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Малые пойменные водоемы в условиях низких паводков и нарушенного водообмена с рекой постепенно 
высыхают, что приводит к снижению биоразнообразия всей поймы. Зоопланктон является одним из 
главных индикаторов состояния водных экосистем. Поэтому в этой работе исследована структура его 
сообществ, их сезонная и межгодовая динамика в старичной системе, долгое время находящейся в стадии 
лимнофазы (в изоляции от реки). Работа проведена в верховьях р. Хопер в охранной зоне заповедника 
«Приволжская лесостепь» (Пензенская область, Россия) лесостепной природной зоны. Часть изученных 
водоемов расположена в центре лесного массива («лесной» участок), другая – на окраине («открытый» 
участок). В 2016–2017 гг. с апреля по сентябрь на восьми водоемах взяты 80 проб зоопланктона у 
берега путем процеживания 10 л воды через сеть Апштейна. В старицах обнаружено 129 видов и форм 
планктонных беспозвоночных. Отмечена высокая доля зарослевых видов, особенно в лесной части. 
По всем структурным параметрам сообщества зоопланктона исследованные водоемы имеют высокое 
сходство внутри разных частей старичной системы. Сообщества лесных водоемов находятся на более 
поздних стадиях сукцессионного развития. Различия сообществ зоопланктона во времени и пространстве 
косвенно определяются температурой воды. С температурой воды положительно коррелирует число 
видов, численность и биомасса зоопланктеров. Сообщества зоопланктона открытых стариц более 
изменчивы в пространстве, но более стабильны в динамике, чем сообщества лесных водоемов, что, по-
видимому, определяется разными сроками падения уровня воды. Резкое снижение площади открытых 
водоемов наблюдается в весеннее время и меньше затрагивает летние сообщества зоопланктона. 
Высыхание лесных стариц происходит постепенно в течение всего лета. Поэтому в условиях лимнофазы 
и отсутствия половодья, динамика сообществ определяется не весенними колебаниями уровня воды, 
а интенсивностью летнего падения уровня. Полученные данные подчеркивают необходимость 
мониторинга не отдельных стариц, а всего комплекса разнообразных пойменных водоемов, что в 
дальнейшем позволит оценить последствия продолжительной изоляции этих экосистем от реки.
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Введение
Долгое время внимание исследователей 

уделялось в основном крупным водным объ-
ектам. Недавние работы по инвентаризации 
водных ресурсов, основанные на современ-
ных географических методах и математиче-
ских анализах, показали, что малые озера и 
пруды составляют около 90% всех стоячих 
водоемов мира, и около 30% по общей пло-
щади (Downing et al., 2006; Céréghino et al., 
2014). Одними из наиболее распространен-
ных типов малых водоемов являются пой-
менные озера, которые обеспечивают много-
образие местообитаний для множества групп 
организмов: беспозвоночных, рыб, амфибий, 
птиц (��������������������������������������Joniak�������������������������������� & �����������������������������Kuczynska��������������������-�������������������Kippen�������������, 2016). Пой-
менные водоемы формируют состав фито- и 

зоопланктона всех водных объектов речной 
системы, включая главный водоток (Krylov, 
2015). Сохранение и воспроизводство рыб-
ных ресурсов также связано с состоянием по-
добных водоемов, так как они являются ме-
стом нереста и нагула многих видов рыб, а 
также служат для них рефугиумами во время 
половодий (Naus & Reid Adams, 2018).

Ведущий фактор формирования морфо-
метрических и биологических характеристик 
пойменных озер – гидрологический режим 
реки. Состав водных сообществ, направления 
и скорости сукцессионных процессов поймен-
ных водоемов зависят от частоты и интенсив-
ности затопления половодьями (Junk et al., 
1989; Панкова, 2014; Krylov, 2015). Во время 
половодий и паводков происходит орошение 
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поймы, удобрение ее взвешенными и раство-
ренными в воде питательными веществами. 
Чем интенсивнее и регулярнее разлив, тем мо-
ложе средний сукцессионный возраст расти-
тельных сообществ (Максимов, 1974; Мосин, 
Ефимовская, 2007), богаче видовой состав фи-
топланктона (Яценко-Степанова, 2011) и ма-
кробеспозвоночных пойменных озер (Прокин, 
Решетников, 2013).

Однако современные тенденции измене-
ния речного стока в Европейской России сви-
детельствует о существенном изменении во-
дного режима и водности рек (Фролова и др., 
2015; Дмитриева, 2020; Чернова и др., 2020). 
Помимо климатических воздействий гидро-
логический режим рек подвержен влиянию 
хозяйственной деятельности человека (�����Tock-
ner� �� ��������������������������������������      & ��������������������������������������     Stanford������������������������������     , 2002; Чернов, 2009). При на-
рушенном водообмене с основной рекой на-
блюдается деградация водоемов, в том числе 
в результате уменьшения потока паводковых 
вод и при снижении снегового питания про-
исходит обмеление и зарастание прибрежной 
части старичных озер (Варгот, 2011, 2014).

Один из основных компонентов пресно-
водных экосистем – зоопланктон, который 
быстро реагирует на изменения факторов сре-
ды, что позволяет использовать его структур-
ные и функциональные показатели в качестве 
индикаторных (��������������������������   Krylov��������������������   , 2015). Важно отме-
тить активное участие зоопланктона в про-
цессах самоочищения водоемов (фильтрация, 
седиментация, минерализация) (Прохода, 
2003), его роль в питании рыбного населения 
(Камлюк, 1992; Браво, Воронова, 2012). Так-
же изучение зоопланктонных сообществ изо-
лированных водоемов представляет особый 
интерес, поскольку изоляция может привести 
к формированию сообществ с уникальным 
видовым составом.

