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Общ ая  характеристика  работы  '
Актуальность работы. Несмотря на значительный прогресс в познании 

влияния отдельных абиотических факторов на организм и биологические сооб
щества, комплексная оценка роли широтной неоднородности, особенностей 
ландшафта, водного объекта и биотопа для формирования фаунистического со
става и структуры пресноводных сообществ все еще остается одной из актуаль
ных задач экологии. Диагностика состояния нарушенных экосистем и оценка 
происходящих в них изменений в настоящее время приобретает особую значи
мость не только в теоретическом, но и в практическом плане, так как в ряде се
верных регионов обозначились антропогенные изменения водных экосистем - 
токсификация, эвтрофикация, ацидификация и термофикация. Особенно акту
ально это для Мурманской обл.. где в последние 50-60 лет функционируют гор
но-химические и металлургические предприятия, атомная электростанция.

Одной из важнейших характеристик сообществ, обладающих всеми свойст
вами системы, является их структура - многокритериальное и размерное поня
тие, озражающее состав и строение элементов, а также совокупность устойчи
вых связей между ними (Мазинг, 1973; Зимбалевская, 1981; Алимов. 1982.1989: 
Константинов, 1986: Одум, 1986; Андроникова, 1989; Бигон и др., 1989; Мир- 
кин и др., 1989).

Цель работы. Выявить основные черты структурной организации зообентоса 
водоемов и водотоков на территории северо-восточной части Фенноскандии в 
зависимости от природных условий и воздействия разнотипных антропогенных 
факторов.

Задачи исследования. 1. Провести таксономический и эколого- 
зоогеографический анализ бентосной фауны региона изучить роль природно- 
климатических, ландшафтных условий, особенностей водного объекта и биото
па в формировании таксономического состава количественного развития и 
структурной организации бентосных сообществ. 2. Изучить закономерности 
формирования таксономического состава, количественного развития и струк
турной организации сообществ зообентоса в зависимости от вида и интенсивно
сти антропогенного воздействия. 3. Выявить основные природные факторы, оп
ределяющие специфику развития антропогенных процессов и их последствий 
для бентосных сообществ. 4. Изучить характер взаимосвязей между разнообра
зием (индексом Шеннона) и основными структурными показателями сообществ 
в зависимости от вида антропогенного процесса 5 Выявить уровни бионакоп
ления тяжелых металлов в зависимости от вида антропогенного процесса, фак
торов внешней среды, а также от экологических особенностей бентосных беспо
звоночных организмов (образа жизни, трофических и других характеристик).
6 . Оценить информативность структурных и других показателей зообентоса и 
обосновать возможность их использования для биологического контроля со
стояния водных экосистем.

Научная новизна и теоретическое значение. Оригинальность работы пре
жде всего заключается в сравнительном анализе влияния большого количества
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факторов внешней среды и четырех основных видов антропогенных процессов 
на формирование структуры сообществ зообентоса в логических и лентических 
экосистемах на территории обширного региона, расположенного на территории 
трех государств - от Ботнического залива Балтийского моря до восточной око
нечности Кольского п-ова. Приоритетным направлением исследования является 
также то, что впервые комплексно, с использованием большого количества фау- 
нистических и структурных характеристик бентосных сообществ рассматрива
ется роль вида биотопа (местообитания): а) глубокие части озер, б) литораль, 
в) место истока ручья из озера, г) вытекающий ручей, б) поступающий ручей. 
Теоретические положения и выводы могут использоваться при разработке син
тетической теории структуры и функционирования водных экосистем, а также 
при создании научных основ мониторинга и прогнозирования последствий ан
тропогенных нагрузок на водные экосистемы Субарктики.

1. Обосновано и развито новое направление комплексного эколого
факторного анализа зависимости структурных характеристик бентосных сооб
ществ (таксономическая, трофическая, размерная, этологическая, пространст
венная и временная) от факторов внешней среды (около 40 показателей): а) фи
зико-географические условия (высота над уровнем моря, гидрологический тип 
озера согласно географическим картам и по состоянию на период исследования, 
положение озера в озерной цепи); б) морфологические характеристики озера 
(площадь и длина береговой линии); в) особенности биотопа (скорость течения 
воды, доминирующий тип грунта, тип и развитие макрофитоа'мхов, глубина 
воды и ширина ручья); г) гидрохимические показатели (в т.ч. природная троф- 
ность и тумифицированность воды). 2. Дана оценка роли природных условий в 
водоемах и водотоках (и в  биотопах) для развития антропогенных процессов и 
их последствий для зообентоса 3. Выявлены общие и специфические по харак
теру изменения структуры сообществ в условиях токсификации, эвтрофикации, 
ацидификации и термофикации. Установлен характер взаимосвязей между раз
нообразием (индексом Шеннона) и основными структурными характеристика
ми сообществ при различных антропогенных процессах в экосистемах. 4. Раз
вито представление о лимитирующих факторах среды (природного характера 
или обусловленных антропогенным воздействием), проведен анализ их влияния 
на формирование структурной организации сообществ. 5. Развита концепция 
роли и количественною развития хищников в сообществах в зависимости от 
природных условий, вида и интенсивности антропогенного процесса. 6 . Рас
крыты экогоксикологичестсие проблемы взаимодействующего влияния Са, А1, 
органических и гумусовых веществ на биологические последствия антропоген
ной ацидификации. 7. Выявлены особенности накопления тяжелых и других ме
таллов в организме беспозвоночных (представляющих различные систематиче
ские, экологические, в т. ч. трофические, этологические группировки) в зависи
мое™ от природных условий, вида и интенсивное™ антропогенного воздейст
вия. 8. Существенно расширен видовой состав и впервые дан региональный 
фаунистический и экологический обзор пресноводного зообентоса. 9. Разрабо
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таны научные основы и подходы эколого-токсикологической оценки качества 
воды. 10. Разработаны оригинальные классификации бентосных беспозвоноч
ных по способу их питания и составу пищи (трофическая структура) и образу 
жизни (отологическая структура). 11. Дан исторический анализ гидробиологи
ческих работ на территории Кольского п-ова. определены научные зтапы иссле
дований с начала XIX в.

Основные защищаемые положения: 1. Зависимости формирования 
структуры бентосных сообществ от зональных и азональных природных усло
вий. а также от вида антропогенного процесса: токсификации, эвтрофикации, 
ацидификации и термофикации. 2. Гипотеза сходства структурной организации 
сообществ и характера взаимосвязей между структурными показателями сооб
ществ при эвтрофикации и термофикации (а также с ненарушенными антропо
генным фактором условиями), с одной стороны, при токсификации и ацидифи
кации -  с другой. 3. Особенности взаимодействия и влияния основных катионов 
(Са, Mg), AI, а также гумусовых и органических веществ на развитие антропо
генной ацидификации и ее биологических последствий. 4. Особенности биона
копления металлов в зависимости от вида и интенсивности антропогенного 
процесса, природных условий и экологических особенностей бентосных орга
низмов. 5. Ряды pH-чувствительности, устойчивости к токсическим факторам 
среды у основных представителей фауны зообентоса. 6 . Теоретическое обосно
вание эколого-токсикологических критериев оценки качества вод и индикатор
ной роли зообентоса при различных антропогенных процессах. Принципы и ме
тодики оценки качества вод, основанные на раскрытии зависимостей между 
химическими критериями качества вод и показателями зообентоса. 7. Научные 
основы классификации бентосных и нектобентосных животных по способу и 
составу пищи (трофическая структура), а также по образу жизни (этологическая 
структура).

Практическое значение. Результаты исследований использовались в про
цессе реализации ряда государственных и региональных научных и научно- 
технических программ, в г.ч. “Биоразнообразие”, "Белое море", "Озеро", а также 
международных научных проектов: International Cooperative Programme on 
Assessment and Monitoring of Acidification of Lakes and Rivers. AMAP (1995-96 
гг.): Acidification of Mountain lakes: Palaeolimnologv and Ecology” - AL:PE (1994- 
95 гг.); Measuring and Modelling the Dynamic Response of Remote Mountain Lake 
Ecosystems to Environmental Change: MOLAR (1995-96 i t  ); Study of Biological 
State of Small Lakes in Finnish Lapland - Based on Aquatic Macroinvertebrates 
(1993-96 гг.); Pollution Impact on Freshwater Communities in the Border Region 
Between Russia and Norway ( 1990-96 гг.). Материалы работы нашли применение 
при обосновании реконструкции очистных систем ряда горнорудных и горно
химических предприятий Мурманской обл., экологической ошимизации систе
мы водопользования Кольской АЭС. Результаты работы могут быть использо
ваны для типизации водоемов и водотоков, экологического мониторинга и про
гнозирования водных экосистем.
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Апробация работы. Материалы диссертации докладывались на IX и XI 
Всесоюзных симпозиумах “Биологические проблемы Севера” (Сыктывкар, 
1981; Якутск, 1986); XXIX Всесоюзном гидрохимическом совещании (Ростов- 
на-Дону, 1987); Всесоюзной конференции “Проблемы комплексною использо
вания природных ресурсов Кольского п-ова” (Апатиты, 1989); Всесоюзной кон
ференции “Методология экологического нормирования“ (Харьков, 1990); II Все
союзной конференции по рыбохозяйственной токсикологии” (Санкт-Петербург, 
1991); YII съезде Гидробиологического общества РАН (Казань, 1996); Всерос
сийском совещании “Экологические проблемы Севера Европейской территории 
России” (Апатиты, 1996); Международном симггозиуме “Геохимия окружающей 
среды в Северной Европе” (Рованиеми, 1989); Международном симпозиуме 
“Состояние мониторинга окружающей среды в северной Фенноскандии и на 
Кольском п-ове” (Рованиеми, 1992); конференции “Экология и биологическая 
продуктивность Баренцева моря” (Мурманск, 1986); IY и YI региональных кон
ференциях “Проблемы изучения, рационального использования и охраны при
родных ресурсов Белого моря” (Архангельск, 1990; Санкт-Петербург, 1995); ре
гиональных школах-конференциях (Мурманск. 1986. 1988. 1989; Петрозаводск,
1990).

