях:
а – р. Зинь, каналы Шерепок и  Амчуа (n = 92 экз.);
б –  водохранилище Суоичау, вдхр. Еакао (n = 63 экз.).
TL – общая длина тела, W – масса тела.
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стоверная линейная зависимость между общей
длиной тела и длиной желудочно-кишечного
тракта рыб (рис. 2).

Спектр питания кольчужных сомов содержал
компоненты минерального, растительного и жи-
вотного происхождения (табл. 2). Основную
часть пищевого комка составляли минерально-
растительные компоненты, представленные мел-
кими фракциями донных отложений (глиной, пе-
литовыми и пылеватыми песками), микроскопи-
ческими и более крупными частицами детрита
неопределенного происхождения, а также расти-
тельными остатками. Масса пищевого комка ис-
следованных особей кольчужных сомов варьиро-
вала в широких пределах – от 0.04 до 34.35 г (в
среднем, ~5 г) (табл. 1).

В составе пищи у преимущественного числа
исследованных особей преобладали седименты и
мелкий разнородный детрит. Однако у отдельных
рыб в пищевом комке отмечено высокое содер-
жание относительно крупных (>5 мм) остатков
высшей прибрежно-водной и водной раститель-
ности, а также средне- и крупноразмерных фрак-
ций песка, составляющего 1–3% общей массы
пищевого комка рыб.

Содержание животной пищи в желудочно-ки-
шечных трактах кольчужных сомов было относи-
тельно низким. Отмечены донные (придонные),
планктонные, амфибионтные группы организ-
мов (рис. 3).

Обнаружен кольчужный сом (р. Зинь), у кото-
рого основную долю животной пищи по числен-
ности и биомассе составляли амфибионтные ор-
ганизмы, в отличие от остальных рыб. В пищевом
комке данной особи отмечено 620 экз. амфи-
бионтных личинок комаров-мокрецов (у осталь-
ных рыб 0–26 экз.) и 212 личинок двукрылых на-
секомых из сем. Dolichopodidae (0–5 экз. –
у остальных рыб). Также встречались наземные
клещи, муравьи и другие наземные беспозвоноч-
ные (табл. 2).

Общая биомасса пищевых компонент живот-
ного происхождения кольчужных сомов в сред-
нем составляла ~0.1% общей массы пищи рыб (у
отдельных особей 0.3–1.0%). По частоте встреча-
емости в составе животной пищи кольчужных со-
мов преобладали нематоды, кладоцеры рода Bos-
minopsis, циклопы, ракушковые рачки Cypria cf.
furfuracea и личинки хирономид. По численности
в пищевых комках рыб превалировали веслоно-
гие ракообразные и остракода C. cf. furfuracea
(табл. 2). Средний размер беспозвоночных в пи-
ще рыб не превышал 3–5 мм.

ОБСУЖДЕНИЕ РЕЗУЛЬТАТОВ
Результаты проведенного исследования спек-

тра питания кольчужных сомов показали, что

большинство кормовых организмов, обнаружен-
ных в пищевых комках рыб, – типичные компо-
ненты гидрофауны водных объектов Вьетнама
(Гусаков и др., 2014; Экология …, 2014). Частота
встречаемости гидробионтов, обнаруженных в
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Рис. 2. Регрессионная зависимость длины кишечника (li, см) от общей длины тела (TL, см) кольчужных сомов. Пунк-
тирная линия – 95%-ный доверительный интервал.
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составе пищи лорикарид, очевидно, определяет-
ся их доступностью – распространенностью и
обилием.

Анализ относительной роли разных экологи-
ческих групп животного происхождения в пище-
вом спектре кольчужных сомов показал, что они
представлены, в основном, донными (придонны-
ми) и планктонными беспозвоночными. Также в
составе пищи лорикарид встречались амфи-
бионтные и наземные организмы. Сходный харак-
тер питания и состав пищи ранее отмечены и у дру-
гих рыб-детритофагов, заглатывающих грунт вме-
сте с его обитателями – нильской Oreochromis
niloticus (L.) и мозамбикской O. mossambicus (Peters)
тиляпий в водных объектах разного типа Вьетнама
(Столбунов и др., 2015; Столбунов, Гусаков, 2015).

Следует отметить, что период исследований
пришелся на сезон дождей, когда все водоемы и
водотоки были переполнены, вследствие чего
оказались залитыми значительные прибрежные
участки суши. Присутствие заметного количества
амфибионтных и наземных животных в пище со-
мов объясняется тем, что часть исследованных
рыб, очевидно, питалась на затопленных терри-
ториях, где вместе с грунтом и детритом в их пищу
попадали обитающие на суше и во влажной при-
брежной почве беспозвоночные. Так, в р. Зинь
обнаружен экземпляр кольчужного сома, у кото-
рого ~95% животной пищи составляли амфи-
бионтные организмы (личинки комаров-мокре-
цов и других двукрылых насекомых), а также на-
земные клещи (Acari), муравьи (Formicidae) и
другие беспозвоночные (табл. 2). Учитывая боль-
шое количество и характер расположения кормо-

вых беспозвоночных в кишечнике рыбы (личин-
ки амфибионтных насекомых и муравьи встреча-
лись группами по несколько экземпляров),
можно предположить, что эта особь при питании
выбирала “кормовые пятна” – участки с высокой
концентрацией животных. Тем не менее, даже
при подобном пищевом поведении сома, общая
восстановленная масса его животной пищи была
лишь 1% массы пищевого комка.

В сбросном канале водохранилища Шерепок,
ниже плотины гидроузла, обнаружен кольчуж-
ный сом, в пищевом комке которого преобладаю-
щим компонентом животной пищи были планк-
тонные ракообразные – циклопы, диаптомусы и
кладоцеры (босминопсис, сидиды и др.) (табл. 2).
Численность Sididae gen. spp. в кишечнике этого
сома достигала 668 экз., Cyclopoidae gen. spp. –
20177 экз., Diaptomidae gen. spp. – 315 экз. Также
в пище обнаружены мейобентосные рачки (гар-
пактициды, остракоды) и нематоды. Общая вос-
становленная масса животной пищи этого экзем-
пляра была 0.6% общей массы пищевого комка.
Остальная часть содержимого пищеварительного
тракта рыбы состояла из донных осадков (крас-
ной глины) и мелкого, преимущественно расти-
тельного, детрита. Известно, что в ряде случаев,
планктонные организмы, попадающие в водоза-
бор (водопропуск) гидротехнических сооруже-
ний, могут травмироваться и погибать (Логинов,
Гелашвили, 2016). Мертвые зоопланктонные ор-
ганизмы по мере ослабления течения в зоне сбро-
са оседают на дно (Экологические…, 2001; и др.).
Вероятно, рассматриваемая особь кольчужного
сома, обнаружив относительно богатое по содер-
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жанию животных компонентов “кормовое пят-
но”, предпочла какое-то время питаться в этом
месте. Для точного выяснения индивидуальных
особенностей пищевого поведения кольчужных
сомов требуются дальнейшие исследования, в
том числе экспериментальные.