Зоопланктон пойменных водоемов и ста-
риц обычно гораздо богаче, чем речной, что 
обусловлено более стабильными экологиче-
скими условиями в лимнофазе (Napiórkowski, 
2009; Pasztaleniec ���������������������������   et�������������������������    ������������������������  al����������������������  ., 2013). Зоопланктон-
ные сообщества стариц неоднородны. Одни 
виды предпочитают условия, формирующиеся 
в зарослях макрофитов, другие виды населя-
ют зону открытой воды. Известно, что среди 
пелагического зоопланктона пойменных водо-
емов преобладают виды, характерные для эв-
трофных вод, обитание которых обусловлено 
высоким содержанием в воде органических и 

минеральных питательных веществ (Joniak & 
Kuczynska-Kippen, 2016).

Долина р. Хопер является подходящей 
моделью для изучения таких экосистем, бла-
годаря большому количеству пойменных 
водоемов и стариц. Исследования в долине 
верхнего течения р. Хопер показали (��������Bashins-
kiy�������������������������������������������� �������������������������������������������et����������������������������������������� ����������������������������������������al��������������������������������������., 2019), что в результате антропоген-
ного воздействия и природных факторов поя-
вилась система разных по гидрологическому 
режиму водоемов, которые все вместе сохра-
няют биоразнообразие пойменной экосисте-
мы и поддерживают существование многих 
групп водных организмов в условиях нару-
шенного водообмена с главным водотоком. 
Исследованные старицы находятся в стадии 
лимнофазы, которая длится не менее 10 лет. 
Целью данного исследования был анализ се-
зонных и межгодовых изменений структуры 
зоопланктона лесостепных пойменных водо-
емов в долине р. Хопер в условиях продолжи-
тельной лимнофазы. 

Материал и методы
Исследования проведены в 2016–2017 

гг. в Пензенской области (Россия) на тер-
ритории заповедника «Приволжская лесо-
степь» (участок «Островцовская лесостепь», 
52.816222°���������������   ����������������    N�������������  ����������������  , 44.461222°� ����������������   E���������������   ). Система пой-
менных водоемов расположена в долине р. 
Хопер и состоит из двух участков, которые 
статистически значимо различаются по тем-
пературе, уровню освещенности и водному 
режиму (см. Bashinskiy et al., 2019).

Для изучения сообществ зоопланктона 
были выбраны восемь стариц, относящихся к 
разным участкам. Часть водоемов (старицы IV, 
V, VI, VII) расположена в центре лесного мас-
сива («лесной» участок), другая часть водоемов 
(старицы I, II, III, VIII) – на окраине («откры-
тый» участок). Благодаря искусственным насы-
пям и отсутствию высоких паводков в течение 
нескольких лет связь водоемов с основной ре-
кой нарушена. Водообмен между лесной и от-
крытой частями также отсутствовал (рис. 1). 
Для всех исследованных стариц, за исключе-
нием третьей (III), характерна высокая степень 
зарастания (60–100%). По проективному по-
крытию в старицах ��������������������������V������������������������� и ����������������������VII������������������� преобладала погру-
женная растительность, в старице ������������II���������� доминиро-
вала плавающая растительность (Lemna spp.). 
Остальные водоемы зарастали полупогружен-
ными гелофитами и мезофитами. 
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Рис. 1. Район исследований и площадь, занимаемая старицами (черный цвет) весной (A) и летом (B) в долине р. 
Хопер (заповедник «Приволжская лесостепь», Европейская Россия). Водоемы выделены черным цветом. Стрелками 
обозначено направление течения реки. Места взятия проб обозначены белыми кружками.
Fig. 1. �������������������������������������������������������������������������������������������������������������������The study area and water level in oxbows in spring (A) and summer (B) in the Khoper River valley (Privolzhskaya Le-
sostep State Nature Reserve, European Russia). Water bodies are shown in black. Arrows indicate flowing directions. Sample 
sites are marked by white dots.

Пробы зоопланктона отбирали в прибре-
жье водоемов ежемесячно с апреля по сен-
тябрь (всего 80 проб). 10 л поверхностной 
воды зачерпывали ведром, процеживали че-
рез сеть Апштейна с ячеей 64 мкм (Gehringer 
& ���������������������������������������Aron�����������������������������������, 1968) и фиксировали 4%-м формали-
ном. Во время каждого отбора проб измеряли 
температуру, глубину и прозрачность воды (с 
помощью диска Секки). 

Во время каждого обследования из-
меряли площадь водоемов с помощью 
GPS-навигатора Garmin GPSmap 60Cx. По 
изменению этого параметра была оценена ин-
тенсивность высыхания разных групп водое-
мов. Открытые старицы интенсивно высыха-
ли весной (сокращение площади с апреля по 
июнь – 80%), затем этот процесс немного за-
медлялся (с июня по сентябрь высыхало 76% 
площади). Лесные водоемы весной высыхали 
медленнее (сокращение площади – на 53% по 
сравнению с апрельским уровнем), к осени 
процесс несколько ускорялся – в сентябре во-
доемы занимали 66% площади по сравнению 
с июньским уровнем.

Организмы зоопланктона идентифи-
цированы до вида (Рылов, 1930; Кутикова, 
1970; Стойко, Мазей, 2006; Алексеев, Цало-
лихин, 2010), прямым микроскопированием 
(бинокуляр МСП-1) при увеличении ×  40 и 
×���������������������������������������� ���������������������������������������400 (Биомед-6 ПР2). Число особей каждо-
го вида животных подсчитано в камере Бо-

горова. Биомасса зоопланктеров рассчитана 
по таблицам зависимости массы организ-
мов от длины тела (Мордухай-Болтовской, 
1954). Состояние зоопланктона оценивали 
по видовому богатству, частоте встречае-
мости видов, численности, биомассе, доми-
нирующим видам, относительному обилию 
таксономических групп (Мордухай-Болтов-
ской, 1954; Винберг, 1976; Абакумов, 1983). 
К доминантным отнесены виды, доля кото-
рых составила > 10% от общей численности 
и биомассы зоопланктона (Абакумов, 1992). 
Сходство сообществ зоопланктона оценено с 
использованием индекса Брея-Кертиса (Bray 
& Curtis, 1957).