По теме диссертации опубликовано 74 работы, в том числе 2 монографии (в 
соавторстве).

Объем и структура работы. Работа состоит из введения, 10 глав, заключе
ния, списка литературы (492 названия). Она изложена на 436 страницах, содер
жит 111 таблиц, 167 рисунков и 2 табличных приложения.

Глава 1. При ро дн ы е  особенности  п ресн ово дн ы х  экосистем

В истории гидробиологических и лимнологических исследований на терри
тории Кольского Севера можно выделить четыре этапа (Яковлев, 1986, 1991):
1) спорадические экспедиционные работы (начало XIX в. - 20-е годы XX в );
2) организованные экспедиционные (1924-41 гг.); 3) периодические стационар
но-экспедиционные (конец 1940-х - 70-х гг.); 4) постоянные санитарно- 
гидробиологические и эколого-токсикологические (по настоящее время). Как и в 
северных районах Финляндии и Норвегии, наиболее изучены водоемы, распо
ложенные вблизи населенных пунктов и дорог. Проблемы формирования каче
ственного состава, структурной организации сообществ зообентоса в зависимо
сти от взаимодействующего влияния природных и антропогенных факторов в 
целом оставались практически не изученными.

Дефицит тепла, слабое развитие почвенного покрова и растительности, фор
мирование поверхностного стока в условиях избыточного увлажнения и другие 
природные особенности Крайнего Севера обусловливают низкую минерализа
цию воды и олиготрофный характер водоемов. Ионный состав вод гидрокарбо- 
натно-кальциевый и гидрокарбонатно-нагриевый (Яковлев, 1961; Купецкая, 
1974; Моисеенко, Яковлев. 1990). По ландшафтной принадлежности малые озе
ра на территории северо-восточной части Фенноскандии подразделяются на 
горные, тундровые и лесные. Содержание практически всех химических эле
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ментов, а также показатели цветности и минерализации волы в горных озерах 
ниже, максимальные - в лесных. 68% обследованных озер по гидрологическому 
типу относятся к проточным; верховых (головных) и бессточных, соответствен
но, 24% и 7%. Особенностью малых озер является значительная изменчивость 
режима их уровня в зависимости от интенсивности питания. В маловодные го
ды до 30% проточных озер могут превратиться в бессточные или верховые. 
Преимущественное питание атмосферными осадками и низкая интенсивность 
поступления аллохтонного органического вещества (ОВ) в бессточные и верхо
вые озера обусловливают их олиготрофность и олигогумозность. Проточные 
озера характеризуются более высоким трофическим статусом и цветностью во
ды. В зависимости от географических и гидрологических особенностей рельефа 
водотоки в регионе подразделяются на три группы: горные, полуравнинные и 
озерного типа. Типичными являются водотоки в составе озерно-речных систем.

Уровни трофии и гумифицированности вод (в ненарушенных антропоген
ным воздействием озерах) контролируются зональными, ландшафтными харак
теристиками, гидрологическим режимом водосборного бассейна, морфологиче
скими особенностями озера и другими природными условиями. В качестве кри
терия для оценки трофического статуса озер использовалась концентрация Ро6ш. 
(Россолимо, 1977; Шилькрот, 1979; Китаев, 1984). 68% обследованных малых 
озер в регионе ультраолиготрофные и олигогрофные. и лишь 5% - эвтрофные. 
Преобладают озера с относительно низкой перманганатаой (ПО • 7 мгО/л) и 
бихроматной (ЬО < 20 мгО'л) окисляемостью воды. Характерно преобладание 
аллохтонного окрашенного ОВ гумусовой природы (стойкого к биохимическому 
окислению). С повышением степени трофности закономерно повышается кон
центрация биогенных элементов и легко окисляемого ОВ. Значения ПО возрас
тают от ульграолиготрофного до эвтрофного статуса примерно в 2 раза (РОВ - в 
10 раз), а величины ЬО практически не меняются. В ульграолиготрофных озе
рах преобладает гумусовое ОВ аллохтонного происхождения, доля легко окис
ляемых фракций незначительна (коэффициент ПО/БО составляет лишь 17%). 
Отношение величин цветное™ к перманганатной окисляемости (ЦВ/ПО) со
ставляет от 2.6 (в ультраолиготрофных) до 6.6  (в эвтрофных озерах), что служит 
косвенным показателем значительного содержания в эвтрофных озерах стойких 
к биохимическому окислению органических соединений аллохтонного и авто
хтонного происхождения. Особенность северных водоемов - сравнительно вы
сокая концентрация растворенного 0 2 в эвтрофных водоемах, что свидетельст
вует о низких темпах биохимического окисления ОВ.

Цветаость воды и перманганатная окисляемость легли в основу классифика
ции озер по степени гумификации (Баранов, 1962; Салазкин, 1976; Китаев, 
1984). Около половины озер (45%) относится к группе ультраолигогумозных. 
33% - мезо!умозных. Полюумозных озер крайне мало Концентрация РОВ уве
личивается от ультраолигогумозных к полигумоэным озерам в 2.2 раза, ПО - 3.6 
и БО - 2 8 раза. Максимальные коэффициенты ПО/БО наблюдаются в мезогу- 
мозных (50%) и полигумозных озерах (31%), а в ультраолигогумозных он со



8

ставляет лишь 24%. 0 6  увеличении концентрации аллохтонного ОВ гумусовой 
природы в полнгумозных озерах свидетельствует высокое значение отношения 
ЦВ/ПО -10.3 (в ультраолигогумозных -  лишь 2.4).

Роль водных растений в продуцировании ОВ в крупных озерах в целом не
значительна. основным продуцентом ОВ является фитопланктон (в крупных 
озерах) и заросли высших растений (в мелких озерах) и обрастания. Качествен
ное и количественное развитие сообществ планктона низкое, значительно усту
пает водоемам более южных широт. В озерной экосистеме доминирует паст
бищная цепь (в глубокой части крупных водоемов -  детритная), замедленное 
разложение ОВ протекает преимущественно в аэробной среде. В водотоках 
(особенно в ручьях) преобладает доля аллохтонного ОВ. Вследствие слабого 
развития фитопланктона основным источником автохтонного ОВ в горных и 
гундровых ручьях является перифитон, а в лесных -  водные растения и частич
но фитопланктон. На верхних участках водотоков преобладают пастбищные це
пи, а в низовье -  цепи разложения. Организация и функционирование биологи
ческих сообществ в водных экосистемах адаптивно подчинено специфическим 
для регионов Крайнего Севера условиям среды (Биологическая.... 1975; Озе
ра..., 1976; Драбкова, Сорокин. 1979; Драбкова и др., 1994), что выражается в 
доминировании единичных видов, развитии комплекса стенобионтных форм, в 
более простой трофической сети, позволяющей токсикантам быстро аккумули
роваться в организмах из высших трофических уровней. Все это определяет по
вышенную чувствительность северных экосистем к антропогенным факторам.

Г лава 2. АНТРОПОГЕННОЕ ВОЗДЕЙСТВИЕ НА ВОДНЫЕ ЭКОСИСТЕМЫ
В результате более полувекового освоения природных ресурсов, 

функционирования горнопромышленного комплекса и других производств на 
территории Кольского Севера обозначились четыре вида антропогенных 
процессов: токсификация. эвтрофикация, ацидификация (в т.ч. на территории 
Финляндии и Норвегии) и термофикация.

Токсификация развивается в водных объектах, расположенных вблизи 
предприятий цветной металлургии. Основные факторы токсичности среды - тя
желые металлы (ТМ), в первую очередь приоритетные загрязнители (Ni, Си. 
Со). Токсификация обусловлена следующими факторами: а) токсичностью, вы
зывающей гибель чувствительных организмов, тератогенез и патологические 
явления; «) устойчивостью ТМ в водной экосистеме и способностью вторично 
превращаться в токсичные формы в результате разрушения безвредных метал
лоорганических соединений при изменении окислительно-восстановительных 
условий среды (Брагинский и др.. 1987; Мур, Рамамурти, 1987; Жулидов, 1988; 
Winner et al.. 1980; Versteeg et al„ 1988). В токсической среде наблюдаются эли
минация чувствительных к ТМ и другим токсикантам видов, подавление авто- 
трофного и сапрофитного компонентов экосистемы (обусловливающее ее "оли- 
готрофизацию"). количественное обеднение сообществ, бионакопление ТМ, 
морфологические нарушения субментума, лигулы, антенн у личинок хирономид
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(Деньгина. 1980; Яковлев, 1987, Yakovlev, 1997), патологические явления в ор
ганизмах рыб (Моисеенко, 1983, 1992; Моисеенко, Яковлев, 1990).

