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В результате многолетнего мониторинга (1982–2021 гг.) видовой структуры зоопланктоценозов Че-
боксарского водохранилища изучена еe межгодовая динамика. Перестройки видовой структуры 
зоопланктонных сообществ, сопровождающиеся изменением занимаемых зоопланктоценозами 
акваторий, свидетельствуют о продолжающихся активных динамических процессах в экосистеме 
водохранилища без признаков стабилизации. В основных зоопланктоценозах Чебоксарского водо-
хранилища выявлено два вида межгодовой динамики видовой структуры. Первый вид – типичная 
динамика, характерная для правобережного речного и переходного ценозов, при которой в первые 
годы существования водохранилища скорости их перестройки имели большую величину, с тече-
нием времени они убывали, и выявлялось направление накапливающихся изменений. Второй вид 
динамики наблюдали в озерном зоопланктоценозе, где сукцессия носила двухэтапный характер 
со сменой направления перестройки. В первые годы существования водохранилища происходи-
ло значительное увеличение численности коловраток и веслоногих ракообразных. С пятого года 
его существования характер перестроек существенно изменился: усилились лимнофильные чер-
ты при значительном возрастании численности ветвистоусых ракообразных Chydorus sphaericus 
(O.F. Müller, 1875), Daphnia galeata Sars, 1862. В отличие от первых лет после зарегулирования стока, 
смена направления перестройки ценоза произошла в отсутствие существенных изменений внеш-
них условий и без значительных колебаний скорости перестройки, что позволило предположить 
преимущественно эндогенный характер этого процесса. На акватории Чебоксарского водохрани-
лища за весь период наблюдений регистрировали дискретные по видовой структуре сообщества зо-
опланктона, при этом с течением времени произошло значительное усиление лимнофильных черт 
в большинстве сообществ. 
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ВВЕДЕНИЕ
Темпы создания водохранилищ на планете в 

прошлом XX в. могут быть охарактеризованы как 
“водохранилищный взрыв” (Водохранилища…, 
1986). Крупнейшие речные системы Европы и 
Америки подверглись реконструкции гидростро-
ительством (Водохранилища…, 1986; Авакян и 
др., 1987; Эдельштейн, 1998). Создание каскада 
водохранилищ представляет собой колоссальный 
по масштабам природный экологический экспе-
римент, неизбежно вызывающий существенные 
изменения гидрологического режима исходных 

водотоков и водоемов. При этом неизбежно про-
исходят кардинальные структурные перестройки 
гидробиоценозов этих водоемов, представля-
ющие собой экзогенную сукцессию, необходи-
мость выявления которой с момента создания во-
дохранилищ на протяжении длительного периода 
их существования очевидна и актуальна (Водо-
хранилища…, 1986; Шурганова, 2007).

Характерная особенность водохранилищ – вы-
сокая динамичность развития, позволяющая про-
следить этапы формирования их гидробиоцено-
зов, а также изучить особенности количественных 
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и качественных перестроек в пространстве и во 
времени на протяжении жизни одного поколе-
ния исследователей. Установлению закономерно-
стей этих перестроек водохранилищ, в том числе 
зоопланктонных сообществ, посвящены работы 
многих исследователей (Дзюбан, Мордухай-Бол-
товской, 1965; Дзюбан, 1977; Волга…, 1978; Ривьер 
и др., 1982; Ривьер, 1998, 2002; Тимохина, 2000; 
Гольд и др., 2006; Лазарева, 2005, 2020; Целищева, 
Лазарева, 2021) и многие другие.

При зарегулировании стока рек и создании 
водохранилищ “стартует”, запускается экзоген-
ная сукцессия гидробиоценозов. Особый ин-
терес представляет ее направление и развитие, 
скорость протекания в отдельных сообществах 
водных организмов на протяжении десятилетий 
существования водохранилищ. В ряде исследо-
ваний показано, что при интенсивном воздей-
ствии на водохранилища их гидробиоценозы не 
стабилизируются, а деградируют, выделяется так 
называемый этап “антропогенной дестабилиза-
ции” (Кузнецов, 1997), регрессивной эволюции 
(Яковлев, 2002), сопровождающейся снижением 
биологического разнообразия и продукции кон-
сументов.

Для корректного выявления сукцессионных 
процессов водохранилищ необходимо, прежде 
всего, решить сложную задачу пространственно-
го размещения сообществ зоопланктона на их ак-
ваториях. Водные сообщества менее определены 
в пространстве, чем наземные, их труднее выде-
лить, указать отличительные признаки, устано-
вить их границы. Кроме того, под воздействием 
комплекса факторов, в том числе и антропоген-
ных, водные сообщества меняют свою структуру 
и границы (Vannote et al., 1980; Ward, Stanford, 
1983; Виноградов, Суханова, 1987; Богатов, 1995; 
Крылов, 2003; Townsend, 1989; Sabater, Vila, 1991; 
Telesh, 1995 и многие др.).

Таким образом, до настоящего времени оста-
ются нерешенными проблемы выделения зоо-
планктоценозов и занимаемых ими акваторий 
водохранилищ, оценки динамики их простран-
ственного размещения, определения и динами-
ки границ биотических сообществ, скорости и 
направленности перестроек видовой структуры 
зоопланктона на разных этапах существования 
водохранилищ и формирования новых план-
ктонных сообществ; не установлены причины, 
определяющие различия в характере простран-
ственного размещения планктонных сообществ. 
Решение этих проблем, фундаментальных и тра-
диционных в экологии, представляется нам акту-
альным.

Цель настоящей работы – на основе представ-
лений о видовой структуре зоопланктонных со-
обществ как многомерной динамической системе 
выявить пространственно-временную динамику 

их формирования и развития на примере Чебок-
сарского водохранилища.