Статистическая обработка результатов 
проведена в пакетах программ STATISTICA 
7.0 (StatSoft, 2004) и PAST 3.16 (Hammer et 
al���������������������������������������      ., 2001). При анализе и отображении ре-
зультатов использовали средние значения и 
диапазон колебаний параметров. Для муль-
тифакторного анализа использован метод 
главных компонент (Legendre & Legendre, 
1998). Для корреляционного анализа исполь-
зован непараметрический ранговый коэффи-
циент Спирмана (���������������������������Myers���������������������� ���������������������et������������������� ������������������al����������������., 2010), приво-
дятся значения коэффициента (RS) и уровень 
статистической значимости p. Значимость 
различий проверена с помощью теста Ман-
на-Уитни (Mann & Whitney, 1947); в тексте 
приводятся только уровни статистической 
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значимости. Значимыми считаются значения 
при p < 0.05. Кластерный анализ проведен с 
помощью простого метода агломерационной 
иерархической кластеризации (������ �� ���Sokal� �� ��� & ���Mi-
chener�������������������������������������, 1958). Сезонная изменчивость сооб-
ществ планктона оценивалась по коэффици-
енту вариации CV (отношение стандартного 
отклонения к среднему, %) (�������� �� �����Everitt� �� ����� & �����Skro-
ndal, 2010), а также по доле (%) достоверных 
различий между всеми значениями числен-
ности и биомассы в пробах, взятых в разные 
месяцы из одного водоема.

Результаты
В 2016–2017 гг. в старицах обнаружено 

129 видов и форм зоопланктонных организ-
мов (Rotifera – 84, Cladocera – 30 и Copepoda 
– 15). В фауне планктона выявлены как ти-
пичные для умеренных широт виды, так и 
южного (южнее 50° с.ш.) происхождения. 
Из элементов южного комплекса обнаруже-
ны Dunhevedia crassa King, 1853 (Пидгайко, 
1984; Подшивалина, 2016) и Keratella valga 
(Ehrenberg, 1834). Впервые для Пензенской 
области отмечено 13 таксонов зоопланктона: 
Cephalodella dentata Wulfert, 1937, C. rotunda 
Wulfert, 1937, Keratella valga brehmi (Klausener, 
1908), Lecane (s.str.) luna balatonica Varga, 
1945, Monommata actices Myers, 1930, M�����. ���ae-
schyna Myers, 1930, M. enedra Myers, 1930, 
Mytilina trigona (Gosse, 1851), Megafenestra 
aurita (Fischer, 1849), Tretocephala ambigua 
(Lilljeborg, 1901), Eudiaptomus vulgaris 
(Schmeil, 1898), Hemidiaptomus cf. ignatovi 
Sars, 1903 и H. rylovi Charin,1928.

Широко распространены (отмече-
ны более чем в 30% проб) в сообществах 
всех водоемов следующие восемь видов: 
Mytilina mucronata mucronata (Müller, 1773), 
Polyarthra dolichoptera Idelson, 1925, Rotaria 
sp., Testudinella patina (Hermann, 1783), 
Ceriodaphnia reticulata (Jurine, 1820), Chydorus 
sphaericus (Müller, 1785), Daphnia (D.) gr. 
longispina, Megacyclops viridis (Jurine, 1820).

На всех исследуемых участках стариц по 
средним значениям числа видов преобладали 
представители Rotifera и Cladocera (табл. 1). 
По численности в двух лесных старицах (V 
и ����������������������������������������VI��������������������������������������) наибольшей доли по средним значени-
ям за вегетационный сезон достигали пред-
ставители Rotifera, в остальных – Crustacea. 
Во всех старицах отмечена значительная доля 
науплиев ���������������������������������Copepoda������������������������� в общей численности зоо-

планктона (в открытых водоемах – 22–85%, а 
в лесных – 49–91%).

По средним значениям численности во 
всех водоемах доминантный комплекс зоо-
планктонных сообществ исследуемых ста-
риц представлен на рис. 2. Общие доминанты 
для открытого и лесного участков Polyarthra 
dolichoptera, Ceriodaphnia reticulata и юве-
нильные стадии Cyclopoida. Только в от-
крытых старицах доминируют Brachionus 
variabilis Hempel, 1896, Keratella quadrata 
(Müller, 1786), Daphnia gr. longispina, D. gr. 
pulex, Eudiaptomus vulgaris, Hemidiaptomus 
cf. ignatovi, а в лесных – Anuraeopsis fissa 
(Gosse, 1851), Keratella testudo (Ehrenberg, 
1832), Synchaeta tremula (Müller, 1786), 
Ceriodaphnia laticaudata P.E. Müller, 1867, 
Chydorus sphaericus и Simocephalus exspinosus 
(De Geer, 1778).

Различия в структуре доминирующего 
комплекса в двух типах стариц подтвердили 
результаты ординации (рис. 3). Доминанты 
всех лесных стариц сгруппированы компак-
тно в центре, что свидетельствует о большей 
схожести этих зоопланктонных сообществ. 
Кроме этого, в лесных старицах состав до-
минантов отличается большим разнообра-
зием трофических групп беспозвоночных, 
среди которых представлены вертикаторы и 
первичные фильтраторы (Anuraeopsis fissa, 
Keratella testudo, Polyarthra dolichoptera, 
Synchaeta tremula, Daphnia gr. pulex, 
Ceriodaphnia reticulata), вторичный филь-
тратор Chydorus sphaericus, плавающая и 
ползающая, всасывающая пищу Trichocerca 
pusilla (Lauterborn, 1898) и активно захваты-
вающий еду Cyclops strenuus.