ЗАКЛЮЧЕНИЕ

Первые исследования спектра и характера пи-
тания вселившихся в водоемы и водотоки Вьетна-
ма чужеродных кольчужных сомов (Pterygo-
plichthys spp.) показали, что в новых местах обита-
ния они ведут себя как типичные детритофаги-

Рис. 3. Относительная численность (а) и биомасса (б) разных экологических групп беспозвоночных среди животных
компонентов в пищевом комке кольчужных сомов из различных местообитаний.
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собиратели подобно тому, что наблюдается в их
первичном ареале обитания – в Южной и Цен-
тральной Америке, где за ними укоренилось на-
звание “рыба-дворник” (Janitor fish) (Lujan et al.,
2012; Froese, Pauly, 2012). Анализ качественного и
количественного составов пищевого комка у ис-
следованных особей показал, что рыбы питаются
преимущественно на заиленных, богатых разно-
родным детритом и растительными остатками
участках дна, заглатывая донные отложения вме-
сте со встречающимися здесь беспозвоночными.
Отдельные особи, по-видимому, отдают предпо-
чтение участкам с повышенной концентрацией
животной пищи, что больше свойственно фа-
культативным зоофагам. Однако, исходя из не-
значительной массовой доли животной пищи в
пищевых комках рыб и принимая во внимание
микроскопические размеры кормовых объектов,
маловероятно, что зоопланктонные и бентосные
организмы потребляются кольчужными сомами
избирательно. По-видимому, их стоит рассмат-
ривать лишь в качестве сопутствующей пищи ло-
рикарид. Полученные результаты свидетельству-
ют, что при достижении высокой численности
популяции кольчужные сомы способны соста-
вить значительную конкуренцию в потреблении
пищевых ресурсов местным рыбам-детритофагам
и, возможно, бентофагам.
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Food Spectrum, Trophic and Length-Weight Characteristics of Non-Indigenous 
Suckermouth Armored Catfishes Pterygoplichthys spp. (Loricariidae) in Vietnam

I. A. Stolbunov1, *, V. A. Gusakov1 , Tran Duc Dien2, 3, and Nguyen Thi Hai Thanh3
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The food spectrum, trophic and length-weight characteristics of invasive species – South American sucker-
mouth armored catfishes Pterygoplichthys spp. (Loricariidae) from lotic and lentic inland waters of Vietnam
have been studied. It was found that the diet of suckermouth armored catfishes consists of plant and animal
food, as well as organic detritus. According to the predominant type and pattern of feeding, suckermouth ar-
mored catfishes can be classified as detritivorous-gatherers. Some specimens of catfish with a high consump-
tion of animal food have been identified. It was noted that the invasive suckermouth armored catfishes could
present significant food competition for aboriginal fish species – detritivores and, possibly, benthophages in
lotic and lentic inland waters of Vietnam.

Keywords: suckermouth armored catfishes, Pterygoplichthys spp., Loricariidae, nutrition, trophic character-
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Представлены результаты гистологического исследования состояния мышечной ткани и печени
амурского осетра Acipenser schrenckii и калуги Huso dauricus. Материал собран в 2007 г. в устьевой ча-
сти р. Амур. Анализ показал наличие патологических изменений у большинства особей обоих ви-
дов. Определена частота встречаемости наиболее характерных нарушений мышечной ткани (ис-
кривления волокон, расслоения волокон, липидные вставки, соединительнотканные включения,
выпадение миофибрилл) и печени (воспалительные инфильтраты, некрозы, фиброз стенок сосу-
дов, дискомплексация печеночных пластинок), вероятно, ставших следствием загрязнения р. Амур.
Степень выраженности выявленных нарушений варьировала у отдельных особей от “слабо выра-
женной” до “сильно выраженной”. Проведено сравнение полученных результатов с аналогичными
данными по осетровым, обитающим в Каспийском море и р. Волгe.

Ключевые слова: река Амур, амурский осетр, калуга, мышцы, печень, гистопатология, загрязнение
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ВВЕДЕНИЕ
Большое хозяйственное значение осетровых

рыб привело к перелову их природных популяций
(Birstein et al., 1997; Billard, Lecointre, 2001), вслед-
ствие чего они занесены в Приложение к Конвен-
ции СИТЕС, как находящиеся под угрозой исчез-
новения. Для сохранения этих видов необходимы
жесткая охрана, принятие эффективных мер по
восстановлению численности их популяций и
контроль за состоянием среды обитания.

В настоящее время развитие промышленности
и интенсивного сельского хозяйства привело к
загрязнению мест обитания осетровых широким
спектром поллютантов, принадлежащих к раз-
ным классам соединений. В последние десятиле-
тия опубликованы многочисленные работы, по-
священные анализу нарушений в развитии и
функционировании различных систем органов
осетровых рыб, в том числе на уровне тканей. Эти
работы выполнены, в основном, на видах из Вол-

го-Каспийского бассейна и рек Сибири. Обнару-
женные аномалии обобщены в ряде работ (Алту-
фьев и др., 1992; Акимова, Рубан, 1996; Евгеньева,
2000; Ruban et al., 2015). Осетровые р. Амур – ка-
луга Huso dauricus Georgi, 1775 и амурский осетр
Acipenser schrenckii Brandt, 1869 – в этом отноше-
нии менее изучены, но и у них отмечены различ-
ные гистоморфологические нарушения в строе-
нии и развитии воспроизводительной системы и
жаберного эпителия, предположительно обу-
словленные масштабным загрязнением бассейна
р. Амур (Кошелев и др., 2009; Кошелев, Седова,
2015), где проживает ~100 млн жителей. Однако
исследований нарушений в строении мышц и пе-
чени у этих видов, в отличие от осетровых Волго-
Каспийского бассейна ранее не проводили.

Цель работы – выявить нарушения в структуре
тканей мышц и печени амурского осетра и калуги.

МАТЕРИАЛ И МЕТОДЫ ИССЛЕДОВАНИЯ
Исследовали БСМ и печень амурского осетра

и калуги. Рыб отлавливали плавными сетями в
сентябре 2007 г. в устье р. Амур на тоне у г. Нико-

Сокращения: БСМ – белые скелетные мышцы; L – длина
тела от вершины рыла до окончания средних лучей хвосто-
вого плавника; Q – полная масса тела.

УДК 591.3
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лаевск-на-Амуре (рис. 1). Пойманных особей ана-
лизировали по общепринятой методике (Правдин,
1966) с измерением L и Q, у крупных особей опреде-
ляли пол.

Пробы для гистологического анализа тканей
рыб отбирали не позднее 10–15 мин после их от-
лова. Мышечную ткань брали с правой стороны
спины, толщина фиксируемого фрагмента не
превышала 1.0 см. Образцы мышц и печени фик-
сировали в жидкости Буэна (Роскин, Левинсон,
1957). От каждой рыбы отбирали не менее двух
образцов мышц и печени. Фиксированный мате-
риал обезвоживали в этаноле возрастающих кон-
центраций, проводили через хлороформ и заливали
в парафин. Перед заливкой в парафин образцы
предварительно выдерживали в целлоидин-касто-
ровом масле в течение 3–5 сут. Срезы тканей тол-
щиной 5–7 мкм окрашивали кислым фуксином с
докрашиванием по Маллори, гематоксилином по
Эрлиху с докрашиванием эозином (Меркулов,
1969). Препараты изучали с помощью светового
микроскопа “Olympus”, оборудованного цифро-
вой камерой, при различном увеличении.