МАТЕРИАЛЫ И МЕТОДЫ ИССЛЕДОВАНИЯ
Чебоксарское водохранилище – самое моло-

дое в системе Волжского каскада, является пя-
той его ступенью и входит в систему водоемов 
Средней Волги. Водохранилище расположено в 
центре Среднего Поволжья на границе двух под-
зон лесной зоны (Волга…, 1978), образовано в 
результате зарегулирования р. Волги у г. Новоче-
боксарска плотиной Чебоксарской ГЭС осенью 
1980 г. Проектным заданием предусматривалось 
доведение уровня водохранилища до НПУ 68 м 
БС. Однако в результате несвоевременного ввода 
в эксплуатацию гидротехнических сооружений 
график наполнения был изменен. К настояще-
му времени водохранилище существует в режиме 
промежуточного наполнения НПУ 63 м БС. По 
конфигурации оно относится к водохранилищам 
пойменного типа, по морфометрическим харак-
теристикам (объему и площади водного зерка-
ла) – к руслово-озерным, по глубине – к мелково-
дным водоемам. Водохранилище характеризуется 
высоким коэффициентом водообмена (20.9 год-1) 
(Литвинов, 2000; Минеева, 2004).

Общая площадь водохранилища от г. Ниж-
ний Новгорода до г. Новочебоксарска – 1213 км2, 
среднегодовой расход воды через плотину – 
3490 м3/с. Бассейн р. Оки составляет ~40% об-
щего речного стока со среднегодовым расходом 
1255 м3/с. В озерной части водохранилища глу-
бины >20 м, максимальная ширина достигает 
16 км. В речной части водохранилища глубина 
≤15 м, ширина 1–2 км. В период летней межени в 
водохранилище ниже устья р. Оки скорость тече-
ния составляет 0.40–0.50 м/с, к устьевой области 
р. Ветлуга снижается до 0.17–0.23 м/с (Капустин и 
др., 2019). Уникальность Чебоксарского водохра-
нилища состоит в формировании его за счет двух 
разнородных по комплексу гидрофизических и 
гидрохимических характеристик водных потоков, 
поступающих из Горьковского водохранилища и 
р. Оки. Чебоксарское водохранилище испытыва-
ет сильное постоянное многоплановое антропо-
генное воздействие, выражающееся в значитель-
ном загрязнении его вод, а также нестабильности 
уровенного режима на отдельных его акваториях. 
Правобережный речной участок водохранилища, 
расположенный ниже впадения р. Оки, является 
одним из наиболее загрязненных в пределах всего 
Волжского каскада (Минеева, 2004; Шурганова, 
2007).

В работе использовали материалы, собран-
ные в ходе экспедиционных исследований 1979, 
1982, 1985, 1991, 2002, 2011, 2020 и 2021 гг. в пе-
лагиали Чебоксарского водохранилища. Пробы 
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зоопланктона отбирали с борта экспедиционного 
судна в период летней межени планктонной сетью 
(размер ячеи 70 мкм) при помощи тотальных ло-
вов от дна до поверхности. Пробы фиксировали 
40%-ным формалином и этикетировали. Обсле-
довали все участки водохранилища – от плотины 
Нижегородской ГЭС до плотины Чебоксарской 
ГЭС. Станции отбора проб расположены створа-
ми (правый и левый берег), пробы отбирали на 
постоянных 18 станциях (рис. 1). 

Для идентификации, определения численно-
сти и биомассы зоопланктона использовали све-
товую микроскопию. Образцы зоопланктона, со-
бранные в 2020 и 2021 гг. исследовали с помощью 
стереомикроскопа Zeiss Stemi 2000C (Carl Zeiss 
Micrography, Германия), для детального мор-
фологического анализа использовали световой 
микроскоп Olympus CX43 (Olympus Corporation, 
Япония). За период 1979, 1982, 1985, 1991, 2002, 
2011 гг. применяли архивные данные. Таксоно-
мическую принадлежность организмов зооплан-
ктона определяли по работам (Определитель…, 
2010; Коровчинский и др., 2021). Доминантные 
виды выделяли по их относительной численности 
(>10% общей численности зоопланктона).

На основе единого представления видовой 
структуры зоопланктона в многомерном вектор-
ном пространстве численностей видов применя-
ли методические подходы к: выделению основных 
зоопланктоценозов и определению занимаемых 
ими акваторий водохранилищ; количественной 
оценке сходств и различий видовой структуры 
планктонных сообществ с использованием “дис-
криминантных” численностей зоопланктона; 
выявлению скорости и направления перестроек 
видовой структуры планктонных сообществ спо-
собом выделения “количественных” и “струк-
турных” составляющих вектора межгодовых пе-
рестроек; исследованию многолетней динамики 
видовой структуры зоопланктоценозов.

Основой этих представлений является ин-
терпретация пробы в терминах многомерной 

геометрии. Проба может быть представлена точ-
кой в многомерном пространстве (гиперпро-
странстве). Координаты этой точки содержат 
полные сведения, имеющиеся в базах данных 
(списках видов с указанием численностей отдель-
ных видов). Мерность пространства равна числу 
видов в пробе. Расстояние между точками в мно-
гомерном пространстве характеризует степень 
близости проб. 

Нами было предложено соотносить не точки 
в многомерном пространстве, а векторы, соеди-
няющие начало координат и эти точки. Близость 
направления векторов определяется близостью 
относительных численностей видов и измеряется 
косинусом угла между ними (от 0 для зоопланкто-
ценозов, не содержащих общих видов, до 1 для 
зоопланктоценозов с идентичной видовой струк-
турой). Далее проводили кластеризацию видовой 
структуры зоопланктоценозов по близости на-
правления векторов с использованием форма-
лизма многомерного векторного анализа (Шур-
ганова, Черепенников, 2004, 2006; Черепенников 
и др., 2004; Шурганова, 2007).