Зоопланктонные сообщества, отмечен-
ные в 2017 г. в открытых старицах, отлича-
лись по первой оси (Х, 26.8%), а в оба года 
исследования сообщества зоопланктона от-
крытых стариц I и II, с III отличались по 
второй оси (Y, 20%). Старицы ��������������III����������� и ��������IV������ отли-
чались от остальных водоемов нестабиль-
ным водным режимом: к концу лета они 
либо пересыхают, либо в них значительно 
снижается уровень воды. В этих водоемах 
обнаружен вид Hemidiaptomus cf. ignatovi, 
а в старице ������������������������������III��������������������������� он доминировал. Это специ-
ализированный вид, основные адаптации ко-
торого сводятся к способности переживать 
крайне динамичные изменения факторов 
среды и период пересыхания водоема.

Nature Conservation Research. Заповедная наука 2024. 9(3): 92–105	                https://dx.doi.org/10.24189/ncr.2024.023



96

Таблица 1. Характеристики сообществ зоопланктона стариц в долине р. Хопер (заповедник «Приволжская лесо-
степь», Европейская Россия) в 2016–2017 гг. 
Table 1. Characteristics of zooplankton communities of oxbows in the Khoper River valley (Privolzhskaya Lesostep State 
Nature Reserve, European Russia) in 2016–2017

Открытые старицы (данные 2016 г. / данные 2017 г.)
Номер старицы (размер выборки, n) I (6 / 6) II (6 / 6) III (3 / 1) VIII – / 6)

Число видов, S 33 / 40 39 / 33 19 / 8 – / 42
Rotifera, % от S 44.8 / 44.4 63.9 / 58.6 43.8 / 33.3 – / 56.4

Cladocera, % от S 31.0 / 36.1 22.2 / 24.1 25.0 / 16.7 – / 33.3
Copepoda, % от S 24.1 / 19.4 13.9 / 17.2 31.3 / 50.0 – / 10.3

Численность, N (тысяч 
экземпляров на 1 м3)

min 105.1 / 27.7 19.7 / 31.2 31.5 / 40.2 – / 43.5

M 391.0 / 172.2 208.3 / 56.7 135.6 / 40.2 – / 187.5

max 988.2 / 441.7 477.1 / 90.1 263.7 / 40.2 – / 607.6

Биомасса, B (г/м3)
min 1.2 / 0.8 0.2 / 0.5 0.5 / 1.2 – / 0.4
M 23.1 / 11.2 15.2 / 6.2 8.8 / 1.2 – / 14.0

max 84.2 / 29.3 46.9 / 16.1 21.5 / 1.2 – / 56.3

Доминирующие виды в 2016 г.
Brachionusvariabilis, Daph-
nia gr. longispina, науплии 

Cyclopoida 

Keratella quadrata, Polyarthra 
dolichoptera, Daphnia gr. lon-
gispina, науплии Cyclopoida 

Hemidiaptomus cf. ignatovi 
juvenus, науплии Cyclopoida -

Доминирующие виды в 2017 г. Daphnia gr. longispina, ���на-
уплии Cyclopoida 

Daphnia gr. longispina, Eu-
diaptomus vulgaris, науплии 

Cyclopoida 

Rotaria sp., Cyclops stren-
uus, науплии Cyclopoida 

Ceriodaphnia reticu-
lata, Daphnia gr. pulex, 

науплии Cyclopoida 
Лесные старицы (данные 2016 г. / данные 2017 г.)

Номер старицы (размер выборки, n) IV (6 / 4) V (6 / 6) VI (6 / 6) VII (6 / 6)
Число видов, S 40 / 30 59 / 52 60 / 56 50 / 34
Rotifera, % от S 48.6 / 48.1 76.8 / 79.6 71.9 / 79.2 55.3 / 61.3

Cladocera, % от S 35.1 / 37.0 12.5 / 10.2 14.0 / 9.4 29.8 / 22.6
Copepoda, % от S 16.2 / 14.8 10.7 / 10.2 14.0 / 11.3 14.9 / 16.1

Численность, N (тысяч 
экземпляров на 1 м3)

min 240.2 / 58.3 13.7 / 20.2 57.4 / 48.4 50.0 / 36.7
M 891.5 / 327.9 287.3 / 57.4 386.4 / 185.5 288.9 / 156.2

max 3467.0 / 618.4 1027.9 / 127.0 825.9 / 271.8 466.6 / 271.8

Биомасса, B (г/м3)
min 1.2 / 1.5 0.04 / 0.05 0.9 / 0.4 0.3 / 0.2
M 62.5 / 8.6 1.6 / 0.3 2.1 / 1.1 11.9 / 3.9

max 343.1 / 26.2 7.8 / 0.7 3.7 / 2.8 42.5 / 12.9

Доминирующие виды 2016 г.
Ceriodaphnia reticulata, 
Chydorus sphaericus, ���на-

уплии Cyclopoida 

Polyarthra dolichoptera, 
Synchaeta tremula, копепо-
диты и науплии Cyclopoida 

Trichocerca pusilla, на-
уплии Cyclopoida 

Keratella testudo, на-
уплии Cyclopoida 

Доминирующие виды 2017 г. науплии Cyclopoida Anuraeopsis fissa, Synchaeta 
tremula, науплии Cyclopoida 

Anuraeopsis fissa, науплии 
Cyclopoida 

Anuraeopsis fissa,���� на-
уплии Cyclopoida 

Примечание: «–» – данные отсутствуют, M – среднее значение, min – минимальное значение, max – максимальное значение.