Исследованы БСМ и печень 26 экз. амурского
осетра (длина тела 119–162 см) и 8 экз. калуги
(длина тела 59–208 см). Частоту встречаемости
выявленных нарушений строения БСМ и печени
у отдельных особей выражали в процентах от чис-
ла исследованных особей данного вида.

РЕЗУЛЬТАТЫ ИССЛЕДОВАНИЯ 
И ИХ ОБСУЖДЕНИЕ

БСМ рыб, в том числе осетровых, составляют
основную массу их мускулатуры (до 80%), они от-
вечают за способность особи развивать крейсер-
ские скорости при бросках и преодолевать силу

течения реки во время нерестовых миграций (Ев-
геньева, 2000).

Проведенный гистологический анализ пока-
зал, что у всех исследованных особей амурского
осетра и калуги присутствовали те или иные нару-
шения в строении БСМ. У амурского осетра наи-
более частыми нарушениями были искривления
волокон (изломы, перегибы) (65.4%) (рис. 2), рас-
слоение волокон и появление липидных вставок
(рис. 3), главным образом, в межмышечных про-
странствах (61.5%). Реже отмечали соединитель-
нотканные включения (30.8%) (рис. 4), выпаде-
ние миофибрилл (30.8%), наличие форменных
элементов крови (19.2%) и лимфоидного веще-
ства (7.7%) (рис. 5).

Характер патологических изменений в БСМ
калуги был таким же, как и у амурского осетра.
Наиболее часто встречались искривления (75%) и
выпадения миофибрилл (50%), их замещение жи-
ровой тканью (25%) (рис. 4б). В межмышечных
пространствах также отмечены форменные эле-
менты крови. Степень выраженности изменений
варьировала от слабой до умеренной.

У исследованных особей амурского осетра и
калуги не выявлен тотальный распад мышечной
ткани, зарегистрированный у каспийских осетро-
вых (Алтуфьев и др., 1992). В целом, отмеченные
нарушения можно характеризовать, используя
шкалу, разработанную Алтуфьевым с соавт. (1992),
как носящие умеренный характер с варьированием
у отдельных особей от “слабо выраженной” до
“сильно выраженной” патологии. В среднем, сте-
пень поражения БСМ была 2.4 ± 0.12 балла. Это со-
поставимо с оценкой степени поражения БСМ
русского осетра Acipenser gueldenstaedtii (Brandt,
1833) в р. Волга, где этот показатель в 1988–1989 гг.
варьировал от 2.3 до 2.8 балла. Степень патологии
БСМ амурского осетра и калуги не зависела от

Рис. 1. Схема района работ.

р. Амур г. Николаевск-на-Амуре

Амурский
лиман

с.ш.

в.д.

53°15′0″

53°0′0″

140°15′0″ 141°0′0″140°45′0″140°30′0″ 141°15′0″
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пола и размеров исследуемых особей, как это от-
мечено у белуги Huso huso (L., 1758), севрюги Aci-
penser stellatus (Pallas, 1771) и русского осетра в
Каспийском бассейне (Алтуфьев и др., 1992).

Мышечная ткань, в том числе осетровых рыб,
регулярно подвергается периодической деструк-
ции, поскольку в основном именно за счет мы-
шечной ткани организм рыб восполняет белко-
вый дефицит при любых стрессовых ситуациях
(Love, 1980), в том числе нерестовых миграциях и
периодах голодания, вызванных низкими темпе-
ратурами. Однако у особей, обитающих в нор-

мальных экологических условиях, по мере выхода
из голодания происходит восстановление струк-
туры мышечных волокон с восстановлением ко-
личества мышечных белков, то есть процесс деге-
нерации сменяется процессом внутриклеточной
физиологической регенерации (Евгеньева, 2010).
Учитывая время сбора материала (сентябрь),
можно утверждать, что восстановления структур
после летнего теплого периода интенсивного пи-
тания и нагула не произошло, следовательно,
причиной изменений могли быть иные факторы
и, прежде всего, как отмечено у других видов (Ка-

Рис. 2. Искривления и перегибы миофибрилл – “рисунок карельской березы” (отмечено стрелками) у амурского осет-
ра (♂, L= 136 см, Q = 20 кг).

200 мкм

Рис. 3. Липидные вставки в белых скелетных мышцах (отмечено стрелкой) амурского осетра (♂, L = 142 см, Q = 17.0).

100 мкм
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шулин, 1994; Ахундов и др., 2013), состояние сре-
ды обитания.

Между патологиями скелетных мышц и состо-
янием нервной системы осетровых существует
взаимосвязь (Евгеньева, 2000, 2010) ‒ дегенера-
тивные изменения периферической и централь-
ной нервной систем являются сопутствующими
при мышечных патологиях и наоборот. При этом
потенциально снижается двигательная актив-
ность больной особи, поскольку скелетные мыш-
цы лишаются нормальной иннервации. Для калу-
ги и амурского осетра патология БСМ, возмож-
ность сочетания с заболеванием нервной системы
имеют особое значение, так как оба вида совершают
продолжительные и протяженные нерестовые

миграции (с августа по май–июнь следующего
года протяженностью до 1000–1500 км) (Юхи-
менко, Беляев, 2002; Кошелев, 2010). Выявлен-
ные патологии мышечной ткани осетровых
р. Амур могут снижать их плавательную способ-
ность и уменьшать миграционный путь.

Гистоморфологический анализ печени амур-
ского осетра и калуги выявил изменения, выра-
женные в той или иной степени у всех исследо-
ванных особей и сходные с таковыми у каспий-
ских осетровых. Спектр этих изменений включал
компенсаторно-приспособительные реакции тка-
ней, воспалительные процессы, нарушения мик-
роциркуляции крови, дистрофические и некро-
биотические изменения. Наиболее частыми па-

Рис. 4. Деформация миофибрилл, липидные и соединительнотканные включения (отмечены стрелкой) в белых ске-
летных мышцах: а – амурского осетра (♂, L = 122 см, Q = 15.4 кг); б – калуги (♀, L = 111 см, Q = 12.04 кг).

200 мкм(a)

200 мкм(б)
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тологиями печени амурских осетровых были
воспалительные инфильтраты (калуга – 74.1%,
амурский осетр – 80.8%), некроз (калуга – 74.1%,
амурский осетр – 76.9%), фиброз стенок сосудов
(калуга – 57.1%, амурский осетр – 57.7%), нали-
чие эозинофилов (амурский осетр – 38.5%), дис-
комплексация печеночных пластинок (калуга –
14%, амурский осетр – 26.9%).

Первыми признаками патологических про-
цессов в печени обычно бывают расстройства
микроциркуляции. В печени исследованных рыб
чаще всего наблюдали застойные явления в ка-
пиллярах, геморрагии и, как следствие этого,
кровоизлияния, представленные, как правило,
небольшими по площади скоплениями формен-
ных элементов крови (рис. 6а). Очень часто нару-
шения кровообращения сочетались с патологией
гепатоцитов, например, с их дистрофией и некро-
зами (рис. 6б).