Для решения задачи идентификации ценозов 
вектор дискриминантных численностей пред-
ставлен как сумма двух векторов. Первый вектор 
имеет то же самое соотношение численностей 
видов и потому характеризует лишь количествен-
ные различия зоопланктоценозов. Второй вектор 
характеризует изменение соотношений в чис-
ленностях видов, т.  е. структурные различия зо-
опланктоценозов. При этом нами принято, что 
однонаправленное для всех видов увеличение 
или снижение численности организмов ценоза 
с сохранением соотношения численностей ви-
дов – количественные составляющие изменений, 
не приведут к изменению структуры сообщества. 
Однако изменение видового состава и соотно-
шения численностей отдельных видов влечет за 
собой структурные перестройки ценоза вплоть 
до возникновения нового с определенным соче-
танием видов и характерными для него количе-
ственными показателями развития.

Рис. 1. Схема Чебоксарского водохранилища. Станции отбора проб: 1, 2 – г. Нижний Новгород; 3, 4 – Артемов-
ские луга; 5, 6 – г. Кстово; 7, 8 – г. Лысково; 9, 10 – с. Фокино; 11, 12 – пгт. Васильсурск; 13, 14 – г. Козьмоде-
мьянск; 15, 16 – с. Ильинка; 17, 18 – г. Чебоксары.
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Для описания динамики видовой структуры 
сообщества (скоростей и направлений этого про-
цесса) определяли вектор его годовой перестрой-
ки, соединяющий точки – изображения видовой 
структуры сообщества в многомерном простран-
стве численностей видов в предшествующий и 
последующие годы. Все параметры этого вектора 
характеризуют абсолютную скорость изменений, 
происшедших за год. Покомпонентные разло-
жения этих векторов представляют собой табли-
цы скоростей изменения численностей видов 
и, соответственно, определяют биологический 
смысл перестроек. Вектор дискриминантных 
численностей видов применяли не только для 
оценки различий видовой структуры сообществ 
в пространстве, но и для определения скоростей 
и направлений изменения видовой структуры 
ценоза во времени. Эти изменения, как и вектор 
дискриминантных численностей, имеют как ко-
личественные, так и структурные составляющие. 
В работе мы использовали структурные состав-
ляющие (Шурганова, Черепенников, 2004, 2006; 
Черепенников и др., 2004).

Методы выделения сообществ зоопланктона 
Чебоксарского водохранилища в период 1982, 
1985, 1991, 2002, 2011 гг. детально описаны в рабо-
тах Г.В. Шургановой и др. (2003, 2004, 2005, 2007). 
Для выделения сообществ зоопланктона в 2020 и 
2021 гг. в качестве метрики сходства использовали 

косинус угла между векторами численности видов 
(Borcard, 2011). В обоих случаях применяли ие-
рархическую кластеризацию по средним связям, 
а оптимальное количество кластеров выбирали 
на основе анализа ширины силуэта и корреляции 
кластеров Мантеля. Все расчеты и визуализацию 
результатов проводили с использованием про-
граммного обеспечения с открытым исходным 
кодом R (пакеты “vegan”, “cluster”) (Legendre, 
Legendre, 2012; Yakimov et al., 2016).1

РЕЗУЛЬТАТЫ ИССЛЕДОВАНИЯ
Водные массы Чебоксарского водохранилища 

формируются из двух потоков: левобережного, 
поступающего из Горьковского водохранилища, 
и правобережного, из р. Оки. На акватории Че-
боксарского водохранилища в разные годы его 
существования были выявлены пространствен-
но-непрерывные области, характеризующиеся 
сходством видовой структуры, которые авторы 
считают областями пространственного распо-
ложения отдельных планктонных сообществ 
(рис. 2).

Необходимое условие для исследования дина-
мики перестроек видовой структуры планктонных 

1	 R Core Team. R: A language and environment for statistical 
computing. 2023. URL: http://www.R–project.org/

1979 г.

1985 г.

2011 г.

2021 г.

1982 г.

2002 г.

2020 г.

20 км

Рис. 2. Пространственное размещение зоопланктоценозов на акватории р. Волги (1979 г.) и Чебоксарского водохранили-
ща в разные годы исследований. Зоопланктоценозы:  – лимнофильный,  – реофильный,  – левобережный речной, 
 – правобережный речной,  – переходный,  – озерный. Нумерация и название станций отбора проб, как на рис. 1.
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сообществ в условиях нового водохранилища – 
анализ материала, содержащего сведения о ви-
довой структуре зоопланктона реки, на которой 
построено водохранилище. Применение метода 
многомерного векторного анализа позволило 
выделить на акватории р.  Волги, занятой впо-
следствии Чебоксарским водохранилищем, два 
зоопланктоценоза. Бóльшую часть акватории 
р. Волги занимал зоопланктоценоз, идентичный 
по составу, доминированию и обилию окскому 
планктону. В ценозе преобладали реофильные 
коловратки рода Brachionus с доминирующими 
по численности B. calyciflorus Pallas, 1776 (31.8%) 
и B. angularis Gosse, 1851 (13.2%). Этот ценоз мож-
но охарактеризовать как “коловраточный”, рео-
фильный. Значительно меньшую часть акватории 
р. Волги занимал зооплантоценоз, видовой состав 
которого включал комплекс доминирующих ви-
дов, характерных для Горьковского водохранили-
ща (Chydorus sphaericus (O.F. Müller, 1875) (13.3%), 
Keratella quadrata (Müller, 1876) (14.1%), науплии 
(23.7%) и копеподиты (12.4%) ракообразных 
(рис. 2). Этот ценоз можно охарактеризовать как 
лимнофильный.