Специфика развития антропогенной эвтрофнкации (антропогенного 
эвтрофнровянмя) в субарктических регионах обусловлена следующими 
факторами: а) низкой температурой воды, замедляющей биологические 
процессы и окисление ОВ; б) исходно преимущественным природным 
олиготрофным статусом озер и относительно высоким насыщением воды 0 2 
благодаря впадению в озера незамерзающих горных ручьев и рек; в) 
избыточным увлажнением, относительно высокой проточностью и 
интенсивностью обновления воды в озерах; г) совместным поступлением в 
водоемы коммунально-бытовых и промышленных стоков, содержащих тонкие 
минеральные частицы, токсичные и нетоксичные органические и 
неорганические соединения. Повышение степени трофности (особенно на 
ранних этапах) не всегда ведет к качественному обеднению сообществ, 
однозначно растет обилие, аборигенные стенотермные виды обычно 
вытесняются эврибионтными видами с обширным палеарктическим ареалом.

Антропогенная ацндифмкацня развивается в ряде районов северо- 
восточной Норвегии, северной Финляндии и Кольского п-ова, преимущественно 
в малых верховых и бессточных озерах (Моисеенко. 1991; Яковлев и др.. 1991; 
Moiseenko, Yakovlev, 1989; Langeland et al., 1993). Характерно снижение pH 
воды (до 4.7). повышение концентрации А1 и других металлов и. особенно, их 
растворенных форм, становящихся в кислой среде высокотоксичными 
Реакцией сообществ является сокращение разнообразия по причине 
элиминации ацидофобных видов, уменьшение численности и биомассы 
("олиготрофизация" водоемов).

Термофикация обусловлена действием термического фактора, косвенно - 
усилением гидродинамической активности и эвтрофикацией водоема- 
охладителя (Крючков и др., 1985; Моисеенко, Яковлев. 1990). Горизонтальное и 
вертикальное распределение температуры воды в зоне распространения подог
ретых вод Кольской АЭС в оз. Имандра зависит от объема сбрасываемых вод и 
гидрометеорологических условий (площадь акватории достигает 15-25 км2). С 
учетом термического режима нами выделены три зоны теплового воздействия:
I сильного (At°) = 8- 10“, а в осенне-зимне-весенний период этот показатель 
достигает 13°; II -  умеренною (At0 = 3-8°); III -  слабого (At0 <3°). Реакцией мик
рофлоры является повышение ее количественных показателей и функциональ
ной активности (Евдокимова, 1988). Вследствие механического повреждения 
крупных ракообразных в охладительной системе и высокой гидродинамической 
активности водных масс фито- и зоопланктон количественно развиты слабо.

Глава 3. МАТЕРИАЛЫ И МЕТОДЫ ИССЛЕДОВАНИЙ
Объектом исследований являлся зообентос крупных (оз. Имандра, Ловозеро 

и Умбозеро) и около 420 малых озер с придаточными водотоками (1978-96 гг.), 
расположенных на территории Кольского п-ова, Финской Лапландии, северо- 
восточной Норвегии. Сбор материала осуществлялся дночерпателем (из глубо



ководных участков), на мелководий и ручьев - ручным сачком, сборами с кам
ней или обмыванием камней в емкости, отловом имаго насекомых и другими 
методами (Методы. .. 1975: Frost et ai., 1972). Всего обработано > 2000 качест
венных и количественных проб. В крупных озерах отбор проводился преимуще
ственно вдоль профилей от источников загрязнения или от литорали к наиболее 
глубокой части водоема; в малых озерах - на четырех станциях: наиболее глубо
кая часть, литораль, место истока ручья, вытекающий и впадающий ручьи. Так
сономический анализ бентосных проб, проведенный автором, с успехом прошел 
проверку качества в ходе международной интеркалибровки (1996 г.) в рамках 
программы АМАР (Intcrcalibration.... 1996). Химический анализ воды, около 100 
проб бентосных беспозвоночных осуществлялись в аттестованных или протес
тированных (в ходе международных интеркалибровок) лабораториях в ИПЭС 
РАН (Апатиты), в Финляндии и Норвегии.

Изучались зависимости структурных и других характеристик зообентоса от 
зональных, ландшафтно-географических условий водосборного бассейна, гид
рологического типа и морфометрии озер и водотоков, особенностей биотопа 
(тип грунта глубина скорость течения воды, степень развития водных расте
ний. гидрохимические показатели, в юм числе природная грофность и гумифи- 
цированность вод. концентрация загрязняющих веществ в воде и донных отло
жениях) (рис. 1).
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Природные условия Структура сообществ Антропогенные процессы
j Зональные ] *------►{ Таксономическая {4__ '  [Токсификация

! Атональные ------Н Трофическая !«— *— f Эвтрофикация

[ Водного объекта ] * "*) Размерная J* ~[ Ацидификация

1 Биотопа *! Этологическая f*— Гермофикация

Пространственная I*— 

*j Временная ]"*
Рис 1. Блок-схема анализа влияния факторов на структурные показатели.

Анализировались следующие характеристики сообществ: а) таксономическая 
структу ра (индексы плотности, Шеннона выравненное™, видового богатства 
среднее число таксонов'вилов в пробе, относительные биомассы отдельных так
сонов и групп, в т.ч. первичноводных элементов, двукрылых насекомых и др.);
6) трофическая структура: доля (по биомассе) грунтозаглатывателсй, собирате- 
лей-г логгателей. собирагелей-фильтраторов, соскребателей, размельчителей, ак
тивных хищников, соотношение доли хищников и "мирного" зообентоса; в) раз
мерная структура (средняя масса особей, средние массы хищников и "мирных" 
бентосных беспозвоночных и их соотношение): г) этологическая структура (си- 
дячис-прикрепленные. червеобразно-двигающиеся, роющие-закалывающиеся.
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минеры, ползающие, ходящие-ползающие. цепляющиеся, лазающие, периоди
чески плавающие, ныряльщики, нектонные. нейстонные); О) пространственная 
структура < градиенты распределения и вариабельность численности и биомассы 
- коэффициент вариации и стандартное отклонение средних); е) временная 
структура (многолетняя и сезонная динамика численности и биомассы, средней 
массы особей, индекса разнообразия и выравненное™).

Сложность действия многочисленных абиотических факторов на структур
ные характеристики сообществ, а также многообразие взаимодействия биотиче
ских факторов в самих сообществах, затрудняет выявление причинно- 
следственных связей. Влияние факторов внешней среды обычно носит характер 
лимитирования (Одум, 1986; Гутельмахер, 1987; Иванова, 1987, Бигон и др., 
1989), а распределение биологических показателей чаще всего отличается от 
нормального (Зимбалевская, 1981; Песенко, 1982). Поэтому использовались не
параметрические методы (Вилкоксон-тест. ранговая корреляция Спирмена), а 
также дополнительно методы многомерной статистики (факторный, регресси
онный и др.) с логарифмированными величинами.
Г лава 4. ЭКОЛОГО-ФАУНИСТИЧЕСКИЙ ОБЗОР ЗООБЕНТОСА ОЗЕР И ВОДОТОКОВ

Специфические природно-климатические условия субарктаческого региона, 
последствия оледенения и последующих исторических изменений, ландшафт
ные особенности водосборных бассейнов и характеристики самих водных объ
ектов определяют современный облик фауны и гидробиологический режим во
доемов на территории северо-восточной Фенноскандии (Жадин. 1940. Озера..., 
1974; Биологические..., 1975; Nost et al., 1986). Внедрение и расселение эври- 
бионтных видов из более южных широт связано с естественными и антропоген
ными причинами (строительство гидротехнических сооружений, акклиматиза
ция. интродукция, изменение солевого состава, рост минерализации воды, 
трофности и концентрации загрязняющих веществ). Наблюдается повсеместное 
(особенно интенсивно в индустриально развитых и населенных районах) со
кращение разнообразия и роли аборигенных видов, многие из которых являют
ся стенобионтаыми. В соответствии с различными подходами к лимнофауни- 
стическому районированию территория северо-восточной Фенноскандии отно
сится к ландшафтно-географическим зонам тундры и тайги, входит в палеарк- 
тическую область, в состав Лапландской провинции. Тундрового и Карело- 
Кольского регионов (Сгаробогатов, 1970: Limnofauna.... 1978, Пидгайко. 1984; 
Попченко, 1988).

На территории северо-восточной Фенноскандии установлено около 500 ви
дов беспозвоночных организмов (608 таксонов различного ранга) Из них 441 
вид и форма зарегистрирован нами, более половины состава - впервые для 
Мурманской обл. Основу фауны составляют виды европейского и европейско- 
сибирского и палеарктического распространения. Обнаружено лишь 11 видов 
космополитов, представленных исключительно первичноводными формами. 
Доля типично арктических видов (стеногермно-холодноводных) также незначи
тельна - менее 3%. На долю видов с преимущественным распространением в се



верных регионах Евразии и Америки (цирку мполярные, северо-альпийские. ги- 
поаркгические, бореомонтанные и другие элементы) приходится 31% всего ко
личества выявленных видов. Доля северных видов максимальная в фауне насе
комых (у поденок - 39%, хирономид - 35%, веснянок - 28% и ручейников - 18%) 
и низкая у первичноводных элементов, особенно у аннеллид ( 11%).