В обычных условиях печени свойственна вы-
сокая реактивность и большой резерв функцио-
нальной способности. Морфологическим при-
знаком нарушения функции печени часто служат
дистрофии. При жировой дистрофии в цитоплаз-
ме гепатоцитов амурского осетра и калуги видны
светлые неокрашенные вакуоли различной вели-
чины. Мелкие вакуоли могут сливаться, образуя
более крупные, а затем одну большую вакуоль,
которая занимает всю цитоплазму и смещает ядро
к периферии клетки. Часто ядра исчезают, появ-
ляются обширные участки безъядерных клеток.
Жировые вакуоли нескольких клеток или, воз-

можно, сами клетки при слиянии образуют жиро-
вые кисты (рис. 7).

При различных поражениях, в том числе хро-
нических, в печени возникают некрозы, наличие
которых свидетельствует о тяжелом, обычно про-
грессирующем течении патологического процесса.
Зона некроза нередко окружена воспалительным
валом, прилегающий участок ткани инфильтрован
лейкоцитами. Вокруг зоны некроза гепатоциты мо-
гут быть подвержены дистрофическим или другим
патологическим изменениям. У амурского осетра
некротические изменения охватывали, чаще всего,
небольшие локальные участки печени (рис. 6б, 8а,
8б), нередко регистрировали наличие эозинофи-
лов. У исследованных особей амурского осетра от-
мечали, как правило, незначительные или близкие
к умеренным нарушения, часто хронического ха-
рактера. Возможной причиной поражения пече-
ни этого вида, как и в случае с каспийскими осет-
ровыми, может быть хроническая интоксикация
поллютантами (Алтуфьев и др., 1999).

Аналогичная картина патологий печени отме-
чена в конце 1980-х гг. у осетровых Азовского бас-
сейна в начале коллагеноза возникшем под влия-
нием загрязнения (Физиолого-биохимические…,
2004). В начале болезни в кровяном русле содер-
жание эозинофилов было повышенным (индика-
тор аллергии) – у азовской севрюги до 30% при
норме 6–7%, других симптомов не отмечали. Че-
рез 2–3 года содержание эозинофилов снижалось
почти до нормы (5–9%) в периферической крови,
но они накапливались в печени, где шло развитие
коллагеноза, появляющегося при нарушении ме-

Рис. 5. Искривления и перегибы миофибрилл, участок с включением лимфоидного вещества (отмечен стрелкой) в бе-
лых скелетных мышцах амурского осетра (♂, L = 163 см, Q = 32.6 кг).

200 мкм
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таболизма и функции желудочно-кишечного
тракта. Морфологически коллагеноз характеризу-
ется дистрофией гепатоцитов, гистио-лимфоци-
тарной инфильтрацией и фиброзом портальной
стромы печени. После нарушения структуры пече-
ни процесс постепенно захватывает все крове-
творные органы, вызывая их дегенерацию. В по-
следнюю очередь наступают изменения в гонадах
(Физиолого-биохимические…, 2004).

В печени калуги около крупных сосудов встре-
чались воспалительные инфильтраты, в паренхи-
ме печени – одиночные лимфоциты и эритроци-
ты, а также мелкие очаги некроза (рис. 8в). Сте-
пень выраженности была невысокой.

Причиной гистоморфологических изменений
белых скелетных мышц и печени амурского осет-
ра и калуги, как и в случае осетровых р. Волга и
Азовского бассейна, по-видимому, был “кумуля-
тивный политоксикоз” (Лукьяненко, 1990; Фи-
зиолого-биохимические…, 2004) вследствие зна-
чительного и продолжительного загрязнения
р. Амур, обусловленного хозяйственной деятель-
ностью человека в китайской и российской ча-
стях бассейна реки.

Для бассейна р. Амур характерна неравномер-
ность освоения его территории. Всего на приле-
жащих территориях проживает ~100 млн человек,
из них 95 млн на территории КНР в бассейне
р. Сунгари – правого притока р. Амур (Воронов

Рис. 6. Множественные мелкие кровоизлияния (отмечены стрелками) (а), фиброз сосудов (показано стрелкой) и не-
кроз гепатоцитов (темные клетки) (б) в печени амурского осетра (♀, L = 141 см, Q = 21.6 кг).

100 мкм(a)

100 мкм(б)
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и др., 2008). Несмотря на высокий уровень про-
мышленного освоения бассейна р. Сунгари, сеть
очистных сооружений здесь почти не развита. По
данным А.В. Лызовой (2007), при проведении в
2002 г. обследования государственной админи-
страцией КНР по охране окружающей среды про-
мышленных предприятий только 10% из них имели
очистные сооружения водоотведения. С китайской
стороны ежегодно сбрасывается в р. Сунгари от 6.5
до 15 млрд м3 промышленных и коммунальных
сточных вод, из которых 90% без очистки (Воронов
и др., 2008). Для сравнения ежегодно в воды р. Амур
с российской стороны сбрасывается ~0.8 млрд м3

сточных вод, из которых 60% без очистки.
Отрицательное влияние р. Сунгари на бассейн

Амура отмечают уже >100 лет (Чириков, 1905).
Эта река, несущая промышленные, жилищно-
коммунальные стоки и стоки с полей, формирует
химический состав вод среднего и нижнего участ-
ков р. Амур (Шестеркин, 2000; Гаретова и др., 2007;
Шестеркин, Шестеркина, 2020). Согласно лите-
ратурным данным (Лызова, 2007; Воронов, Махи-
нов, 2009), доля р. Сунгари в загрязнении вод
р. Амур варьирует от 50 до 90% по отдельным по-
казателям при доле стока 25–27%.

Существенно загрязнен участок Нижнего
Амура от г. Хабаровска до устья реки. Так, в 2007
и 2008 гг. в водах реки и некоторых ее основных
притоков отмечен 191 случай высоких значений
БПК5, концентраций Mn, Fe, Cu, Pb, аммонийного
и нитритного азота, неорганических фосфатов (Го-
сударственный…, 2009). Максимальное превыше-

ние ПДК достигало: БПК5 – в 16 раз, Mn – 80 раз,
Fe – 18 раз, Cu – 55 раз, Pb – 12 раз и аммонийного
(69 раз) и нитритного азота (10 раз), неорганических
фосфатов (25 раз). Кроме того, отмечено превыше-
ние еще по нескольким показателям в том числе
ДДД (1,1-ди(4'-хлорфенил)-2,2-дихлорэтан ‒ не-
растворимый в воде инсектицид, являющийся
продуктом восстановительного метаболизма
ДДТ) – 7 ПДК (р-н г. Хабаровска). В целом каче-
ство воды на нижнем участке р. Амур по удельно-
му комбинаторному индексу загрязнeнности во-
ды (УКИЗВ) в 2007–2008 гг. варьировало в преде-
лах 4–5 классов от “грязная” до “экстремально
грязная” (Государственный…, 2009).