В первые годы существования Чебоксарского 
водохранилища происходили не только значи-
тельные изменения пространственного разме-
щения зоопланктоценозов, но и возникновение 
новых. Анализ этих процессов позволил устано-
вить, что из исходных двух речных лево- и пра-
вобережного зоопланктоценозов на акватории 
последнего уже на второй год существования 
водохранилища (1982 г.) возник новый переход-
ный, первоначальный водохранилищный зо-
опланктоценоз (рис. 2), характеризовавшийся 
преобладанием веслоногих науплиальных и ко-
пеподитных стадий, а также типичных пелаго-
бионтов водохранилищ Ch.  sphaericus, Daphnia 
galeata Sars, 1862 и др. (табл. 1). Следует отметить 
коренные перестройки видовой структуры этого 
ценоза по сравнению с занимавшим соответству-
ющую акваторию р. Волги до создания водохра-
нилища реофильным ценозом. Типичный рео-
фильный волжский зоопланктоценоз заменился 
лимнофильным с численным преобладанием 
веслоногих ракообразных науплиальных и ко-
пеподитных стадий и водохранилищных видов. 
Левобережный речной зоопланктоценоз, как и 

Таблица 1. Доминирующие таксоны (доля в общей численности ≥10%) зоопланктоценозов Чебоксарского во-
дохранилища в различные периоды исследования

Год Реофильный ценоз Лимнофильный ценоз
левобережный речной правобережный речной переходный озерный

1982 Chydorus sphaericus (25.8), 
Copepodit Juv. (14.0), 
Daрhnia galeata (10.2)

Brachionus calyciflorus (26.0), 
Chydorus sphaericus (24.3)

Nauplii Copepoda (25.7), 
Copepodit Juv. (19.7) –

1985 Chydorus sphaericus (20.7), 
Copepodit Juv. (11.2)

Brachionus calyciflorus (28.0),
B. angularis (13.1)

Nauplii Copepoda (42.4), 
Chydorus sphaericus (11.8), 
Polyarthra major (11.5)

Nauplii Copepoda (35.1), 
Dарhnia galeata (11.6), 
Copepodit Juv. (11.6)

2002 Nauplii Copepoda (27.0), 
Brachionus calyciflorus (14.0),  
Copepodit Juv. (13.0), 
Chydorus sphaericus (12.0)

Brachionus calyciflorus (37.0),  
Nauplii Copepoda (11.0)

Euchlanis dilatata (20.0), 
Chydorus sphaericus (13.0), 
Brachionus calyciflorus (12.0),  
Nauplii Copepoda (11.0)

Daphnia galeata (27.0), 
Chydorus sphaericus (25.0), 
Nauplii Copepoda (15.0), 
Copepodit Juv. (10.0)

2011 Bosmina longispina (27.4), 
Copepodit Juv. (17.9), 
Daphnia galeata (14.0),
Eudiaptomus gracilis (11.7)

Moina brachiata (49.0),
Asplanchna priodonta (12.6)

Nauplii Copepoda (40.9), 
Copepodit Juv. (22.3),  
Daphnia cucullata (13.0)

Copepodit Juv. (26.0), 
Daphnia galeata (20.1), 
D. cucullata (15.6),  
Nauplii Copepoda (12.2)

2020 Daphnia galeata (41.6), 
Euchlanis dilatata (25.8), 
Keratella quadrata (20.8)

Brachionus calyciflorus (93.0)

–

Daphnia cucullata (25.6), 
Nauplii Copepoda (23.3), 
Copepodit Juv. (19.4)

2021 Brachionus calyciflorus (21.9), 
Conochilus unicornis (21.5), 
Euchlanis dilatata (14), 
Nauplii Copepoda (13.2)

B. calyciflorus (17.9), 
B. angularis (13.4),  
Synchaeta pectinata (11.4),
Conochilus coenobasis (10.3)

–

Nauplii Copepoda (31.9), 
Copepodit Juv. (15.7), 
Daphnia galeata (13.2),
D. cucullata (11.9)

Примечание. “–” – данные отсутствуют.
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до зарегулирования р. Волги, представлял собой 
трансформированный зоопланктоценоз при-
плотинной части Горьковского водохранилища. 
В комплекс доминирующих видов входили ти-
пичные пелагобионты водохранилищ. Домини-
ровали Ch. sphaericus, D. galeata и веслоногие ко-
пеподитных стадий (табл.  1). В правобережном 
речном ценозе в 1982 г. доминировали B. calyci-
florus и Ch. sphaericus (табл. 1). 

К 1985 г. первоначально небольшая акватория 
озерного зоопланктоценоза, примыкающая к Че-
боксарской ГЭС, увеличилась за счет сокраще-
ния акватории переходного ценоза (рис. 2). Это 
сопровождалось ростом различий видовой струк-
туры переходного и озерного зоопланктоценозов. 
Если в переходном ценозе второе по численно-
сти место занимал мелкий ветвистоусый рачок 
Ch. sphaericus, то в озерном – крупный пелаго-
бионт D. galeata (табл. 1). В число субдоминантов 
переходного зоопланктоценоза входила лимно-
фильная коловратка Polyarthra major Burckhardt, 
1900, озерного – наряду с веслоногими рако-
образными копеподитных стадий – Asplanchna 
priodonta Gosse, 1850. Кроме того, сохранилось 
различие лево- и правобережных речных зо-
опланктоценозов. Левобережный речной це-
ноз остался почти неизменным по сравнению с 
1982 г., сохранив прежний порядок доминантов. 
Правобережный речной ценоз характеризовался 
незначительным изменением видовой структуры, 
сохраняя реофильные черты.

Интенсивная перестройка видовой структуры 
зоопланктоценозов, сопровождавшаяся измене-
нием занимаемых ими акваторий водохранили-
ща, закончилась к началу 1990-х годов. С этого 
времени на акватории Чебоксарского водохра-
нилища сформировались четыре различающиеся 
между собой по видовой структуре зоопланктоце-
ноза: два лимнофильных (левобережный речной 
и озерный), реофильный (правобережный реч-
ной) и реофильно-лимнофильный (переходный). 
Такая картина пространственного размещения 
планктонных сообществ имела место на протя-
жении последующих лет существования водохра-
нилища, что подтверждают данные 1990 и 2002 гг.