В составе зообентоса северо-восточной Фен ж »скандии обнаружены практи
чески все групиы беспозвоночных, населяющих пресные водоемы. Фауна оли- 
гохет существенно беднее по сравнению с другими регионами Европы (Попчен- 
ко. 1988). Преобладают по составу представители сем. Naididae и Lumbriculidae. 
Половина состава фауны олигохет - космополиты. У ряда видов на территории 
Кольскою п-ова проходит северная граница ареала (Potamothrix hammoniensis 
(Mich.) и Lamprodrilus). Пиявки представлены шестью видами - 18% состава, 
указанного для всей Европы (Limnofauna..., 1978). Голарктический вид 
Glossiphonia complanata (L.) и космополит Helobdella stagnalis < L,j встречаются 
в прогреваемых, т е. в более продуктивных озерах восточной части Кольского 
п-ова и в Финской Лапландии. В олиготрофных водоемах обитают 
Acanthobdellapeledina Grube и Piscicola geometra (L.).

Выявлено 28 видов моллюсков: 6  - Planorbidae, по 4 - Lymnaeidae и 
Valvatidae: 10 -  Pisidium (эта группа нуждается в дальнейшем изучении), 3 - 
Sphaerium и пресноводная жемчужница Margaritifera margaritifera L. Количе
ство видов брюхоногих моллюсков на территории северо-восточной Фенно- 
скандии не превышает 10% всего состава, указанного для всей Европы (Okland, 
1969. 1979: Limnofauna..., 1978). В фауне представлены европейско-сибирские, 
палеарктические. голарктические, собственно европейские виды и типичный 
сибирско-североевропейский вид Vahata (Atropidina) sibirica Midd. Разнообра
зие моллюсков, особенно брюхоногих, заметно сокращается в северном направ
лении. Пресноводная жемчужница М. margaritifera обнаружена в настоящее 
время в ряде крупных рек Кольского п-ова.

Высшие ракообразные представлены небольшим составом. Распространение 
водяного ослика Asellus aquations Sars. ограничивается северным пределом се- 
веро-таежного леса. Однако теплыми течениями рек они далеко распространя
ются вниз - почти к побережью Баренцева моря (пос. Сванховд. р. Пасвнк). В 
рассматриваемом регионе и в сопредельных районах фауна амфипод представ
лена голарктическими прибрежными морскими и пресноводными видами: 
Mnnoporeia affinis Lindstr.. Gammaracanthus lacustris Sars, Relictacanthus 
lacustris Sars и Gammarus lacustris Sars (Герд, 1949; Barnard, Barnard, 1983; 
VäinOlä. Varvio. 1989). Реликтовая мизида Mysis relicta Irovcn имеет циркумпо
лярное распространение в северных регионах Евразии и Америки. В пределах 
Кольского п-ова. возможно, существуют две популяционные группы мизид. 
группа III - в озерах прибрежья Баренцева моря, группа II - в оз. Имандра и, ве
роятно. других водоемах бассейна Белого моря (Väinölä et ai.. 1994).

Фауна поденок в регионе насчитывает не более 25% от состава фауны всей 
Европы. Из 40 зарегистрированных видов более половины приводится нами

12
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впервые для Мурманской обл. Поденки - обычные обитатели водотоков и лито
рали стоячих вод. Наиболее богата фауна сем. Baetidae (13 видов, 10 - прихо
дится на р. Baetis). Обычны представители сем. Bactidac. Siphlonuridae. 
Leptophlebidae и Heptageniidae. Более 80% фауны - европейские виды, голаркти
ческих видов немного (например. Centroptilum luteolum Müll.. Xfetretopus 
borealis Eta, Siphlonurus altematus Say), арктический-субарктический циркум
полярный вид - Baetis lapponicus Bgtss., циркумполярный вид - Ephemerelia 
aurivillii Bgtss., сибирский вид - Heptagenia fuscogrisea Retz. Преобладающая 
часть веснянок (27 видов) - иммигранты из северо-восточной, юго-восточной и 
восточной Палеарктики (Lillehammer, 1988). Несмотря на го. что веснянки яв
ляются типичными элементами фауны в Субарктике, разнообразие их в регионе 
низкое: <10% всего состава фауны Европы. Важнейшая экологическая особен
ность - проникновение многих реофильных видов веснянок и поденок, типич
ных обитателей водотоков горных районов умеренных широт, в прибрежные 
лигофитофильные, пеаммонелофильные биоценозы олигогрофных и мезотроф- 
ных озер региона. Этому способствуют благоприятные для них условия (соот
ветствующие в определенной мере горным районам умеренных широт): тумид- 
носгь. низкая температура, благоприятный режим кислорода в водоемах

Из 21 вила стрекоз большая часть приходится на р. Coenagrion (6 видов), 
Somatochlora и Aeshna (по 4 ). Эго около 20% всего состава фауны Европы. Пре
обладают виды, широко распространенные в северной половине Евразии. Наи
большее разнообразие стрекоз отмечается в стоячих или умеренно текучих во
дах лесной зоны (в северной Финляндии, центральных и юго-западных районах 
Мурманской обл.). Распространение большинства видов р. Coenagrion ограни
чивается северной границей хвойных лесов. Водные клопы представлены в ос
новном широко распространенными европейско-сибирскими и палеарктиче- 
скими видами сем. Corixidae. В фауне водных жуков установлено 60 таксонов 
(из них 31 вид). Эта качественно богатая группа требует дальнейших таксоно
мических исследований. Большинство выявленных видов имеет широкое гео
графическое распространение; представители сем. Elminthidae и Dryopidae 
обычны для северных регионов. Они встречаются повсеместно в мелководных 
зонах всех типов водоемов и в горных водотоках. Фауна вислокрылок включает 
почти все известные для Европы виды р. Sialis (5 видов) Они обитают на мел
ководных участках стоячих или медленно текучих водоемов лесной зоны, край
не редки в тундровой зоне и не обнаружены в торных районах. Чаше других 
встречаются S. sordida Klingst, и S. morio Klingst. Все виды - представители ев
ропейско-сибирской фауны.

Ручейники - многочисленная и разнообразная группа региона, насчитываю
щая 110 видов (нами выявлено 107 видов). Наиболее разнообразный состав в 
сем. Limnephilidae (38 видов из 13 родов), Phryganeidae (6 родов и 11 видов), 
Hydroptilidae и Polycentropodidae (по 5 родов и 11 видов). Leptoceridae (4 рода и 
10 видов). Также богата более архаичная группа - подотряд Annulipalpia (39 ви
дов из 21 рода), что обусловлено наличием в регионе горных ландшафтов.
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меньшей гумифииированностъю воды. Преобладают виды с широким геогра
фическим распространением в пределах Европы и Сибири. Ручейники по рас
пространению в различных типах водоемов уступают лишь хирономидам. Од
нако в глубоководных зонах озер они редки.

На долю 145 видов и форм хиоономид (из 81 рода) приходится 33% от об
щею числа выявленных в регионе видов зообенгоса. По разнообразию выделя
ется подсем. Orthocladiinae (38% от всех видов и форм хирономид); триба 
Chironommi - 27%, подсем. Tanvpodinae - 19%, триба Tanytarsini - 11%. Основу 
составляют широко распространенные европейско-сибирские, палеарктические 
виды (Limnofauna. .. 1978: Catalogue .... 1990). В горных озерах и ручьях разно
образие хирономид резко сокращается, преобладающими становятся борео- 
альпийские и арктические виды из подсем. Diamesinae и Orthocladiinae. грибы 
Tanytarsini. Разнообразие и роль личинок Chironomini и особенно Chironomus 
закономерно сокращается от южной лесной зоны к горно-арктическим ланд
шафтам. от мелководных заиленных участков озер - к глубоким частям, от 
больших озер - к малым, в водотоках они представлены слабо (в горных ручьях 
крайне редки).

Основными факторы, определяющие верхние пределы вертикального рас
пространения фауны беспозвоночных - вид биома и физико-географические 
особенности ландшагЬтов: высота над уровнем моря, верхний предел распро- 
С1 ранения наземной растительности, особенно деревьев, служащих одним из 
основных источников поступления OB в малые озера и водотоки. Максимальное 
количество таксонов обнаруживается в озерах лесной зоны, где наряду с типич
ными обитателями равнинных водоемов широко распространены поденки и 
веснянки - представители литореофильного комплекса фауны На высоте '1  км 
над уровнем моря встречаются лишь хирономиды Diamesinae; около 1 км - по
являются ручейники Apatania, Potamophylax, клещи Hydracarina. Simulidae, вес
нянки A. compacta: около 700 м - поденки и олигохеты; < 500-400 м - моллюски, 
полужесткокрылые, вислокрылки и пиявки; <300 м - G. lacustris, стрекозы, во
дяной ослик A. aquaticus, моллюски Valvatidae и др.