Особую опасность представляет накопление
всевозможных загрязняющих веществ в донном
грунте, где обитают основные кормовые объекты
амурского осетра (Кошелев, 2010). Это приводит
к повышенному содержанию ряда поллютантов
(бензола, этилбензола и ксилола) в тканях и орга-
нах калуги и амурского осетра (Levshina et al.,
2009).

Приведенные сведения о загрязнении Амур-
ского бассейна позволяют считать среду обита-
ния населяющих ее осетровых рыб неудовлетво-
рительной. Описанные нами нарушения в строе-
нии мышц и печени амурского осетра и калуги не
относятся к видоспецифическим. По-видимому,
их наличие, как и у волжских и азовских осетро-
вых, – следствие загрязнения вод р. Амур различ-
ными поллютантами.

Рис. 7. Клетки паренхимы печени амурского осетра с вакуолями и жировые кисты (отмечены стрелками) (♀, L = 161 см,
Q = 33.6 кг).

100 мкм
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Рис. 8. Очаги некроза (отмечены стрелками) на разных участках печени амурского осетра и калуги: а, б – осетра (♀, L =
= 149 см, Q = 22.35 кг); в – калуги (♀, L = 59 см, Q = 1.22 кг).

200 мкм(a)

100 мкм(б)

100 мкм(в)



БИОЛОГИЯ ВНУТРЕННИХ ВОД  № 5  2021

НАРУШЕНИЯ В СТРУКТУРЕ ТКАНЕЙ МЫШЦ И ПЕЧЕНИ АМУРСКОГО ОСЕТРА 535

Выводы. Гистологическое исследование белой
скелетной мускулатуры амурского осетра и калу-
ги из устья р. Амур выявило различного рода на-
рушения у всех анализированных особей. Наибо-
лее частые из описанных нарушений – искривле-
ния волокон (изломы, перегибы), расслоение
волокон и появление липидных вставок, соеди-
нительнотканные включения, выпадение мио-
фибрилл и наличие форменных элементов крови.
Выявленные нарушения носят умеренный харак-
тер и могут отразиться на плавательной способ-
ности особей. Нарушения в строении печени ис-
следованных видов в той или иной степени встре-
чались у всех исследованных рыб. Их спектр
сходен с таковым у амурских и каспийских осет-
ровых – воспалительные процессы, нарушения
микроциркуляции крови, дистрофические и не-
кробиотические изменения. Выявленные нару-
шения в строении мышц и печени на тканевом
уровне, вероятно, связаны с постоянно ухудшаю-
щимся качеством вод реки Амур и Амурского ли-
мана из-за их антропогенного загрязнения. Даль-
нейшее увеличение загрязненности р. Амур может
привести к усилению выраженности выявленных
патологий. Межвидовое сходство в спектрах этих
нарушений у осетровых из различных бассейнов
(Каспийского, Азовского и Амурского) может
быть объяснено тем, что организмы отвечают на
стрессовое воздействие с помощью ограниченно-
го числа наиболее эволюционно успешных ком-
пенсаторных механизмов (Seleye, 1952).
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Abnormalities of Muscle and Liver Tissues Structure in the Amur Sturgeon
Acipenser schrenckii and Kaluga Sturgeon Huso dauricus (Acipenseridae)

V. N. Koshelev1 and G. I. Ruban2, *
1Russian Federal Research Institute of Fisheries and Oceanography, Khabarovsk Branch, Khabarovsk, Russia

2Severtsov Institute of Ecology and Evolution, Russian Academy of Sciences, Moscow, Russia
*e-mail: georgii-ruban@mail.ru

The results of histological analyzes of muscle and liver tissues status in the Amur sturgeon Acipenser schrenckii
and kaluga sturgeon Huso dauricus are presented. Samples from the mouth of the Amur River were collected
in 2007. The analysis showed pathological changes in the majority of specimens of both species. The frequen-
cy of the most distinctive abnormalities in muscles (curvature and exfoliation of muscle fibers, connective tis-
sue insertions, destructions of myofibrils) and lover (inflammable infiltrates, necrosis, fibrosis of vascular
walls, decomposition of hepatic cords) was estimated. These abnormalities are presumably the consequence
of the Amur River water pollution. The degree of manifestation of discovered abnormalities in some speci-
mens varied from “low” to “extremely high”. The results were compared with the similar data on sturgeon
inhabiting the Caspian Sea and the Volga River.

Keywords: Amur River, Amur sturgeon, kaluga sturgeon, muscle, liver, histopathology, pollution
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ПЕРВЫЕ СВЕДЕНИЯ О ФАУНЕ ТУРБЕЛЛЯРИЙ (Turbellaria) 
УГЛИЧСКОГО ВОДОХРАНИЛИЩА1

© 2021 г.   Е. М. Коргина*
Институт биологии внутренних вод им. И.Д. Папанина Российской академии наук, 

пос. Борок, Некоузский р-н, Ярославская обл., Россия
*e-mail: korgina@ibiw.ru

Поступила в редакцию 16.09.2020 г.
После доработки 29.04.2021 г.

Принята к публикации 30.04.2021 г.

В фауне Угличского водохранилища выявлено 17 видов турбеллярий из четырех отрядов (Catenulida,
Macrostomida, Tricladida, Neorhabdocoela) и семи семейств (Stenostomidae, Microstomidae, Macrosto-
midae, Planariidae, Polycystidae, Dalyellidae, Typhloplanidae). Наибольшее количество видов (>50%)
относилось к сем. Typhloplanidae. Наиболее встречаемыми (50–70%) были Stenostomum leucops, Mi-
crostomum lineare, Gyratrix hermaphroditus, Bothromesostoma essenii. В водохранилище найден редкий
для бассейна Верхней Волги вид Dochmiotrema limicola. Дана оценка количественного развития чер-
вей в прибрежье на разных биотопах. Максимальная численность (10 660 экз./м2) зарегистрирована
около устья р. Нерль за счет крупной прямокишечной турбеллярии Stenostomum leucops, максималь-
ная биомасса (2.89 г/м3) – в устье р. Медведица, где доминировала крупная прямокишечная турбел-
лярия Bothromesostoma essenii.

Ключевые слова: Угличское водохранилище, турбеллярии, фауна, видовой состав, численность, био-
масса
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First Data on the Fauna of Turbellaria in the Uglich Reservoir
E. M. Korgina*

Papanin Institute for Biology of Inland Water, Russian Academy of Sciences,
Borok, Nekouzskii raion, Yaroslavl oblast, Russia

*e-mail:korgina@ibiw.ru

A total of 17 species of Turbellaria from four orders (Catenulida, Macrostomida, Tricladida, Neorhabdocoe-
la) and seven families (Stenostomidae, Microstomidae, Macrostomidae, Planariidae, Polycystidae, Dalyell-
idae, Typhloplanidae) have been identified in the fauna of the Uglich Reservoir. The maximum number of
species (>50%) belong to the family Typhloplanidae. The most frequent species (50–70%) were Stenostomum
leucops, Microstomum lineare, Gyratrix hermaphroditus, Bothromesostoma essenii. A rare for the Upper Volga
basin species Dochmiotrema limicola was found in the reservoir. The quantitative development of worms in
channel sections and in different habitats was estimated. The maximum abundance (10 660 ind./m2) was re-
corded near the mouth of the Nerl River due to the large rhabdocoelic turbellarian Stenostomum leucops. The
maximum biomass (2.89 g/m3) was found in the mouth of the Medveditsa River, where the large rhabdoco-
elic turbellarian Bothromesostoma essenii was dominant.