В 1990 г. наблюдали возросшее доминирование 
в левобережном речном зоопланктоценозе лим-
нофильной коловратки Conochilus unicornis Rous-
selet, 1892, а также ветвистоусого рачка Bosmina 
longirostris (O.F. Müller, 1785), в правобережном 
речном – Ch. sphaericus и B. longirostris (табл. 1). На 
акватории, занимаемой переходным зоопланкто-
ценозом, по сравнению с 1985 г., доминант и суб-
доминант поменялись местами, также усилилась 
роль D. galeata и B. longirostris (табл. 1). В озерном 
зоопланктоценозе Ch. sphaericus заменил наупли-
ев Copepoda в качестве доминанта (табл. 1). Суб-
доминантом продолжал оставаться ветвистоусый 
рачок D. galeata. 

К 2002 г. акватория переходного ценоза уве-
личилась за счет сокращения таковой правобе-
режного речного (рис.  2). Переходный зооплан-
ктоценоз занимал акваторию водохранилища от 
г. Лысков до пгт. Васильсурск (рис. 2). Левобереж-
ный речной зоопланктоценоз характеризовался 
численным преобладанием науплиев и копепо-
дитов Copepoda и Ch. sphaericus (табл. 1). В чис-
ло доминантов входила реофильная коловратка 
B. calyciflorus (табл. 1), численность которой в ле-
вобережном речном ценозе возросла в результате 
увеличения притока окских вод в водохранилище 
(Шурганова, 2005). Наибольшее число видов зо-
опланктона правобережного речного сообщества 
принадлежало коловраткам, преимущественно 
представителям рода Brachionus (B. calyciflorus, 
имеющего несколько морфологически различ-
ных форм, а также B. quadridentatus Hermann, 1783, 
B. angularis Gosse, 1851, B. diversicornis (Daday, 1883) 
и др.) (табл. 1). Среди веслоногих ракообразных 
преобладали науплии. Зоопланктоценоз переход-
ного участка водохранилища, занимавший аква-
торию между лево- и правобережными речными 
и озерным зоопланктоценозами (рис. 2), имел и 
лимнофильные, и реофильные черты. Наряду с 
лимнофильными коловратками Euchlanius dilatata 
Ehrenberg, 1832, здесь присутствовали представи-
тели реофильного планктона, преимущественно 
B. calyciflorus (табл. 1). Преобладающими видами 
рачкового планктона были Ch. sphaericus, а также 
науплии и копеподиты Copepoda (табл. 1). Видо-
вая структура озерного зоопланктоценоза отли-
чалась преобладанием ракообразных, преиму-
щественно Cladocera. Доминирующими видами 
в этом ценозе являлись D. galeata и Ch. sphaericus 
(табл. 1).

В 2011 г. на основании мер сходства видовой 
структуры зоопланктона по станциям отбора 
проб на акватории водохранилища, как и в пре-
дыдущие годы, было выделено четыре основных 
зоопланктоценоза. Достаточно четкими были 
левобережный и правобережный речные зоо-
планктоценозы и менее четкими – переходный 
и озерный. Левобережный речной зоопланкто-
ценоз, как и ранее, представлял собой транс-
формированный и обедненный количественно 
зоопланктоценоз Горьковского водохранилища с 
численным преобладанием ракообразных. Пра-
вобережный речной зоопланктоценоз, нахо-
дящийся под формирующим влиянием р. Оки, 
характеризовался значительным развитием вет-
вистоусого рачка Moina brachiata (Jurine, 1820) и 
коловратки A. priodonta (табл. 1). Значение рео-
фильных коловраток рода Brachionus снизилось 
по сравнению с предыдущими годами. Таким 
образом, в 2011 г. на акватории водохранилища 
выделены дискретные по видовой структуре зо-
опланктоценозы. Характерно значительное уси-
ление лимнофильных черт во всех сообществах 
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зоопланктона, что, по-видимому, представляет 
собой следующий этап направленного изменения 
их видовой структуры.

В 2020 и 2021 гг. вновь произошли изменения 
пространственного размещения зоопланктоце-
нозов. При этом не наблюдали возникновения 
новых ценозов, а отмечали исчезновение уже 
имеющихся за счет перестройки видовой структу-
ры. Так, переходный зоопланктоценоз полностью 
исчез, его акваторию занял озерный зоопланкто-
ценоз (рис. 2). Границы правобережного речного 
зоопланктоценоза в 2020 г. остались неизменны-
ми по сравнению с 2002 и 2011 гг. В 2021 г. площадь 
правобережного зоопланктоценоза значительно 
сократилась (рис.  2). Правобережный зооплан-
ктоценоз в 2020 г. отличался монодоминировани-
ем коловратки B. calyciflorus, ее доля в общей чис-
ленности составляла 93%. В 2021 г. доминантный 
комплекс правобережного зоопланктоценоза 
был более разнообразным. Помимо традицион-
но доминирующих видов рода Brachionus в доми-
нантный комплекс вошли коловратки Synchaeta 
pectinata Ehrenberg, 1832 и Conochilus coenobasis 
Skorikov,  1914 (табл.  1). Комплекс доминирую-
щих видов левобережного речного зоопланкто-
ценоза в 2020 и 2021 гг. существенно различался. 
В 2020 г. доминировали D.  galeata, E.  dilatata и 
Keratella quadrata (Müller, 1786) (табл. 1). В 2021 г. 
основу зоопланктона этого ценоза формирова-
ли коловратки B. calyciflorus, Conochilus unicornis 
Rousselet, 1892, E. dilatata, а также науплии весло-
ногих ракообразных (табл. 1). Доминирующие 
виды озерного зоопланктоценоза в 2020 и 2021 г. 
были сходными, преобладали фильтраторы рода 
Daphnia, а также науплии и копеподиты веслоно-
гих ракообразных (табл. 1).

При сохранении почти неизменной отно-
сительной численности видов на акватории 
планктонного сообщества увеличение количе-
ственных показателей развития зоопланктона в 
представлении видовой структуры в многомерном 

векторном пространстве численностей видов 
можно интерпретировать как увеличение “ко-
личественной” составляющей различий харак-
теристик видовой структуры зоопланктона при 
постоянстве “структурной” составляющей. Воз-
растание “структурной” составляющей означает 
увеличение различий видовой структуры зоо-
планктоценозов (Шурганова, 2007). 