Зоопланктонные сообщества изученных 
водоемов представлены планктонными и за-
рослевыми видами. Ряд планктонных и за-
рослевых видов предпочитает заболачивае-
мые биотопы: например, в открытых старицах 
– Ascomorpha ecaudis Perty, 1850, Lathonura 
rectirostris (O.F. Müller, 1785), в лесных – 
Cephalodella exigua (Gosse, 1886), C. rotunda, 
Colurella obtusa obtusa (Gosse, 1886), Lecane 
arcuata (Bryce, 1891), L. crenata (Harring, 1913), 
L. lunaris (Ehrenberg, 1832), L. scutata (Harring 
et Myers, 1926), Monommata actices, M. enedra, 
Mytilina crassipes (Lucks, 1912), Postclausa hyp-
topus (Ehrenberg, 1838), Proales decipiens (���Eh-
renberg, 1832), Squatinella rostrum (Schmarda, 
1846), Trichocerca tenuior (Gosse, 1886), T�����. ���we-
beri (Jennings, 1903), T. capucina (Wierzejski 
& Zacharias, 1893), T. pusilla; общие – Cepha-

lodella gibba (Ehrenberg, 1832), Filinia longiseta 
(Ehrenberg, 1834), Keratella testudo, Lecane����� ����pyr-
iformis (Daday, 1905), L. elsa Hauer, 1931, Myti-
lina mucronata mucronata, Trichocerca porcellus 
(Gosse, 1886). В сообществах открытых стариц 
преобладают планктонные виды. Их доля со-
ставляет в среднем 54% (диапазон в оба года: 
41–68%) от общего числа видов. В лесных 
старицах 60% (диапазон в оба года: 59–61%) 
видов являются зарослевыми. Доля видов, 
предпочитающих заболачиваемые водоемы, в 
лесных старицах существенно выше (5–6%) 
среди планктонных организмов и 18–19% за-
рослевых. В открытых водоемах эти значения 
2–3% и 4–10%, соответственно. Таким обра-
зом, выявленные структурные особенности 
зоопланктонных сообществ указывают на при-
родное заболачивание лесных стариц.
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Рис. 2. Доминантный состав зоопланктонных сообществ в исследованных водоемах в долине р. Хопер (заповедник 
«Приволжская лесостепь», Европейская Россия). Обозначения цифр: 4 – апрель, 5 – май, 6 – июнь, 7 – июль, 8 – август, 9 
– сентябрь. Общие виды обозначены черно-белыми цветами. Прочими видами обозначены те, доля которых менее 10%. 
Fig. 2. Dominance structure of zooplankton communities of the studied water bodies in the Khoper River valley (Privolzhskaya 
Lesostep State Nature Reserve, European Russia). Designations of the numbers on X axis: 4 – April, 5 – May, 6 – June, 7 – July, 
8 – August, 9 – September. Common species are indicated in black-white. The species, which proportion is less than 10%, are 
indicated as «Others».

Рис. 3. Результаты ординации доминирующих видов со-
обществ зоопланктона водоемов в долине р. Хопер (запо-
ведник «Приволжская лесостепь», Европейская Россия), 
методом главных компонент на основе относительных 
обилий доминирующих видов (I, II, III, VIII – открытые 
старицы, IV, V, VI, VII – лесные старицы).
Fig. 3. Results of the principal component analysis of domi-
nant species of zooplankton communities of water bodies in 
the Khoper River valley (Privolzhskaya Lesostep State Na-
ture Reserve, European Russia) based on the relative abun-
dance of dominants. Designations: I, II, III, VIII – open water 
bodies, IV, V, VI, VII – forested water bodies.

По видовому сходству зоопланктонных 
сообществ исследованные старицы сгруппи-
ровались по выделенным участкам (рис. 4). 
Дендрограмма сходства зоопланктона под-

тверждает выделение двух групп водоемов 
– лесных и открытых, различающихся по 
ряду абиотических факторов (температуре, 
освещенности, уровню воды, гидропериоду) 
согласно �����������������������������������Bashinskiy������������������������� ������������������������et���������������������� ���������������������al�������������������. (2019). Минималь-
ным сходством со всеми остальными водо-
емами характеризовался зоопланктон стари-
цы IV, в которой наблюдалось значительное 
снижение уровня воды в конце лета, а также 
старицы ����������������������������������     III�������������������������������     , которая пересохла уже к сере-
дине лета. 

Наблюдались различия зоопланктона 
между водоемами по численности и биомас-
се. Так, численность беспозвоночных в лес-
ных водоемах (в среднем 322  400 экз./м3, с 
размахом от 13 700 экз./м3 до 3 467 010 экз./
м3) была статистически значимо (p  <  0.01) 
выше, чем в открытых (в среднем 192  390 
экз./м3, с размахом от 19 700 экз./м3 до 988 150 
экз./м3). Напротив, биомасса была значимо 
(p < 0.01) выше в открытых (в среднем 13.10 
г/м3, с размахом от 0.17 г/м3 до 84.17 г/м3), 
чем в лесных водоемах (в среднем 11.63 г/
м3, с размахом от 0.04 г/м3 до 343.09 г/м3). 
Для обоих лет исследования численность 
зоопланктона была статистически значимо 
(p  <  0.01) выше в лесных водоемах, чем в 
открытых. Биомасса зоопланктона значимо 
(p < 0.001) различалась только в 2016 г.
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Помимо этого, в 2017 г. почти не на-
блюдали значимых различий численности 
и биомассы по отдельным месяцам, за ис-
ключением июля (p < 0.0001, p < 0.0001, со-
ответственно). В 2016 г. значимые различия 
между водоемами по численности и биомас-
се наблюдали почти каждый месяц: в апре-
ле (p < 0.01, p < 0.01, соответственно), июне 
(p  <  0.001, p  <  0.01, соответственно), июле 
(p < 0.001, p < 0.001, соответственно), августе 
(p < 0.001, p < 0.001, соответственно) и сен-
тябре (p < 0.0001, p < 0.001, соответственно). 

Показатели сообществ зоопланктона 
двух лет исследований также отличались 
статистически значимо. Численность и био-
масса сообществ зоопланктона в 2016 г. была 
статистически выше, чем в 2017 г. (табл. 1) 
как во всей старичной системе (p  <  0.01, 
p < 0.01, соответственно), так и на водоемах 
лесного участка (p < 0.01, p < 0.05, соответ-
ственно). В то же время межгодовые разли-
чия сообществ зоопланктона открытых ста-
риц не значимы. 