Повсеместно (в юрных. тундровых и лесных ландшафтах) обнаруживаются 
хирономиды, олигохеты сем. Lumbriculidae (в основном Lumbriculus varicgatus 
Müll.), ручейники сем. Limnephilidae. p. Agrypnia и Neureclipsis bimaculata L. 
двукрылые насекомые сем. Ceratopogonidae, Tipulidae и моллюски p. Pisidium 
Фоновыми (встречаемость >50%) для горных ландшафтов могут считаться 
Polycentropus flavomaculatus Pictet., L. variegatus, Apatania, Agrypnia, 
Potamophylax, а также двукрылые сем. Limoniidae. Ceratopogonidae и др Доля 
хирономид в сообществах возрастает от лесных к горным ландшафтам, где чаще 
других встречаются Pseudodiameasa. Diamesa. Heterotrissocladius (преимуще
ственно Я. subpilosus gr., Я. niaeaeri gr.), Eukiefferiella, Corynoneura, 
Arctopelopia, Krenopelopia, Natarsia, Thienemannimyia, Trissopelopia, Zalutschia, 
Hydrobaemis. Cricolopus, Psectrocladius, Paratanytarsns, Tanytarsus, 
Micropseclra, Sergentia coracina Zett. В литоральной зоне малых лесных озер
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доминируют (по индексу плотности) моллюски р Pisidium, ручейники сем 
Limnephilidae и водяной ослик A. aquaticus. В лесных ручьях существенно со
кращается разнообразие и обилие веснянок и поденок. Доля ручейников в био
массе остается практически одинаковой во всех ландшафтах.

Динамичность экологических условий, разрушительное волновое воздейст
вие, ежегодное промерзание и осушение, скудость высших водных растений на 
литорали к р у п н ы х  озер (Имандра, Умбозеро) определяют развитие специфиче
ского литореофильного комплекса фауны, а также относительно низкое обилие 
организмов. Всего обнаружено 110 видов и форм: 35% - хирономиды, по 14% - 
олигохеты и ручейники. 9% - веснянки и 7% - поденки. Обычными являются 
хирономиды, гидракарины, олигохеты Enchytraeidac и Lumbriculidae, жуки 
Platambus maculatus L.. Oreodytes, ручейники Potamophylax. Halesus. 
Polycentropodidae, веснянки Nemoura и Diura, поденки Heptagenia, Ephemera, 
Baetidae. Крупные озера отличаются низкими количественными показателями 
sooбентоса в глубоких частях: средняя биомасса (г/м2) закономерно возрастает 
от наиболее глубокого ультраолиготрофного оз. Умбозера (0.75Ю.19) и олиго- 
грофного оз. Имандра (0.93Ю.18) к малым озерам (4.41±2.20).

Тин доминирующего субстрата степень развития растительности в при
брежной зоне озера имеют особое значение для донных организмов. Наиболь
шая доля в количественных показателях зообентоса литорали выявлена у при
способленных к условиям прибойного берега литореофильных и фитофильных 
веснянок, хирономид, поденок и олигохет. Среди различных типов литорали ка
чественно богатой фауной выделяется каменисто-галечниковый берег с зарос
лями водных макрофнгов (а также с обрастаниями мхов). Максимальное обилие 
обнаруживается в зарослях высших водных растений на илистых грунтах (Р < 
0 .0001), минимальное - в биотопах, представленных валунами, крутыми скала
ми или подвижным песком (Р < 0.001). Наибольшее разнообразие фауны отме
чается на г лубинах 1.5-2 м. что обусловлено более однородными и менее суро
выми условиями, поступлением ОВ от берега и другими причинами.

Число выявленных таксонов донной фауны в крупных озерах закономерно 
уменьшается по мере увеличения глубины (Р < 0.003), что связано в первую 
очередь с сокращением разнообразия личинок Chironomini (Р < 0.000). 
Tanytarsini (Р < 0.002) и Tanvpodmae. В наиболее глубоких частях (> 20 м) 
крупных озер выявлено не более 15 видов, среди которых обычны реликтовый 
бокоплав М. afflnis (в оз. Имандра), олигохеты, моллюски Pistdlum холодолюби
вые личинки Heterotrissocladius. Zalutschia. Protanvpus. Klicropsectra, 
Paratanytarsus, S. coracina, Stictochironomus. Количественные показатели зоо
бентоса максимальны в зоне сублиторали; численность его закономерно умень
шается с глубиной, а биомасса слабо зависит от этого фактора. Доля хирономид 
в общей биомассе зообентоса с глубиной закономерно (Р <■ 0.01) сокращается по 
причине обеднения фауны личинок Chironomini, в меньшей степени -



16

Tanypodinae и Tanytarsini. В глубоких частях (> 20 м) хирономилы составляют 
' 20% общей биомассы. Доля олигохет там, напротив, максимальная (> 50%).

С учетом характера субстрата, состава доминирующих форм и структурных 
святей в крупных озерах выделено шесть основных биоценотических группиро
вок. из них литоральные: литофильный - Heptagenia-Potamophylax. литопсаммо- 
фильный - Halcsus-Lumbriculus, псаммофильный - Lymnaea-Dcmicryptochirono- 
mus, фигофильный - Pisidium-Spirosperma; глубоководные: пелофильный - 
Spirosperma-Monoporeia и псаммопелофильный - Sptrosperma-Procladius. В суро
вых условиях прибойного берега литофильный биоценоз разрежен, и ни один 
вид не может достичь массового развития. Литопсаммофильный биоценоз ха
рактерен для каменисто-песчаной литорали; богат качественно и количественно 
и включает виды, характерные для различных биоценотических группировок. 
Псаммофильный биоценоз в зоне верхней литорали наиболее (качественно и 
количественно) бедный. Распространению типичных фитофильных форм в 
крупных водоемах препятствуют как суровые условия (ветровое и волновое 
воздействие, промерзание и осушение) в зоне литорали, так и слабое развитие 
зарослей высших водных растений. Поэтому фитофильный биоценоз в класси
ческом виде (в зарослях высших растений или зоофитос) представлен слабо 
Разнообразие фитофильных видов там обеспечивается развитием обрастаний 
диатомовых водорослей и мхов на прибрежных валунах и каменисто-песчаной 
литорали. Характерной особенностью является проникновение фитофильных 
видов хирономид (Demeijerea, Cricotopus, Endochironontus. Corynoncura, 
Psectrocladius, Monodlamesa) в глубоководные участки, что мы объясняем рас
пространением водных растений в более глубоководные зоны благодаря про
зрачности воды, а также благоприятным кислородным режимом. Господствую
щий в глубоководных зонах пелофильный тип биоценоза качественно обеднен. 
75% состава приходится на хирономид (примерно половина -  на сем. 
Orthocladiinae). В зависимости от характера грунта и глубины формируются 
биоценозы. Oligochaeta-Monoporeia. Chironomidae-Oligochaeta. Chironomidae- 
Monoporeia. Типичные пелофильные виды Chironomus spp. и Tubifex tubifex 
Müll, малочисленны в глубоких частях озер. Роль их возрастает в мелководных 
заливах, в местах аккумуляции на дне детрита и загрязняющих веществ.

Наряду с зональными и азональными факторами гидрологические, морфоло
гические особенности водосборного бассейна, водоема и биотопа, обилие и про- 
дук1Ивносгь наземной растительности на территории водосборного бассейна в 
значительной степени определяют структуру и количественное развитие сооб
ществ зообснтоса в малых озерах и в их придаточных водотоках. Прибрежная 
зона озера (Ст. I ), место истока из него ручья (Ст. 2) и придаточные водотоки 
(вытекающий ручей - Ст. 3 и поступающий ручей - Ст. 4) характеризуются раз
личным комплексом донной фауны, неодинаковым вкладом систематических 
групп в количественные показатели зообентоса. Его основу в мелководных зо
нах озер и в водотоках составляют ручейники, двустворчатые моллюски, водя
ной ослик и олигохеты. а в глубоководных (Гл. 3.) сообществах - моллюски-
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горошинки и хирономиды (Ortliocladiinae). Наиболее качественно и количест
венно богата фауна у истока ручья из озера (там сосуществуют элементы лим- 
нических и лотических фаунистических комплексов! и в вытекающих ручьях 
(преимущественно реолитофильные и фитофильные формы), в лесных ручьях 
со стоячей водой также представлены пелофильные виды. Доля хирономид в 
биомассе сообществ в различных биотопах уменьшается в следующей последо
вательности: Гл.З.->Ст.1Хл.4>Ст.2>Ст.З. Особенно это характерно для трибы 
Chironomini, средняя относительная биомасса которой сокращается примерно в 
273 раза (от 18.2 в Гл. 3. до 0.03% на Ст. 3). Доля представителей Tanvtarsini. 
Tanvpodinae и Orthociadiinae уменьшается, соответственно, в 8 . 5 4 и 2.5 раза. 
Максимальная доля олитохет отмечена в глубоких частях озер (16%), мини
мальная - в вытекающем из озера ручье (4.1%). Доля ручейников минимальна в 
глубоководной зоне (4.9%), в водотоках она повышается до 24-27 %. Доля бо- 
коплава G. lacustris выше у истока ручья из озера (Ст. 2), а моллюсков, поденок 
и особенно веснянок - в ручьях. Однако поденки сем. Leptophlebidae и веснянки 
p. Nemoura образуют значительные скопления на илистых грунтах мелководных 
лесных озер.