В основных зоопланктоценозах Чебоксарско-
го водохранилища имели место два вида дина-
мики видовой структуры. Первый – это типич-
ная динамика, характерная для правобережного 
речного и переходного ценозов, при которой в 
первые годы существования водохранилища ско-
рости их перестройки имели большую величину. 
Однако процесс носил колебательный характер, 
вследствие чего суммарные результирующие пе-
рестройки за этот период невелики. С течением 
времени скорости трансформации ценозов убы-
вали, и выявлялось направление накапливаю-
щихся изменений. 

Второй вид динамики наблюдали в озерном 
зоопланктоценозе (рис. 3). Здесь сукцессия но-
сила двухэтапный характер со сменой направле-
ния перестройки. В первые годы существования 
водохранилища (период значительных межго-
довых перестроек) на фоне сокращения числен-
ности реофильных коловраток рода Brachionus 
(B. calyciflorus, B. angularis и др.) произошло суще-
ственное увеличение количества веслоногих ра-
кообразных ювенильных стадий, коловраток ро-
дов Synchaeta и Asplanchna, а также ветвистоусых 
B. longirostris, и менее существенное – D. galeata. 
Скорости перестройки в этот период времени 
имели значительную величину (рис. 3а), однако 
сама перестройка носила колебательный харак-
тер. Скорость изменения в первый год перестрой-
ки была высокой и совпадала по направлению с 
перестройками переходного зоопланктоценоза. 
Происходило значительное увеличение числен-
ности коловраток и веслоногих ракообразных 
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Рис. 3. Гистограмма скорости структурных перестроек озерного ценоза: а – проекции на вектор структурных перестроек с 
1979 по 1984 гг.; б – проекции на вектор структурных перестроек с 1985 по 2003 гг.
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при существенном снижении численности вет-
вистоусых ракообразных. Такое заключение сле-
дует из детального анализа скорости структурных 
перестроек на основе распределения составляю-
щих их численностей основных систематических 
групп зоопланктона – коловраток, ветвистоусых 
и веслоногих ракообразных. Обилие групп зоо-
планктона, в свою очередь, основывается на ис-
ходных базах данных, включающих список видов 
зоопланктона и численность каждого вида в ка-
ждой исследуемой пробе. 

В следующем году скорость изменений в цено-
зах вновь имела значительную величину, но пе-
рестройка происходила в противоположном на-
правлении. Вектор скорости был отрицательным. 
Численность коловраток уменьшалась, числен-
ность ветвистоусых и веслоногих ракообразных 
значительно увеличивалась. С 1985 г. скорости 
трансформации сообщества в этом направлении 
были очень малы по сравнению с величинами 
скоростей в направлении второго этапа пере-
стройки (рис. 3). С пятого года существования 
водохранилища характер перестроек озерного 
ценоза существенно изменился. В этот период 
отличительной его особенностью было усиление 
лимнофильных черт при значительном возрас-
тании численности ветвистоусых ракообразных 
Ch. sphaericus и D. galeata. В отличие от первых лет 
после зарегулирования стока, смена направления 
перестройки ценоза произошла в отсутствие су-
щественных изменений внешних условий и без 
значительных колебаний скорости, что позволяет 
предположить преимущественно эндогенный ха-
рактер этого процесса.

Наименее устойчивые процессы перестрой-
ки наблюдали в левобережном речном ценозе. 
Скорости межгодовых перестроек в этом ценозе 
имели большую величину на протяжении всего 
периода наблюдений, сравнимую со скоростями 
первых лет в других ценозах. Следует отметить, 
что левобережный речной ценоз, занимающий 
сравнительно мелководный участок водохрани-
лища, испытывает влияние постоянных попусков 
воды из Горьковского водохранилища, необходи-
мые для подъема уровня воды и прохождения су-
дов. Это обстоятельство отражается на величине 
межгодовых изменений видовой структуры зоо-
планктона.

ОБСУЖДЕНИЕ РЕЗУЛЬТАТОВ
Решение задачи пространственно-временной 

динамики видовой структуры сообществ гидро-
бионтов требует, прежде всего, корректного выяв-
ления пространственного размещения гидробио-
ценозов на акваториях водохранилищ. Имеются 
многочисленные сведения по пространственно-
му размещению гидробионтов, в том числе и зо-
опланктона волжских, днепровских, камских, 

ангарских водохранилищ (Планктон…, 1981; Со-
временное состояние…, 2002); Романова и др., 
1996; Тимохина, 2000; Ануфриева, 2001; Эколо-
гические…, 2001; Ривьер, 2002; Столбунова, 2002; 
Малинина и др., 2006; Целищева, Лазарева, 2021; 
Лазарева, Сабитова, 2021 и многие др.). В работах 
(Nogueira, 2001; Fernandez-Rosado, Lucena, 2001; 
Branco et al., 2002; Garcia et al., 2002 и др.) райо-
нирование участков водохранилищ проведено на 
основе внешних по отношению к сообществам 
зоопланктона экологических факторов среды. 
Чаще всего выделяли зоопланктоценозы речной, 
озерной частей водохранилищ, основных плесов, 
зон мелководий – участков водоема, различаю-
щихся по гидрологическим, гидрохимическим и 
другими абиотическим факторам. Далее в выде-
ленных сообществах проводили анализ видовой 
структуры зоопланктона. 