Keywords: Uglich Reservoir, turbellarians, fauna, species composition, abundance, biomass

1 Полный текст статьи опубликован в английской версии журнала Inland Water Biology, 2021, Vol. 14, No. 5 и доступен на сайте
по ссылке https://www.springer.com/journal/12212.
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ОБНАРУЖЕНИЕ ДЛИННОХВОСТОГО БЫЧКА КНИПОВИЧА
Knipowitschia longecaudata (Actinopterygii: Gobiidae) 

В ВЕРХНЕМ ТЕЧЕНИИ НЕЗАРЕГУЛИРОВАННОГО УЧАСТКА р. ВОЛГИ
© 2021 г.   Ю. В. Кодуховаа, Д. П. Карабанова, *
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Описана новая находка длиннохвостого бычка Книповича Knipowitschia longecaudata (Kessler, 1877) в
верхнем течении незарегулированного участка р. Волги, Красноармейский р-н г. Волгограда (48°29′
с.ш., 44°44′ в.д.). Приведены данные по морфологической и генетической изменчивости
K. longecaudata. Показана невысокая генетическая дифференциация между симпатрическими вида-
ми K. longecaudata и K. caucasica, которая требует особого внимания при идентификации этих видов.
Предположено, что регионом-донором для проникновения в р. Волгу данного вида могли быть во-
доемы бассейна р. Дон, а транзитным коридором – Волго-Донской канал. Имеется высокая веро-
ятность дальнейшего расселения длиннохвостого бычка Книповича по водоемам Нижней и Сред-
ней Волги.

Ключевые слова: р. Волга, Knipowitschia longecaudata, новые местообитания
DOI: 10.31857/S0320965221050107

Изучение процессов расселения видов за пре-
делами исторических ареалов, усилившееся во
второй половине XX в., не теряет актуальности и
в настоящее время. При мониторинге биологиче-
ских инвазий особое внимание уделяют вселен-
цам, способным кардинально изменить натив-
ные сообщества или нанести ощутимый эконо-
мический ущерб (Дгебуадзе и др., 2018). Вместе с
тем, существует большое число “скрытых” все-
ленцев, находки которых спорадические, а чис-
ленность невелика. Выявление таких чужеродных
видов гидробионтов крайне актуально для про-
гноза дальнейшей динамики их численности и
для инвентаризации биологического разнообра-
зия в регионе. Примером таких “незаметных”
вселенцев в бассейне р. Волги служат представи-
тели рыб сем. бычковых Gobiidae. Из первона-
чально редких единичных находок бычков в
1970–1980-х гг. в настоящее время несколько ви-
дов успешно оккупировали большинство рек Ев-
ропы (Hirsch et al., 2016), и стали обычным, хотя,
как правило, малочисленным компонентом рыб-
ного сообщества. Однако, систематика бычковых
крайне не ясна и валидность ряда таксонов, даже
с применением методов ДНК-анализа, требует
отдельного изучения (Medvedev et al., 2013), что

создает дополнительные трудности при монито-
ринге инвазий этих рыб.

В результате проведения комплексной экспе-
диции на НИС “Академик Топчиев” Института
биологии внутренних вод РАН в верхнем течении
незарегулированного участка р. Волги на песча-
ной косе в Красноармейском р-не г. Волгограда
(48°29′ с.ш., 44°44′ в.д.) с использованием мелко-
ячеистого невода (длина 9 м, высота раскрытия
1 м, ячея 4 мм) 8 сентября 2017 г. была выловлена
рыба (рис. 1), предварительно определенная как
“Gobiidae (sp.)”, при дальнейшей камеральной
обработке проб – как длиннохвостый бычок
Книповича, Knipowitschia longecaudata (Kessler,
1877) (Actinopterygii: Gobiidae).

При проведении морфологического анализа
особое внимание уделяли признакам, обычно ис-
пользуемым для видовой идентификации бычко-
вых рыб (Kottelat and Freyhof, 2007; Богуцкая и др.,
2013). Все измерения и подсчеты выполнены од-
ним оператором. Генетическим маркером для
определения видовой принадлежности выбран
фрагмент митохондриальной ДНК (мтДНК),
включающий ген первой субъединицы цитохром
оксидазы с (COI). Данный участок мтДНК реко-
мендован для идентификации видов в рамках
программы “Штрихкодирование жизни” (ДНК-
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баркодинг) и крайне эффективен при работе с
мелкими или фрагментированными образцами,
позволяя точно определить их видовую принад-
лежность (Kartavtsev, 2018). Методика генетиче-
ского анализа для диагностики чужеродных ви-
дов рыб дана в работе (Makhrov et al., 2013). По-
строено консенсусное филогенетическое дерево
по всему набору данных с использованием мето-
дов максимального правдоподобия (ML) и на ос-
нове байесовой статистики (BI). Протокол вос-
становления филогении и тестирование тополо-
гии для чужеродных видов описаны в работе
(Karabanov et al., 2018a). Для делимитации видов
по генному дереву COI применен алгоритм опти-
мизации порога дивергенции и кластеризации
(Rangel-Medrano et al., 2020).

Для сравнения при проведении морфологиче-
ского и молекулярно-генетического анализов
включены данные по морфологическому и гене-
тическому разнообразию родственных видов по
базам данных FishBase (http://www.fishbase.org) и
NCBI GenBank (http://www.ncbi.nlm.nih.gov/).
Для точной идентификации бычков также изуче-
ны четыре экземпляра, однозначно относимых к
K. longecaudata из р. Маныч (сбор А.А. Махрова от
19 мая 2015 г.). Полученные нуклеотидные последо-
вательности депонированы в базу данных NCBI
GenBank под номерами MT833811, MT833812,
MT833779-MT833781.

Диагностические признаки обнаруженного
возле г. Волгограда длиннохвостого бычка Кни-
повича и особей K. longecaudata из р. Маныч, а
также диагностические признаки других видов

бычков Книповича представлены в таблице
(Приложение, табл. S1). Тело рыбы округлое, го-
лова немного уплощена дорсовентрально. Глаза на-
правлены вверх. Голова и передняя часть спины до
начала второго спинного плавника голые (рис. 1).
Брюшная присоска крупная, ее воротник без лопа-
стинок. Парные передние глазо-лопаточные кана-
лы соединяются на коротком расстоянии около
задней межглазничной поры k (рис. 1). Передние
парные поры λ (соответствуют поре σ (по: Ильин,
1928) лежат между передними частями глаз. Хво-
стовой плавник несимметричный, верхняя ло-
пасть длиннее нижней. На теле нечеткие верти-
кальные полосы. Самка, гонады нитевидные,
дряблые, стадия зрелости VI, возраст 1 год.