Скалистая и каменисто-песчаная литораль горных озер населена разнообраз
ной фауной поденок (обычны Baetis, Siphlorturus, Ameletus inopinatus Etn. и 
др.), веснянок (Diura nanseni Kmp., Arcynopteryx compacta McL. и др.), личинок 
ручейников и хирономид подсем. Orthociadiinae. Tanypodinae. Prodiamesinae и 
Diamesinae. Лесные озера характеризуются богатым количественным развитием 
зообентоса, в котором преобладают фитофильные и пелофильные виды олиго- 
хет сем. Naididae. Enchytraeidae. Tubtficidae. моллюски, бокоплав G. lacustris. 
водяной ослик A. aquaticus, из веснянок -  представители сем. Nemouridae, поде
нок -  сем. Leptophlebidae. ручейников сем. Limnephilidae и Phryganeidae, хи
рономид -  триба Chironomini и подсем. Orthociadiinae. Среди малых озер (пло
щадью от 0.01 до 1.5 км') наиболее качественно богаты более крупные. Это свя
зано с наличием там разнообразных биотопов, способствующих высокому ви
довому разнообразию фауны (Schewenneker. Heilenthal. 1984; Бигон и др.. 
1989). В то же время эта связь не однозначна, т.к. возрастание разрушительной 
ветровой и волновой деятельности является ограничивающим фактором для за
селения многими видами литорали больших озерах.

Важными для донных организмов факторами в водотоках являются скорость 
течения воды, термический режим и динамика уровня воды. тип. мощность 
водных и околоводных растений, ширина и глубина водотока, вид донного суб
страта (Жадин, 1940; Леванидсв, 1976; River..., 1975; Vannote et al.. 1980; Stream 
ecology..., 1983 и др.). В соответствии с теорией "речного континуума" состав и 
количественное богатство обитателей водотоков в значительной степени зависят 
от интенсивности поступления ОВ с суши и характеризуются продольной зо
нальностью (Hildrew. Townsend. 1987; Леванидова и др., 1989 и др.). Креналь и 
ритраль преимущественно населяют реофнльные виды, большая часть которых 
принадлежит к эпифауне (Perlodidae. Leuctridae, Baetidae. Heptageniidae.
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ЕрЬетеге1П(1ае, Siphlonuridae, Ара1ап1а. 01атезтае). Разнообразие, численность 
и особенно биомасса зообентоса закономерно возрастаю! к низовью водотоков, 
повышается доля, моллюсков, олигохет. брюхоногих моллюсков и пиявок. Ру
чейники сем. НусЬорзусШае, Ро1усепггоро<Мае, ЬипперЫНсЗае и хирономиды 
подсем. ТапуротИпае и ОгЙтосЫнпае не обнаруживают продольной зонально
сти, они распространены более или менее равномерно по всей длине реки, за 
исключением кренали. В лесных ручьях продольная зональность выражена сла
бее по сравнению с горными водотоками. Максимальное разнообразие организ
мов (особенно веснянок и поденок) отмечается в ручьях с быстрым течением, 
где дно сложено каменистым фунтом и покрыто мхом. Все другие группы дон
ных животных показывают меньшую зависимость от характеристик фунта и 
степени развития растительности. Доля водяного ослика А. адиаНсш и висло- 
крылок р. 5<а/й в биомассе зообентоса выше в лесных ручьях с малой скоро
стью воды, заросших высшими водными растениями и с мягким илистым фун
том. Благодаря обилию автохтонного ОВ и защитной роли зарослей (в качестве 
убежища) для беспозвоночных от рыб, наибольшее обилие зообентоса обнару
живается в развитых ручьях, заросших высшими водными растениями и с уме
ренным точением воды.

Принадлежность малых озер к определенному гидрологическому т и п у  (гене
тически или временно в зависимости от интенсивности питания водой) - важ
ный фактор, оказывающий влияние на качественные и количественные показа
тели зообентоса и отдельных систематических фупп. Число выявленных видов 
закономерно (Р < 0.003) возрастает от бессточных к проточным (во время об
следования) озерам. Временная изоляция озера в период минимальных атмо
сферных осадков во второй половине лета - начале осени имеет катастрофиче
ский характер, т.к. приводит к потере продуктивной литоральной зоны и прида
точных водотоков, через которые также осуществляется иммиграция водных ор- 
ганизмов. Озера, постоянно сохраняющие свою проточность, - крупные, обла
дают развитой системой придаточных водотоков, разнородными условиями 
среды и богатой водной растительностью. Доля олигохет, пиявок и брюхоногих 
моллюсков выше в бессточных озерах, ниже - в верховых. Бокоплав О. 1асш1пэ 
и водяной ослик А. адиаИсиз показывают минимальное обилие в бессточных 
озерах, куда затруднено поступление аллохгонного ОВ Доля крупных беспо
звоночных (водные клоны, вислокрылки, стрекозы, а также двукрылые) выше в 
небольших бессточных озерах что, видимо, обусловлено ослаблением пресса 
бентосоядных рыб.

Уровень троФии (по природным условиям). Общее число обнаруженных 
таксонов на литорали озер закономерно возрастает от ультраолиготрофных озер 
к эвгрофным. Коэффициенты корреляции (гх) между числом видов и концен
трацией N. Р, а также содержанием РОВ и перманганатной окисляемостью воды 
положительные (0.0001>Р<0.02). Из всех систематических фупп только у вес
нянок. хирономид ТапуТагзин и Тапуросйпае обнаружилась обратная зависи
мость (Я<0.04) с вышеуказанными показателями трофности. Доля отдельных
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систематических групп в биомассе зообентоса существенно различается в зави
симости от трофического статуса озер. В эвтрофных озерах достигается макси
мальная относительная биомасса у пиявок, веснянок ( исключительно за счет 
p. Nemoura), вислокрылок и ручейников (Limnephilidae и Phryganeidae). По мере 
роста трофности закономерно (Р<0.02) сокращается доля олигохет (крупные 
черви Lumbnculidae замещаются мелкими особями Tubiticidae), двукрылых на
секомых и особенно хирономид. Другие группы показывают максимальные от
носительные биомассы на промежуточных уровнях трофии

Влияние i-умусовых веществ на водные организмы имеет как положитель
ный. так и отрицательный характер. Среднее число таксонов в пробе возрастает 
01 улыраолигогумозных к полигумозным озерам, что подтверждает мнение 
А. А. Салазкина (1976) об обеднении фауны по мере повышения степени гуми
фикации лишь при сопутствующем снижении уровня pH воды. В полигумозных 
озерах с рН -6.5 чаще других обнаруживаются олигохеты Naididae и 
Lumbnculidae (L. variegatus), стрекозы, личинки хирономид Chironomini и 
Orthocladiinae. а также представители Ceratopogonidae. Биомасса глубоководно
го зообентоса повышается от ультраолигогумозных ( 1.1 ±0.2 г/м") к мезогумоз- 
ным озерам (2.1 ±0.8), а в полигумозных она вновь уменьшается (1.6±0.4). За 
исключением хирономид, веснянок и олигохет, доля большинства групп бентос- 
ных животных в биомассе достигает максимальных значений на промежуточ
ных уровнях гумификации: в олнгогумозных - мезогумозных озерах. Водяной 
»телик и стрекозы (более обычные в лесных озерах е коричневатой водой) доми
нируют в полигумозных озерах.

Глава 5. Зообентос  в условиях  токсификации  
Для загрязняемых тяжелыми металлами (ТМ) водных объектов характерны 

качественное и количественное обеднение вплоть до гибели всех организмов 
макрозообентоса, формирование специфических сообществ с доминированием 
личинок хирономид Chironomus, Procladius. Ablabesmyia. Psectrocladius - в 
глубоководных зонах и в других биотопах; ручейников Polycentropodidae и 
Rhyacophila, а также полужесткокрылых сем. Corixidae - на литорали и в водо
токах (Яковлев. 1982. 1986. 1995а. б: Моисеенко. Яковлев, 1990: Яковлев и др..
1991). Доля отдельных таксономических групп в количест венных показателях 
зообентоса, в меньшей степени - общая численность и биомасса зообентоса, 
проявляют обратную зависимость от содержания 'I'M в воде и озерных донных 
отложениях. Число таксонов и обилие зообентоса закономерно возрастают по 
мере удаления от источников загрязнения, в основном за счет появления чувст
вительных к токсическому воздействию групп (Gastropoda, Ephemeroptera, 
Plccoptera. Hirudinea. Amphipoda).