Однако наибольший интерес представляет 
точное выделение структурно-однородных участ-
ков биотопов, основанное на видовой структу-
ре идентифицированных видов гидробионтов, в 
частности, зоопланктона. Необходимость и важ-
ность оценки местообитаний по распределению 
самих организмов как бы с их собственной “точки 
зрения”, а не с точки зрения исследователя под-
черкивали ряд исследователей еще в 1970-х годах 
прошлого столетия (Сагайдачный и др., 1977; Ги-
ляров, 1978). Для решения этой важной задачи мы 
использовали методы многомерного векторно-
го анализа. Выделение планктонных сообществ 
на основе представлений о видовой структуре 
как многомерной динамической системе важно, 
поскольку “смешивание” в один массив данных 
проб, принадлежащих к разным сообществам, 
может существенно исказить представления об их 
видовой структуре и динамике развития, а также 
дать некорректное понимание их пространствен-
ного размещения (Шурганова, 2007). Известно 
(Эдельштейн, 1991 и др., Экологические…, 2001), 
что многие водохранилища (Рыбинское, Куйбы-
шевское и др.) имеют обширные плесы с различ-
ной видовой структурой сообществ гидробион-
тов, в частности, зоопланктона. Для корректной 
оценки видовой структуры зоопланктоценозов 
водохранилища в целом необходимо выделить от-
дельные планктонные сообщества и занимаемые 
ими акватории.

Видовая структура планктонного сообще-
ства в представлении многомерного векторного 
пространства численностей популяций состав-
ляющих его видов сочетается с концепцией мно-
гомерной экологической ниши Дж. Хатчинсо-
на (Hutchinson, 1957). При этом используются 
определенные геометрические представления 
для описания видовой и нишевой структур сооб-
ществ гидробионтов. 

Представленный в работе подход ранее был 
использован для еще одного водохранилища 
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Средней Волги – Горьковского. Горьковское и 
Чебоксарское водохранилища существенно раз-
личаются по величине среднегодового водообме-
на (6.1 и 20.9 год-1 соответственно) и году запол-
нения (1956 и 1981 гг. соответственно) (Литвинов, 
2000; Экологические…, 2001). Горьковское во-
дохранилище по комплексу гидрохимических и 
гидрофизических параметров пространственно 
более однородно, чем Чебоксарское (Шурганова, 
2007).

В результате многолетних исследований по-
казано, что сукцессионные процессы в Чебок-
сарском водохранилище происходят очень ди-
намично. Важно отметить, что их направление 
и скорость в отдельных сообществах сильно 
различались как в первые годы существования 
водохранилища, так и в последующие десятиле-
тия. В первые годы существования Чебоксарско-
го водохранилища происходили значительные 
перестройки пространственного размещения 
планктонных сообществ, а также, что важно, 
возникновение новых. Особенно это касается 
появления озерного зоопланктоценоза водохра-
нилища, возникшего в результате коренной пе-
рестройки видовой структуры волжского цено-
за, занимавшего соответствующую акваторию 
р. Волги до создания водохранилища. Становле-
ние лимнофильного озерного сообщества сопро-
вождалось увеличением занимаемой им аквато-
рии вплоть до настоящего времени.

Интенсивная перестройка видовой структу-
ры зоопланктоценозов, сопровождавшаяся из-
менением занимаемых ими акваторий водохра-
нилища, закончилась к началу 1990-х гг. Далее 
скорость сукцессионных процессов замедлилась, 
на акватории водохранилища сформировались 
четыре различающиеся между собой по видовой 
структуре зоопланктоценоза: два лимнофильных 
(левобережный речной и озерный), реофильный 
(правобережный речной) и реофильно-лимно-
фильный (переходный). Период такой относи-
тельной стабилизации сукцессионных процессов 
продолжался более двадцати лет.

В последние годы (2020–2021 гг.) вновь из-
менилось пространственное размещение зоо-
планктоценозов. Переходный зоопланктоценоз 
полностью исчез, его акваторию занял озерный 
зоопланктоценоз. Площадь правобережного зоо-
планктоценоза сократилась. Значительно усили-
лись лимнофильные черты во всех сообществах 
зоопланктона, что, по-видимому, представляет 
собой следующий этап направленного измене-
ния видовой структуры зоопланктоценозов. В 
речных планктонных сообществах произошли 
минимальные изменения за период исследова-
ний. Межгодовые изменения видовой структуры 
в этих ценозах носили колебательный характер 
и не привели к существенным изменениям. Так, 

левобережный речной зоопланктоценоз был 
представлен трансформированным зоопланкто-
ценозом Горьковского водохранилища с числен-
ным преобладанием ракообразных. Правобереж-
ный речной зоопланктоценоз, находящийся под 
формирующим влиянием р.  Оки, характеризо-
вался значительным развитием реофильных ко-
ловраток рода Brachionus.

В целом перестройки видовой структуры зо-
опланктонных сообществ, отражающие воздей-
ствие природных и антропогенных факторов и 
сопровождающиеся изменением занимаемых зо-
опланктоценозами акваторий, свидетельствуют о 
продолжающихся активных динамических про-
цессах в экосистеме водохранилища без призна-
ков стабилизации. Важно отметить, что наблюда-
емые перестройки происходят без существенного 
изменения гидрологического режима водоема.

В Горьковском водохранилище, в отличие от 
Чебоксарского, не произошло значительных пе-
рестроек сообществ зоопланктона. Так, за пе-
риод наблюдений с 1982 по 2002 гг. не выявлено 
существенных изменений видовой структуры и 
пространственного размещения зоопланктоце-
нозов. Все зоопланктоценозы (верхний речной, 
речной, озерный) являются дискретными и лим-
нофильными. Верхний речной и озерный зоо-
планктоценозы разобщены пространственно, но 
имеют сходную видовую структуру (Шурганова, 
Черепенников, 2006; Шурганова, 2007). Таким 
образом, в двух водохранилищах Средней Вол-
ги – Горьковском и Чебоксарском – выявлены 
дискретные по видовой структуре зоопланкто-
ценозы, а также области пространственного рас-
положения этих ценозов на акваториях исследу-
емых водохранилищ. Это позволило установить 
зависимость протяженности непрерывных аква-
торий Горьковского и Чебоксарского водохрани-
лищ, занятых основными зоопланктоценозами, 
от скорости течения водного потока. Получен-
ные результаты свидетельствуют о возрастании 
протяженности непрерывных акваторий водо-
хранилищ, занятых всеми зоопланктоценозами 
водохранилищ при увеличении скорости течения 
воды (Шурганова, 2007). Основная причина раз-
личий в пространственном размещении зооплан-
ктоценозов двух водохранилищ – различие их 
гидрологических режимов и преимущественно 
различный водообмен, который проявляется че-
рез скорость течения (Шурганова, 2007).