Следует отметить, что диагностические при-
знаки разных видов бычков Книповича сильно
пересекаются и большая часть (11 из 17 валидных
видов) описаны в последние десятилетия
(http://www.fishbase.org). Наибольшее разнообразие
этих бычков отмечено в Южной Европе, где разные
виды описаны для географически близких водое-
мов и водотоков в Южной Европе (Kottelat, Freyhof,
2007), также имеются симпатрические и определяе-
мые только генетически виды (Thacker et al., 2019).

В ихтиофауне Росси отмечены три представи-
теля рода бычков Книповича Knipowitschia Iljin,
1927. Самый малоизученный бычок Ильина (K. il-
jini Berg, 1931) является глубоководным эндеми-
ком Каспийского моря. В опресненных участках
Понто-Каспийского бассейна обитают два близ-
кородственных вида: длиннохвостый бычок Кни-
повича K. longecaudata и бычок-бубырь K. caucasi-

Рис. 1. Внешний вид Knipowitschia longecaudata, р. Волга, 8 сентября 2017 г., Красноармейский р-н, г. Волгорад: (а) об-
щий вид рыбы; (б) увеличенная часть головы рыбы с дорсальной стороны; k – задняя межглазничная пора, λ – парные
поры переднего глазно-лопаточного канала сейсмосенсорной системы головы, sq – место окончания чешуйного по-
крова по дорзальной стороне со стороны хвостового плавника. Масштаб – 1 мм.

(a) sq

λ k

(б)



540

БИОЛОГИЯ ВНУТРЕННИХ ВОД  № 5  2021

КОДУХОВА, КАРАБАНОВ

ca (Berg, 1916) (Богуцкая и др., 2013; Решетников,
2013). Бычок Берга, ранее относимый к бычкам
Книповича и определяемый как K. bergi (Kottelat,
Freyhof, 2007) на основании признаков каналов
сейсмосенсорной системы (Богуцкая и др., 2013),
сейчас отнесен к другому роду (валидный вид
Hyrcanogobius bergi Iljin, 1928).

Работ по биологии и распространению бычков
Книповича на Нижней Волге почти нет. Имеются
данные, что в низовьях рек, впадающих в Север-
ный Каспий, совместно обитают K. longecaudata и
K. caucasica (Богуцкая и др., 2013; Решетников,
2013), однако эти виды не отмечены выше дельты
р. Волги. В нижнем течении р. Дон также симпат-
рично обитают K. longecaudata и K. caucasica, но
для бычка-бубыря пресноводная часть ареала
считается инвазийной (Kottelat, Freyhof, 2007). В
бассейне р. Маныч присутствует только K. longecau-
data (Kottelat, Freyhof, 2007; Решетников, 2013).

Таксономия и определение бычковых рыб, в
целом, и видов бычков Книповича, в частности,
крайне запутаны. Морфологические признаки
этих рыб сильно перекрываются (Приложение,
табл. S1) и основной способ определения состоит
в рассмотрении каналов и пор сейсмосенсорной
системы головы, что фактически является воз-
вратом к традиционной системе, используемой
Ильиным (1928). Однако диагнозы, построенные
на этих признаках, также не отличаются одно-
значностью и в дихотомических ключах часто ис-
пользуются описания: “обычно присутствует”,
“как правило имеется”, “имеется или отсутству-
ет” (Kottelat, Freyhof, 2007; Богуцкая и др., 2013).
Альтернативным методом идентификации слу-
жит систематика на основе изучения генетиче-
ского разнообразия, прежде всего ставшая рутин-
ной процедура ДНК-баркодинга животных (Kar-
tavtsev, 2018). Вместе с тем, одна из ключевых
задач для корректного применения этого метода
состоит в правильной идентификации ваучера
вида. К сожалению, в крупнейших международ-
ных базах данных генетических ресурсов Gen-
Bank и BOLD для многих животных информация
не только полностью отсутствуют, но и имеется
неверная идентификация ваучеров (Pentinsaari
et al., 2020). Относительно бычков Книповича в
базе данных GenBank даны последовательности
для 11 видов, при этом длиннохвостый бычок
Книповича вовсе не представлен. Поэтому для
точной генетической идентификации изучено
нуклеотидное разнообразие по локусу COI для
выборки K. longecaudata из типового местообита-
ния – р. Маныч (Пролетарское водохранилище),
однозначно относящейся к длиннохвостому быч-
ку Книповича.

По результатам восстановления филогении
(рис. 2) можно отметить, что делимитация на ос-
нове генетических данных позволяет выявить не-

сколько монофилетических линий (виды K. mer-
mere Ahnelt, 1995, K. montenegrina Kovacic et Sanda,
2007, K. byblisia Ahnelt, 2011, K. thessala (Vinciguer-
ra, 1921)), что соответствует и данным по геомет-
рической морфометрии (Thacker, Gkenas, 2019).
Для этих видов характерна низкая (<0.5%) внут-
ригрупповая генетическая изменчивость (Прило-
жение, табл. S2), при этом генетические “про-
стые” p-дистанции превышают условный порог в
3%, принятый для минимального межвидового
хиатуса (Ratnasingham, Hebert, 2013). С другой
стороны, группа K. panizzae, несомненно, искус-
ственно объединяет несколько недавно описан-
ных южно-европейских видов, которые, вероят-
но, являются какими-то локальными морфами
одного генерального вида. Несколько иная ситу-
ация наблюдается для карликовых бычков юго-
западной Греции: K. milleri (Ahnelt et Bianco, 1990)
и выделенного из этого вида K. goerneri Ahnelt,
1991. На основании генетических данных можно
утверждать, что эти виды представляют две фило-
генетические линии южно-европейской ветви
бычков Книповича. Вероятно, такая структура –
следствие изоляции между популяциями конти-
нентальной Греции и о. Корфу. В целом, для
большого числа видов европейских бычков уста-
новлена существенная связь положения вида на
филогенетическом дереве и в пространстве мор-
фологических признаков в зависимости от степе-
ни минерализации водоема (Thacker, Gkenas,
2019). Аналогичная ситуация, только на внутриви-
довом уровне, наблюдается и для других видов-все-
ленцев, расселяющихся по водоемам с разной ми-
нерализацией (Karabanov, Kodukhova, 2018).