Уровни содержания Ni и Си в личинках хирономид p. Chironomus (факуль
тативные собиратели-детритофаги) и в хищных личинках ручейников сем. 
Polycentropodidae, собранных из загрязненных озер и водотоков вблизи медно
никелевых предприятий, примерно в 10-70 раз выше по сравнению с условно 
фоновыми районами. Средние концентрации ТМ в личинках ручейников
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Ро1усеп(горо<1к1ае в 10-км тоне вокруг предприятий АО "Печенганикель" состав
ляют ряд: Си>2п>№ >Мп>Со>РЬ>Сс1; в личинках хирономид р. СЫгопотих: 
Zn>Mn>Nl>Cu>Pb>Co>Cd (АО "Ссвероникель". губа Монче оз. Имандра). Кон
центрации ТМ (за исключением СУ, РЬ и 1п) в личинках хирономид и ручейни
ков имеют тесную положительную корреляционную связь между собой (/$=0.46-
0.94, Р<0.05), что свидетельствует о едином антропогенном источнике их по
ступления и косвенно -  об определенном сходстве их поведения в экосистеме. 
Коэффициенты ранговой корреляции между содержанием N1 в личинках 
СЫгопотт и концентрацией N1 в воде и озерных донных отложениях положи- 
гсльные (0.94 и 0.81, соответственно). Содержание и величины КБН (коэффи
циенты бионакопления или отношение концентраций ТМ в гидробионтах к со
держанию в воде или в фунтах) находятся в тесной зависимости от основных 
гидрохимических показателей (щелочность. pH, содержание ОВ в воде и др.), 
регулирующих физико-химическое состояние ТМ (от которого в свою очередь 
швисит их доступность для водных организмов). Значения КБН металлов в ли
чинках хирономид и ручейниках максимальные для Zn и СУ. наименьшие - для 
№. Однако величины КБН (за исключением СУ и РЬ) закономерно снижаются 
по мере увеличения содержания металлов во внешней среде. Эта обратная зави
симость более тесная для КБН. рассчитанных с концентрацией ТМ в озерных 
донных отложениях, чем с соответствующими коэффициентами по содержанию 
ТМ в воде. Подобные факты были установлены и при изучении содержания ТМ 
в организме рыб (Кашулин. Решетников, 1995). Вероятно, это связано с тем, что 
концентрация ТМ в воде более изменчива а в донных отложениях содержание 
аккумулировавшихся ГМ более стабильно и. видимо, точнее отражает нафузку 
ТМ на водную экосистему. Во-вторых, в водных объектах вблизи источников 
эафязнения ТМ находятся преимущественно в связанных, биологически инерт
ных формах, благодаря щелочной реакции водной среды. В отдаленных, услов
но фоновых озерах уровень pH в целом ниже, и соответственно там возрастают 
подвижность и действие ТМ на организмы. Обнаружение более низких величин 
КБН в сильно зафязненных водоемах также может свидетельствовать о выра
ботке у водных животных в токсической среде определенных механизмов, пре- 
нятствующих поступлению и накапливанию металлов в их организме.

Глава б. ЗООБЕНТОС В УСЛОВИЯХ АНТРОПОГЕННОЙ ЭВТРОФИКАЦИИ 
Основным фактором, ведущим к деградации сообществ в губе Белой оз. 

Имандра, наряду с обогащением среды биогенными элементами и ОВ. являются 
повышенная мутность воды и осаждение тонких минеральных частиц на дно 
(Деньгина, 1980; Яковлев. 1982. 1986, 1995а. 1998). Реликтовая мизида М 
геНш. а также поденки, большинство видов хирономид (ТапуГагзтг 
ГЯатечтае, Ог11юс1ат1ипае) первыми выбывают там из состава фауны или ста
новятся редкими. Изменения в количественных показателях зообентоса выра
жаются в возрастании валовой численности и биомассы, в основном за счет 
массового развития личинок СМгопотия и 2-3 вида олигохет сем. ТиЬ(йс1<1ае: а 
при сопутствующем влиянии мутности воды и интенсивного осаждения на дно



озера тонких минеральных частиц и детрита (в качественно обедненных "техн<> 
генных" пелофильных биоценозах) - только олигохет. На долю доминирующего 
комплекса организмов обычно приходится >75% от валовой биомассы. При 
умеренной эвтрофикации к группе доминангов добавляется реликтовый боко- 
плав А/. affinis и ряд друг их форм, развитию которых способствует обилие ОВ и 
еще сохраняющееся оптимальное содержание растворенного О?

Эвтрофикация и изменения в зообентосе малых озер несколько отличаются 
по характеру от наблюдаемых в крупных озерах. Здесь негативные процессы 
охватывают весь водоем, а харакгер и скорость изменений в значительной сте
пени зависят от природных особенностей озера и водосборного бассейна. В ти
пичных для горных водотоков литореофилъных комплексах при повышенной 
концентрации биогенных элементов и ОВ сокращается роль чувствительных к 
загрязнению и мутности воды видов поденок, веснянок, ручейников, симулид и 
других обычных обитателей горных рек и ручьев. В то же время количествен
ные показатели сообществ растут за счет двукрылых (Tipulidae. Orthocladiinae, 
Tanvpodinae), олигохет сем. Lumbriculidae. Доминирующие в эвтрофных водо
емах олигохеты сем. Tubificidae и хирономиды p. Chironomus в водотоках не по- 
jiyчают развития, видимо, по причине быстрого течения воды и отсутствия или
стого грунта.

I 'лава 7 ЗООБЕНТОС В УСЛОВИЯХ АНТРОПОГЕННОЙ АЦИДИФИКАЦИИ
В основе формирования специфического видового состава и структу рной ор

ганизации зообентоса в закисленной среде лежат четыре основные причины 
(Appelberg et a l , 1993: Herrmann et al„ 1993; Stenson et al.. 1993 и др.): I) ток
сичность и другие факторы, оказывающие непосредственное воздействие на ор- 
ганизмы (наряду с А1 в кислой среде возрастает токсичность и других металлов, 
а ионы Н+ нарушают регуляцию в организме баланса ионов Са, Na и С1); 2) ис
ходно низкое содержание фосфора и других биогенных элементов на террито
рии водосбора; 3) эффект "дно-верх", выражающийся в сокращении запасов 
биогенных элементов (особенно фосфора) в воде в связи с "олиготрофизацией" 
водоемов (снижение интенсивности процессов восстановления и поступления в 
водную среду фосфора по причине подавления разложения листьев деревьев, 
растений и друтого органического материала микрофлорой и беспозвоночны
ми); 4) эффект "верх-дно", т е. ослабление нагрузки со стороны более чувстви
тельных к снижению pH бентосоядных рыб, последствием которого является 
возрастание роли крупных беспозвоночных в пелагических (Corixidae. 
Chaoborus) и бентосных сообществах (Sialidae, Odonala).

Наиболее чувствительны к снижению pH воды бокоплав G. lacustris. брюхо
ногие моллюски (Valvatidae, Lyrmaea, Pianorbidae), поденки (Baetidae. Caenidae. 
Metretopidae), ряд видов ручейников сем. Sericostomatidae. Lepidostomatidae. 
Goeridae, Brachycentridae Личинки хирономид. моллюски Pisidium, гидракари- 
ггьг, жуки сем. Dytiscidae, полужесткокрылые сем. Corixidae, малощетинковые 
черви (за исключением Stylaria lacustris Linn. ), водяной ослик A. aquaticus по
денки сем. Leptophlebidac, веснянки p. Nemoura. личинки стрекоз, вислокрылок
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p. Siali.s. ручейников сем Phryganeidae, Limnephilidae, Polycentropodidae - обыч
ные представители зообентоса в литоральной зоне озер и в водотоках с pH воды 
<5.0. На видовой состав, количественные показатели ацидофобных групп влия- 
ci. наряду с комплексом прямых и опосредованных факторов закисления, мно
жество абиотических факторов, которые можно обозначить как природные осо
бенности водосборного бассейна, гидрологический тип и морфологические и 
гидрохимические характеристики водного объекта и биотопа (Яковлев, 1997). 
Наибольшее подавление донной фауны обнаруживается в закисленных малых 
олигогумозных бессточных и верховых озерах горных ландшафтов. В крупных 
проточных озерах и ручьях, обладающих повышенным потенциалом к нейтра
лизации кислотообразующих веществ, состав фауны богаче, доля ацидофобных 
видов в количественных показателях зообентоса выше. В ряду гидрологических 
типов озер: бессточные - верховые - проточные, соответственно также биото
пов: юна литорали - исток ручья из озера - ручьи роль гидрохимических показа
телей закисления (pH, щелочность. Са, Mg, А1) для ацидофобных видов законо
мерно снижается, а роль характеристик биотопа (скорость течения воды, тип 
субстрата, степень развития зарослей макрофитов и мха. ширина ручья и др.) 
возрастает (Yakovlev, 1997).