Представление видовой структуры зооплан-
ктона в многомерном векторном пространстве 
численностей видов позволило не только выде-
лить основные зоопланктоценозы и определить 
занимаемые ими акватории водохранилищ, но 
и выявить скорости и направления перестро-
ек видовой структуры планктонных сообществ. 
Чебоксарское водохранилище может служить 
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наглядным объектом для анализа скорости меж
годовых перестроек сообществ зоопланктона, 
показателем которых является направленное из-
менение “структурных” составляющих видовой 
структуры зоопланктоценозов (Шурганова и др., 
2004, 2005; Шурганова, 2007). Динамика видо-
вой структуры в первые годы существования во-
дохранилища носила колебательный характер с 
большими амплитудами межгодовых перестроек 
и изменяющимся их направлением. Колебатель-
ный характер процесса перестроек в первые годы 
существования водохранилищ, показанный на 
примере Чебоксарского водохранилища, на наш 
взгляд, характерен и для других водохранилищ, 
построенных на равнинных реках. Подтвержде-
нием этому служит детальный анализ литератур-
ных источников по формированию зоопланктона 
Горьковского и Череповецкого водохранилищ 
(Луферова, 1964, 1966 и др.). Становление лим-
нофильного комплекса зоопланктона водохрани-
лищ продолжалось в последующие годы с мень-
шими значениями межгодовых перестроек, но 
устойчивым их направлением (Шурганова, 2007).

ЗАКЛЮЧЕНИЕ
Выявлена межгодовая динамика видовой струк-

туры зоопланктоценозов Чебоксарского водохра-
нилища за сорокалетний период (1979–2021 гг.)  
его существования. Перестройки видовой струк-
туры зоопланктонных сообществ, отражающие 
воздействие природных и антропогенных фак-
торов и сопровождающиеся изменением зани-
маемых зоопланктоценозами акваторий, а также 
возникновением новых и исчезновением суще-
ствовавших планктонных сообществ, свидетель-
ствуют об активных динамических процессах в 
экосистеме водохранилища, о продолжающейся 
сукцессии планктонных сообществ. Стабилиза-
ции планктонных сообществ не произошло. На 
акватории Чебоксарского водохранилища сохра-
нились дискретные по видовой структуре сооб-
щества зоопланктона, произошло значительное 
усиление лимнофильных черт в большинстве со-
обществ, что, по-видимому, представляет собой 
следующий этап направленного изменения видо-
вой структуры зоопланктоценозов.

В основных зоопланктоценозах Чебоксарско-
го водохранилища выявлено два вида межгодовой 
динамики видовой структуры. Первый – это ти-
пичная динамика, характерная для правобереж-
ного речного и переходного ценозов, при которой 
в первые годы существования водохранилища 
скорости их перестройки имели большую величи-
ну, а с течением времени убывали, и выявлялось 
направление накапливающихся изменений. Вто-
рой вид динамики наблюдали в озерном зооплан-
ктоценозе, где сукцессия носила двухэтапный 
характер со сменой направления перестройки. 

В первые годы существования водохранилища 
происходило значительное увеличение числен-
ности коловраток и веслоногих. С пятого года его 
существования характер перестроек существен-
но изменился: усилились лимнофильные черты 
зоопланктоценоза при значительном возраста-
нии численности ветвистоусых ракообразных 
Chydorus  sphaericus и Daphnia galeata. В отличие 
от первых лет после зарегулирования стока, сме-
на направления перестройки ценоза произошла 
в отсутствие существенных изменений внешних 
условий и без значительных колебаний скорости 
перестройки, что позволяет предположить эндо-
генный характер этого процесса.
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Spatial and Temporal Dynamics of the Species Structure of Plankton Communities  
in the Cheboksary Reservoir

G. V. Shurganova1, *,  V. S. Zhikharev1,  D. E. Gavrilko1,  I. A. Kudrin1,  
T. V. Zolotareva1,  A. A. Kolesnikov1, 2

1Lobachevsky State University, Nizhny Novgorod, Russia
2Nizhny Novgorod Branch of “VNIRO”, Nizhny Novgorod, Russia
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As a result of long-term monitoring (1982–2021) of the species structure of zooplankton communities in the 
Cheboksary Reservoir, its interannual dynamics was studied. The changes in the species structure of zoo-
plankton communities accompanied by changes in the water areas occupied by zooplanktocenoses indicate 
continuing active dynamic processes in the reservoir ecosystem without signs of stabilization. Two types of 
interannual dynamics of the species structure were revealed in the main zooplanktocenoses of the Chebok-
sary Reservoir. The first is the typical dynamics characteristic of the right-bank river and transitional cenoses, 
in which in the first years of the reservoir's existence the rates of their reorganization had a large value, and 
with the passage of time decreased, and the direction of accumulating changes was revealed. The second type 
of dynamics was observed in the lake zooplanktocenosis, where succession had a two-stage character with a 
change in the direction of reorganization. In the first years of the reservoir's existence, there was a significant 
increase in the number of rotifers and paddlefish. From the fifth year of its existence the character of reorgan-
ization changed significantly: strengthening of limnophilic features was observed with a significant increase 
in the abundance of branchiopod crustaceans Chydorus sphaericus, Daphnia galeata. In contrast to the first 
years after flow regulation, the change in the direction of cenosis reorganization occurred in the absence of 
significant changes in external conditions and without significant fluctuations in velocity, which suggests that 
this process is predominantly endogenous. In the water area of the Cheboksarskoye Reservoir, discrete zoo-
plankton communities in terms of species structure were recorded throughout the entire observation period, 
with a significant increase in limnophilic features in most communities over time. 

Keywords: reservoir, zooplankton communities, species structure, spatial and temporal dynamics, succession
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