Ежемесячные показатели зоопланкто-
на разных водоемов также характеризуют 
особенности стариц. В открытых водоемах 
сообщества в 2016 г. были более изменчи-
вы по численности (CV  =  88%) и биомассе 
(�������������������������������������       CV�����������������������������������         =  129%) по сравнению с лесными во-
доемами (������������������������������CV���������������������������� = 64% и �������������������CV����������������� = 108%, соответ-
ственно). По видовому богатству изменчи-
вость была схожей (CV = 44% и CV = 45%, 
соответственно). В 2017 г. больший разброс 
значений численности наблюдался в лесных 

водоемах (CV = 99%) по сравнению с откры-
тыми (CV = 80%) водоемами, а также биомас-
сы лесных водоемов (CV = 150%) по сравне-
нию с открытыми водоемами (CV  =  117%). 
Число таксонов изменялось в разные меся-
цы в большей степени в открытых водоемах 
(CV  =  50%) по сравнению с лесными (CV 
= 40%). Наибольшие различия в значениях 
численности и биомассы зоопланктонных 
сообществ за все время наблюдений найдены 
в лесных водоемах: в старице IV (CV = 143% 
по численности, CV = 220% по биомассе) и 
в старице V (CV = 134% по численности, CV 
= 188% по биомассе). Во временном весен-
нем водоеме III наблюдались наибольшие 
различия по видовому составу сообществ 
зоопланктона в разные месяцы (CV = 65%). 
Разный характер изменчивости открытых и 
лесных водоемов подтверждается сезонной 
динамикой сообществ зоопланктона отдель-
ных водоемов (рис. 5).

Рис. 5. Динамика показателей видового богатства (S), 
численности (N, экз./м3) и биомассы (B, г/м3) зооплан-
ктона исследованных водоемов долины р. Хопер (запо-
ведник «Приволжская лесостепь», Европейская Россия) 
в открытой (a) и лесной (b) частях старичной системы. 
Цифры означают: 4 – апрель, 5 – май, 6 – июнь, 7 – июль, 
8 – август, 9 – сентябрь. 
Fig. 5. The dynamics of species richness, abundance and 
biomass of zooplankton communities of the studied water 
bodies in the Khoper River valley (Privolzhskaya Leso-
step State Nature Reserve, European Russia) in open (a) 
and forested (b) parts of the oxbow system. Designations 
of numbers�������������������������������������������������: 4 – �������������������������������������������April��������������������������������������, 5 – ��������������������������������May�����������������������������, 6 – �����������������������June�������������������, 7 – �������������July���������, 8 – ���Au-
gust, 9 – September.

Рис. 4. Сходство зоопланктона водоемов в долине р. Хо-
пер (заповедник «Приволжская лесостепь», Европейская 
Россия) по численности (индекс Брея-Кертиса). Обозна-
чения: A – лесные водоемы, B – открытые водоемы.
Fig. 4. Similarity (Bray-Curtis index) of zooplankton com-
munities of the studied oxbows in the Khoper River valley 
(Privolzhskaya Lesostep State Nature Reserve, European 
Russia) based on the species abundance. Designations: A – 
forested water bodies, B – open water bodies.
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Статистически значимые (p < 0.05) различия 
численности и биомассы зоопланктонных сооб-
ществ между месяцами найдены в пробах стари-
цы I (10.6% случаев из 66 сравнений), старицы VIII 
(20% случаев из 15 сравнений), старицы II (24.2% 
случаев из 66 сравнений). Значимых различий со-
обществ зоопланктона не наблюдали во времен-
ном весеннем водоеме III (шесть сравнений). В 
лесных водоемах доля различающихся проб была 
в целом выше. В старице VII значимые различия 
отмечены в 39.4% случаев (66 сравнений), в ста-
рице IV – в 37.8% случаев (45 сравнений), в ста-
рице V – в 31.8% случаев (66 сравнений), в ста-
рице VI – в 22.7% случаев (66 сравнений). Таким 
образом, открытые водоемы были, в целом, более 
стабильны в ежемесячной динамике.

Анализ видового сходства зоопланктонных 
сообществ в разные месяцы также показывает раз-
личия двух частей старичной системы (рис. 6). Об-
ращает на себя внимание тот факт, что в открытой 
части в оба года схожими оказывались сообщества 
водоемов в апреле и сентябре, а также в июле и ав-
густе. В лесной части отличается видовой состав 
сообщества зоопланктона в сентябре, который от-
личался в оба года от остальных месяцев, и в наи-
большей степени от майских данных.

Различия видового состава сообществ зо-
опланктона в разные годы, по-видимому, мог-
ли определяться отличающимися средними за 
вегетационный период показателями темпе-

ратуры воды – 17.7°C (8.0–28.7°C) в 2016 г., и 
15.8°�������������������������������������������C������������������������������������������ (8.0–27.6°�������������������������������C������������������������������) в 2017 г. Об этом свидетель-
ствует положительная статистически значимая 
корреляционная связь числа видов (RS  =  0.42, 
p < 0.001), численности (RS = 0.24, p < 0.05) и 
биомассы (RS  =  0.35, p  <  0.01) зоопланктона в 
пробе с температурой воды. Кроме того, числен-
ность зоопланктона отрицательно коррелирова-
ла с глубиной водоемов (RS = -0.26, p < 0.05) и 
прозрачностью воды (RS = -0.25, p < 0.05). Еще 
одним важным фактором было высыхание водо-
емов, при увеличении интенсивности которого 
статистически значимо снижалось видовое бо-
гатство зоопланктона (RS = -0.52, p < 0.05).