Относительно положения волжской находки
бычка Книповича на восстановленном филогене-
тическом дереве (рис. 2) можно утверждать, что
этот вид генетически принадлежит к филогенети-
ческой линии, тождественной длиннохвостым
бычкам Книповича из р. Маныч (рис. 2). Генети-
ческая p-дистанция между ними лишь 0.5%, тогда
как p-дистанция до K. caucasica достигает 1.3%,
что сходно с р-дистанцией в 1.4% между K. longe-
caudata и K. caucasica (Приложение, табл. S2). Од-
нако сама группа K. caucasica, судя по результатам
делимитации, является искусственной, – часть
последовательностей, по-видимому, относится к
K. longecaudata (рис. 2, линия 1). Это подтвержда-
ется и высокой внутригрупповой изменчивостью,
которая для всей группы K. caucasica равна 1.1%,
что в разы превышает аналогичный показатель
для других видов бычков рода Книповича, и срав-
нимо с межвидовым показателем (Приложение,
табл. S2). К этой же группе относится эфесский бы-
чок K. ephesi Ahnelt, 1995, известный по нескольким
экземплярам из единственного местообитания в
Турции, провинция Измир. Однако таксономиче-
ский статус этого вида на основании вариантов
окраски тела рыбы еще окончательно не опреде-
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лен (Cicek et al., 2019), а морфологические при-
знаки не позволяют отличить эфесского бычка от
других представителей бычков Книповича из сре-
диземноморского бассейна (Приложение, табл. S).
Судя по результатам ДНК-анализа (рис. 2), эфес-
ский бычок – одна из линий длиннохвостых быч-
ков Книповича, распространенных гораздо ши-
ре, чем предполагалось ранее. Также можно пред-
положить, что по причине сложности определения
ваучеров, последовательности, относимые к ми-
тохондриальной филогенетической линии 1 (рис. 2),
принадлежат длиннохвостым бычкам Книпови-
ча, а линии 2 (рис. 2) – бычкам-бубырям (без
предположения о возможности их гибридиза-
ции). В этом случае внутригрупповая изменчи-
вость для линии 1 (=K. longecaudata) и линии 2
(=K. caucasica) (Приложение, табл. S3) снижается
до 0.4–0.6% при уровне межвидовой дифферен-
циации в 1.6%. Если использовать более жесткие
пороговые критерии, определяющие “хорошие”
виды (Ratnasingham, Hebert, 2013), то придется
признать бычка-бубыря как синоним длиннохво-
стого бычка Книповича. Однако мы считаем не-
оправданным подобное механическое применение
геносистематики для животных без всестороннего
рассмотрения их морфологической и экологиче-
ской изменчивости по всему ареалу. Поэтому в
данной работе можно лишь констатировать, что
бычок, обнаруженный на верхнем участке неза-
регулированной р. Волги, относится к виду
K. longecaudata.

Возможным регионом-донором для волжской
инвазии длиннохвостого бычка Книповича могут
быть как водоемы и водотоки дельты р. Волги, так
и бассейн р. Дон. Каспийский источник расселе-
ния кажется менее вероятным, поскольку все те-
чение р. Волги ниже г. Волгограда представляет
почти нативные условия, без плотин либо каких-
то других барьеров для движения рыб. Маловероят-
но, что за последние несколько тысяч лет от послед-
ней крупной трансгрессии Каспия эти бычковые
рыбы начали бы расселяться только в современную
эпоху. На наш взгляд, вселение из бассейна
р. Дон кажется более достоверным. Место наход-
ки K. longecaudata расположено лишь на 15 км ни-
же выхода Волго-Донского канала, связывающе-
го бассейны р. Дон и р. Волга, и лишь нескольки-
ми километрами ниже крупного комплекса по
обслуживанию судов. Через Волго-Донской ка-
нал в начале XXI в. из Азовского моря в бассейн
Каспийского моря, предположительно с балласт-

ными водами, занесен гребневик Mnemiopsis leidyi
Agassiz, 1865 (Дгебуадзе et al., 2018), поэтому
вполне вероятен аналогичный занос и длинно-
хвостого бычка Книповича. Кроме переноса рыб
с балластными водами и транспортировки со
строительными материалами (песком, гравием),
возможен и пассивный перенос икры, приклеен-
ной к створкам раковин моллюсков (в том числе
и обрастателей на днище судов).

В настоящее время для Волго-Камского региона
отмечено шесть чужеродных видов бычков, три из
них широко распространены (Karabanov et al.,
2018b), а бычок-кругляк Neogobius melanostomus
(Pallas, 1814) полностью освоил все волжские во-
дохранилища (Karabanov et al., 2014). Имеющиеся
песчано-каменистые грунты на литорали Сред-
ней и Нижней Волги создают в достаточном ко-
личестве подходящие биотопы для обитания
длиннохвостого бычка Книповича. Стадия зрело-
сти гонад может свидетельствовать о возможно-
сти успешного воспроизводства этого бычка в
данных условиях. Широкому расселению бычко-
вых рыб способствует их необычайная эври-
бионтность. Бычки Книповича способны жить,
размножаться и развиваться в большом диапазо-
не температуры воды и концентрации кислорода,
имеют широкий спектр питания, способны быст-
ро нарастить численность популяции за счет ран-
него созревания, особенностей оогенеза (порци-
онное икрометание) и высокой эффективности
нереста (охрана кладок икры самцом) (Москаль-
кова, 1960; Boltachev et al., 2019). Все это позволя-
ет предположить возможность широкого расселе-
ния бычков Книповича по р. Волге.

Выводы. По совокупности морфологических
признаков и данных молекулярно-генетического
анализа обнаруженный в верхнем течении неза-
регулированного участка р. Волги экземпляр “Go-
biidae sp.” идентифицирован как длиннохвостый
бычок Книповича, Knipowitschia longecaudata. Осо-
бенности биологии (раннее созревание, короткий
жизненный цикл, экологическая пластичность)
указывают на высокую вероятность дальнейшего
расширения ареала этого вида.

ДОПОЛНИТЕЛЬНЫЙ МАТЕРИАЛ

Дополнительный материал (Приложениие, табл. S1–
S3) публикуется только в электронном формате на сай-
тах https://link.springer.com и https://www.elibrary.ru.

Рис. 2. Укорененное филогенетическое дерево для локуса COI. Приведено байесово ультраметрическое дерево с аут-
группой Benthophilus stellatus. Определение видов авторами работ показаны в виде серых столбцов; номерами обозна-
чены филогенетические линии, выделенные на основании алгоритма оптимизации порога дивергенции и кластери-
зации. Результат делимитации на основании генетических данных представлен в виде черных столбцов. Показана
поддержка ветвления по ключевым узлам: значения апостериорной вероятности для BI (первая цифра) и значения
бутстрепа для ML (вторая цифра). Номера последовательностей соответствуют записям NCBI GenBank.
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Для авторизованных пользователей таблицы до-
ступны по адресу https://doi.org.
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Finding of Longtail Dwarf Goby Knipowitschia longecaudata (Actinopterygii: Gobiidae) 
in the Upper Part of Unregulated Section of the Volga River

Yu. V. Kodukhova1 and D. P. Karabanov1, *
1Papanin Institute for Biology of Inland Waters Russian Academy of Sciences,

Borok, Nekouzskii raion, Yaroslavl oblast, Russia
*e-mail:dk@ibiw.ru

A new finding of long-tail dwarf goby Knipowitschia longecaudata (Kessler, 1877) from the upper reaches of
the unregulated section of the Volga River (Krasnoarmeysky district, Volgograd city, 48°29′ N, 44°44′ E) is
described. Data on the morphological and genetic variability of Knipowitschia longecaudata are given. A low
genetic differentiation between the sympatric species K. longecaudata and K. caucasica is shown, which re-
quires particular attention when identifying these species. It is assumed that the donor region for this species
into the Volga could be the reservoirs of the River Don basin, while the Volga-Don canal was the transit cor-
ridor. There is a high probability of further dispersal of long-tail dwarf goby into the waterbodies of the Lower
and Middle Volga.

Keywords: Volga River, Knipowitschia longecaudata, new records