Обсуждение
Наибольшее влияние на развитие старичных 

экосистем оказывают гидрологический режим и 
антропогенная нагрузка. На основании исследо-
вания динамики растительного покрова в течение 
пяти лет было установлено, что при снижении 
снегового питания и в результате уменьшения 
потока паводковых вод в пойме р. Мокша проис-
ходит обмеление и зарастание прибрежной части 
оз. Инорки (Варгот, 2011, 2014). Очищение мел-
ководий и отрогов озера может произойти только 
при условии повышения промывной активности 
паводковых вод и достаточном дождевом питании 
водоемов. В иных условиях скорость, степень и 
интенсивность зарастания озер увеличиваются. 

Рис. 6. Видовое сходство зоопланктонных сообществ исследованных водоемов долины р. Хопер (заповедник «При-
волжская лесостепь», Европейская Россия) в разные месяцы (индекс Брея-Кертиса). Обозначения цифр: 4 – апрель, 
5 – май, 6 – июнь, 7 – июль, 8 – август, 9 – сентябрь.
Fig. 6. Species similarity (Bray-Curtis index) of zooplankton communities of the studied water bodies in the Khoper River 
valley (Privolzhskaya Lesostep State Nature Reserve, European Russia) in various months. Designations of numbers: 4 – 
April, 5 – May, 6 – June, 7 – July, 8 – August, 9 – September.
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Исследованные в данной работе старичные 
водоемы на протяжении нескольких лет не по-
лучали воду из р. Хопер во время половодья, 
что привело к уменьшению уровня воды. В 
годы с высокими летними температурами про-
цесс высыхания шел еще интенсивнее, а водо-
емы быстрее зарастали и заболачивались. В 
этот период лимнофазы в старицах обнаруже-
но 129 видов и форм зоопланктонных организ-
мов. Была отмечена высокая доля зарослевых 
видов, особенно в лесной части. Аналогичные 
результаты получены при изучении���������  ��������предста-
вителей Rotifera в пойменном озере р. Волга 
в национальном парке «Самарская Лука», где 
наблюдалось существование сложных межви-
довых сообществ с преобладанием заросле-
вых и придонных видов (Герасимов, Дюжева, 
2011). Во всех изученных нами старицах от-
мечена значительная доля науплиев Copepoda 
от общей численности зоопланктона, что ха-
рактерно для старичных водоемов Пензенской 
области (Беккер, 2007). Видовое богатство, 
численность и биомасса выше в лесных водо-
емах, на что возможно влияют более стабиль-
ный водный режим, высокая степень зарас-
тания погруженной растительностью и более 
благоприятный кислородный режим (��������Bashins-
kiy�� ����������������������������������������        �����������������������������������������       et���������������������������������������        ��������������������������������������      al������������������������������������      ., 2019). В этих лесных водоемах со-
храняется рыбное население, которое может 
влиять на доминирование зарослевых видов, 
поскольку в условиях пресса хищников моза-
ичный растительный покров может служить 
убежищем для зоопланктона (Celewicz-Gołdyn 
& Kuczyńska-Kippen, 2017). 

Наибольшая численность зоопланктона 
была отмечена в самой теплой старице, что 
характерно для стариц, находящихся в лим-
нофазе (Napiórkowski & Napiórkowska, 2017). 
Найдены статистически значимые корреля-
ционные связи температуры воды с видовым 
богатством, общей численностью и биомассой 
зоопланктона. Однако анализ не показал силь-
ной корреляции (значения RS < 0.4 в большин-
стве случаев) между указанными характери-
стиками зоопланктона и температурой воды. 
Это может быть свидетельством того, что дру-
гие абиотические и биотические факторы (на-
пример, степень зарастания) имели большее 
значение для сообществ зоопланктона. В ус-
ловиях старичных водоемов на сообщества зо-
опланктона могут оказывать влияние колеба-
ния уровня воды и пересыхание (Dembowska 
& Napiórkowski, 2014), прозрачность воды 

(Špoljar ������������������������������������      et����������������������������������       ���������������������������������     al�������������������������������     ., 2011), а также возраст водо-
емов, определяющий банк покоящихся ста-
дий (Havel et al., 2000). Все эти факторы тесно 
связаны с гидрологической изоляцией и на-
рушением речного пульса (Junk et al., 1989), 
которые приводят к изменениям растительных 
сообществ, повышению уровня биогенной на-
грузки, ускорению сукцессий водоемов.

В настоящее время гидрологическая изо-
ляция пойменных водоемов от главных рек 
является экологической проблемой для мно-
гих европейских стран, поскольку это приво-
дит к снижению биоразнообразия пресных вод 
(Obolewski, 2011; Paillex et al., 2013; Hill et al., 
2017). Результаты исследований Bashinskiy et 
al����������������������������������������� . (2019) показывают, что нарушенный водо-
обмен не является единственным следствием 
антропогенного воздействия; на изолирован-
ные старицы также оказывают влияние другие 
виды деятельности человека, такие как выруб-
ка леса и вспашка земель на берегах рек, стро-
ительство дорог и насыпей. В зависимости 
от комплексов отличающихся факторов, воз-
действующих на водные объекты, можно вы-
делять разные группы стариц. В лесостепной 
зоне это, как правило, водоемы, отдаленные от 
полей и расположенные в лесных массивах, а 
также водоемы, примыкающие к полям и рас-
положенные на открытой местности или окра-
инах лесов. Похожая ситуация наблюдается в 
европейских агроландшафтах (��������������Kuczy���������ń��������ska�����‐����Kip-
pen������������������������������������������� & ����������������������������������������Joniak����������������������������������, 2010). Такие группы водоемов от-
личаются как по абиотическим условиям, так 
и по биоразнообразию, а также внутригодовой 
и межгодовой динамике. Наши данные под-
тверждают, что разные участки старичной си-
стемы развиваются по-разному. Если по струк-
туре сообществ зоопланктона лесные водоемы 
более схожи друг с другом, чем открытые, то 
в сезонной динамике они менее стабильны 
(рис. 5). Наибольшие изменения сообществ 
наблюдаются в тех старицах, которые сильно 
высыхают к осени. В них происходит сниже-
ние видового богатства. При этом нет значи-
мых различий в сообществах зоопланктона 
временного весеннего водоема в разные меся-
цы его существования. Несмотря на большие 
колебания уровня воды в открытых старицах, 
внутригодовые различия сообществ зооплан-
ктона в них меньше, чем в более стабильных 
лесных водоемах. Наши данные показывают, 
что такие перепады уровня в открытых водо-
емах происходят, прежде всего, весной, после 
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спада талых вод. В лесных же водоемах основ-
ное падение уровня происходит в конце лета 
и начале осени, что отражается на структуре 
летних сообществ зоопланктона. 

Несмотря на то, что были найдены косвен-
ные свидетельства ускорения сукцессии пой-
менных водоемов (например, увеличение доли 
зарослевых видов, увеличение видового сход-
ства местообитаний), наши данные не позво-
ляют однозначно оценить негативные послед-
ствия продолжительной изоляции стариц от 
реки, так как сообщества зоопланктона и сами 
подобные экосистемы в целом отличаются ди-
намичностью. Такие оценки возможны только 
при многолетнем мониторинге всего комплек-
са разнообразных пойменных водоемов, а не 
отдельных водоемов.

Заключение
Зоопланктонные сообщества литорали из-

ученных пойменных водоемов отличались вы-
соким разнообразием. За весь период исследо-
вания (2016–2017 гг.) обнаружены 129 видов 
и форм, в том числе 13 таксонов, отмеченных 
впервые для Пензенской области.

Сообщества зоопланктона исследованных 
водоемов имеют высокое видовое сходство 
внутри разных частей старичной системы 
(лесной и открытой). Отличие имеют лишь 
сообщества водоемов с особым водным режи-
мом (временные водоемы). Лесные старицы 
отличаются более высокими уровнями видо-
вого богатства, численности и биомассы, бла-
годаря более стабильному водному режиму, 
высокой степени зарастания, а также высокой 
долей зарослевых и болотных видов. Различия 
сообществ зоопланктона во времени и про-
странстве косвенно определяются температу-
рой воды, которая положительно коррелирует 
с числом видов, численностью и биомассой.

Сообщества зоопланктона открытых ста-
риц более изменчивы в пространстве, но ста-
бильнее в динамике, чем сообщества лесных 
водоемов. По-видимому, это определяется 
разными сроками падения уровня воды. В то 
время, как резкое снижение площади откры-
тых водоемов наблюдается в весеннее время 
и меньше затрагивает летние сообщества зо-
опланктона, высыхание лесных стариц про-
исходит постепенно в течение всего лета. В 
условиях лимнофазы и отсутствия половодья, 
динамика сообществ определяется не весенни-
ми колебаниями уровня воды, а летним высы-

ханием водоемов. Наши данные подчеркивают 
необходимость мониторинга не отдельных во-
дных объектов, а всего комплекса разнообраз-
ных пойменных водоемов, что в дальнейшем 
позволит оценить последствия продолжитель-
ной изоляции этих экосистем от реки.
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ZOOPLANKTON COMMUNITIES OF SMALL FLOODPLAIN WATER BODIES
IN LONGTIME LIMNOPHASE (KHOPER RIVER VALLEY, EUROPEAN RUSSIA)

Viktoriya А. Senkevich1,* , Tamara G. Stojko1, Ivan V. Bashinskiy2

1Penza State University, Russia
*e-mail: viktoriya0606@mail.ru

2A.N. Severtsov Institute of Ecology and Evolution of the RAS, Russia

Under conditions of low floods and disturbed water exchange with the river, small floodplain water bodies 
gradually dry up, which leads to a decrease in biodiversity of the entire floodplain area. The zooplankton is 
one of the main indicators of the ecosystem status in aquatic ecosystems. Hence, this study was aimed to 
investigate the structure of zooplankton communities, their seasonal and interannual dynamics in an oxbow 
system, which has been in the limnophase stage (in isolation from the river) for a long time. The study has 
been carried out in the upper reaches of the River Khoper in the buffer zone of the Privolzhskaya Lesostep 
State Nature Reserve (Penza Region, European Russia) at the forest-steppe natural zone. A part of the studied 
water bodies is located in the centre of the forested area («forest» sites), while other water bodies are located 
along the forest edge («open» sites). In 2016–2017, from April to September, 80 zooplankton samples were 
taken from eight water bodies near the water body shores by filtering 10 litres of water through an Apstein net. 
A total of 129 species and forms of planktonic invertebrates were found in the studied water bodies. A high 
proportion of species, which prefer plant thickets, was observed, especially in the forested sites. Based on the 
used structural parameters of zooplankton communities, the studied water bodies have a high similarity being 
located in various parts of the oxbow system. The zooplankton communities of forested water bodies are at 
later stages of the successional development. The temporal and spatial differences of the zooplankton com-
munities are indirectly determined by water temperature, with which the number of species, abundance and 
biomass of the zooplankton are positively correlated. The zooplankton communities of open water bodies are 
more spatially variable, but they are more stable in dynamics than zooplankton communities of forested wa-
ter bodies, which is probably determined by differences in the time of the water level drop. A sharp decrease 
in the area of open water bodies is being observed in spring, while it less affects zooplankton communities 
at summer. The drying of forested water bodies occurs gradually throughout the whole summer. Therefore, 
under conditions of the limnophase and absence of flooding, the zooplankton community dynamics are deter-
mined by the intensity of the water level drop at summer, but not the water level fluctuations at spring. The 
obtained data emphasise the necessity of the monitoring of the whole complex of various floodplain water 
bodies (pondscapes) but not individual oxbows. In turn, this will allow us to assess the consequences of the 
prolonged isolation of these ecosystems from a river.

Key words: Cladocera, Copepoda, oxbows, Privolzhskaya Lesostep State Nature Reserve, Rotifera, spring 
floods, water inundation
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