Токсичность А1. Кальций и гумусовые вещества (наряду с pH) - основные 
факторы, регулирующие общую концентрацию А1 и его химических форм, об- 
-шдающих неодинаковой токсичностью для гидробионтов в закисленной воде 
(Herrmann, 1987; Havas. Rosscland. 1995 и др.). Разнообразие и обилие ацидо
фобных видов характеризуется обратной зависимостью от степени гумифици- 
ровашюстн воды. Однако гумусовые вещества играют существенную роль в 
снижении токсичности металлов и, особенно А1, образуя с ним прочные мегалл- 
лоорганическис комплексы - безвредные для водных животных (Petersen et al., 
1987: Kullberg, 1992). Концентрация лабильной формы Al.,*. (наиболее опасной 
для водных организмов) закономерно (Р < 0 .000) повышается в олигогумозной 
прозрачной воде по мере снижения pH воды. Однако при достаточном содержа
нии ОВ (РОВ > 5-7 мг/л, цветности > 60 мг Pt/л) дальнейшее снижение уровня 
pH до 4,7 не сопровождается ростом концентрации Al«* по причине его транс
формации в нелабильную (нетоксичную) форму-’. В этой связи влияние ОВ на 
беспозвоночные организмы имеет двойственный характер: положительный и 
отрицательный - в зависимости от соотношения уровня pH воды и концентра
ции гумусовых веществ. В слабо|уинфицированной воде ацидофобные виды 
выбывают при снижении pH уже до порогового значения 5.7. На это критиче
ское значение pH указывает также Кульбсрг (Kullberg, 1992). В более гумифи
цированной воде (цветность от 60 до 180 мг Pt/л) резкое сокращение числа аци
дофобных видов не наблюдается. Однако в сильно гумифицированной среде 
(при > 300 мг PtOi) происходит обеднение фауны вследствие повышения ток
сичности самих гумусовых веществ, снижения прозрачности воды и ряда дру
гих причин (Petersen et al., 1987; Kullberg, 1992).
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Уровни бионакопления металлов в бентосных организмах характеризуются 
высокой вариабельностью По содержанию в личинках ручейников сем. 
Polycentropodidae металлы образуют ряд: Zn -Al Mn Cu -Ni Pb'-Cd 'Co. в боко- 
плавах G. lacustris: Al>Zn Cu 'Mn Ni Co>Pb Cd. Содержание Ni и Си выше в 
бокоплавах (детритофаги - факу льтативные собиратели-детритофаги) но срав
нению с хищными личинками ручейников. Сравнительно высокие концентра
ции Со и Zn в хищных ручейниках могут свидетельствовать о накапливании 
>тих металлов по трофической цепи. Наряду с природными особенностями во
доема и водотока (высота над уровнем моря, гидрологический тип и размерные 
характеристики озера и др.). регулирующими бионакопление металлов в закис- 
ленной среде факторами являются pH, щелочность, содержание в воде Са, Mg и 
гумусовых и других органических соединений (Havas. Rosseland. 1995 и др.). 
Выявилась тенденция к повышению уровня бионакопления Си и Zn в личинках 
ручейников по мере снижения уровня pH воды (до 4.8). Содержание Ni и Со, 
напротив, возрастает в нейтрально-щелочной воде. Более высокие величины ко
эффициента бионакопления (А1кбн) в бокоплавах по сравнению с ручейниками, 
а также тесная зависимость А1кбн с его концентрацией в воде показывают, что 
этот металл не накапливается по трофической цепи. Уровни содержания А1 и 
особенно значения А1Кт,н находятся в прямой зависимости от pH, концентрации 
Са и обратной - от содержания ОВ и цветности воды <Р<0.04). Минимальное 
содержание А1 в ручейниках обнаруживается в воде с pH около 6.3-6 7, тенден
ция к повышению бионакопления прослеживается в слабогумифицированной 
воде с pH>7.0. Выявлена положительная связь между А1кбн и концентрацией А1 
в воде (/'<0.0000). В целом накопление А1 в ручейниках возрастает от сильно 
гумифицированных водоемов к олиготрофным, олиштумозным озерам, от низ
ких значений pH - к нейтрально-щелочной среде. Однако эта зависимость име
ют криволинейный характер: уровни бионакопления определяются конкретным 
соотношением значений pH и концентрации гумусовых вещесгв. Наши исследо
вания подтвердили данные о том, что действие А1 на биоту в закисленной воде 
связано в большей степени с его токсичностью, нежели с бионакоплением 
(Schindler. 1988; Havas. Rosseland. 1995). В работе приведена карта-схема рас
пределения содержания металлов в ручейниках на территории Финской Ла
пландии. Среднее содержание Са (примерно в 250 раз) и СакБн в бокоплавах 
выше, чем в ручейниках, что косвенно свидетельствует об огромной важности 
этого катиона для нормального функционирования организма ацидофобных ви
дов (Виноградов. 1986; lngersoll et а!.. 1990; Rosseland. Staumess, 1994). Это 
также может подтвердить их повышенную чувствительность к снижению кон
центрации Са в водной среде и их организме при закислении. Концентрация А1 
в воде и в гидробионтах, а также коэффициенты его бионакопления (КБН) мо
гут рассматриваться в качестве показателей для оценки закисления водоемов.

Глава 8 . ЗООБЕНТОС В УСЛОВИЯХ ТЕРМОФИКАЦИИ 
Зообентос в водоогводном канале Кольской АЭС и на прилегающем к ней 

участке (в зоне подогрева) качественно богат (выявлено 68 и 88 таксонов, соот-
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встственно), содержит элементы различных биоценотических группировок. 
Широко распространены эврибионтные хирономиды ОлЬосЫнпае. 
РгосНатезтае. СЫгопопнш. олигохеты Tubiticidae. водяные клещи Нубгасаппа. 
моллюски РтЛит. Максимальные количественные показатели зообентоса - на 
участке, примыкающем к устью водосбросного канала (в 2-4 раза выше, чем в 
зоне с естественными условиями). Доля олигохег в зоне I составляет, соответст
венно. 78 - 60% от общей численности и биомассы зообентоса. В результате 
уменьшения влияния подогретых вод, снижения гидродинамической активности 
на удалении (>0.5 км) от устья канала - в более глубоких частях озера преобла
дающим становится пелофильный биоценоз. Качественный состав, общая чис
ленность и биомасса зообентоса, а также доля олигохег и хирономид трибы 
СЫгопотин сокращается. Напротив, роль холодноводно-стенотермных видов 
хирономид подсем ТапуросИпае, ОгОюс1ас1ипае /Не1его1пыос1асИш. 
НукАгоЬаепил, Рага1псИос1а<киз, 7а1ш.ккш. АгсЮре1ор1а. СопсИаре1ор1а и 
КгепореЬр/а), бокоплава .V/. а$Ыи повышается. В прибрежной зоне, где влия
ние подогретых вод ослаблено, возрастает разнообразие и роль типичных оби
тателей литорали озера - нимф поденок и веснянок.

Заметные различия в уровнях бионакопления ТМ в личинках хирономид 
СМгопотш между зоной подогрева и прилегающими участками с естественным 
термическим режимом не выявлены. Содержание ТМ в личинках отражает мно
голетнее загрязнение оз. Имандра. Концентрации № и Си в личинках из зоны 
подогрева, существенно ниже, чем на участках с естественным термическим ре
жимом. Содержание Со. напротив, в зоне подогрева выше и сопоставимо с 
уровнями, обнаруженными на наиболее загрязненных ТМ участках озера.

Сезонная динамика общей численности и биомассы зообентоса в зоне по
догрева определяется жизненным циклом доминирующих видов олигохет. хи
рономид и моллюсков РШсИит Здесь, как и в зоне озера с естественными тер
мическими условиями, к середине зимы (январь-февраль) достигаются макси
мальные численность и биомасса, а во второй половине зимы эти показатели 
снижаются. Первая генерация олигохет и моллюсков на приустьевом участке 
водоотводного канала появляется в мае (раньше обычного на 1-1.5 мес.), вторая 
- в сентябре-начале октября, тогда как в естественных условиях осеннее раз
множение у червей, видимо, отсутствует (или в ней участвует незначительная 
часть особей). Первые куколки хирономид появляются в зоне подогрева в конце 
апреля, молодь в большом количестве - с мая по первую декаду сентября ( на 1-2 
мес. раньше и позже обычных сроков). Все это повышает биопродуктивноегь 
зообентоса в зоне подогрева. Однако дополнительное тепло и сопутствующие 
термофикации факторы создают неблагоприятные экологические условия для 
большинства холодолюбивых стенозермных видов, верхняя фаница оптимума 
температуры для которых не превышает 12-15°.

Глава 9. СТРУКТУРА ЗООБЕНТОСА ПРИ РАЗЛИЧНЫХ ПРИРОДНЫХ УСЛОВИЯХ
Таксономическая структура. Одной из важнейших характеристик структу

ры сообществ является их разнообразие (Алимов, 1982:1989: 1994: 1995). Вели
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чины индекса разнообразия Шеннона (И) и видового богатства (сР) сообществ в 
малых озерах и их придаточных водотоках характеризуются обратной, зависи
мостью от высоты над уровнем моря (Р < 0.05). а также закономерно (Р < 0Л5) 
уменьшаются от лесных к горным ландшафтам, что обусловлено действием 
большого числа природно-климатических и других условий, определяющих в 
совокупности вертикальную зональность и ландшафтную неоднородность фау
ны. В экстремальных природных условиях горных ландшафтов разнообразие 
сообществ ниже, чем в лесной низинной зоне Несмотря на некоторое снижение 
выравненности (е ) сообществ в горных водотоках, в целом этот показатель в не
значительной степени зависит от высоты над уровнем моря.

Индексы разнообразия и видового богатства зообентоса закономерно воз
растают от глубокой части озер к мелководным участкам, достигая максималь
ных значений в вытекающем ручье. Выравненность сообществ, напротив, мак
симальна в глубокой части озер и минимальна -  в поступающих ручьях. Исток 
ручья из озера - специфический биотоп, где лимнические условия переходят в 
лотические. Сюда поступают разнообразные продукты функционирования 
озерной экосистемы, включая взвешенный детрит, РОВ и другие органические 
вещества, а также элементы озерной фауны. Здесь сосуществуют виды лентиче- 
ского и логического комплекса фауны из разнообразных морфо-экологических 
групп и различных типов биоценозов. Пищевое поведение многих организмов 
ориентировано на потребление выносимых из озера живых и мертвых организ
мов зоопланктона и бентоса (путем строительства ловчих сетей различной кон
струкции и т. п. ). В этом биотопе и в глубокой части озер, выравненность сооб
ществ в целом выше. Водотоки, характеризующиеся большей пространственно- 
временной изменчивостью условий, населены качественно богатой фауной бес
позвоночных. распространение некоторых из них ( особенно, реофильных видов 
веснянок, поденок и ручейников) ограничивается этим биотопом.

Влияние размерных характеристик озер на разнообразие сообществ не од
нозначно (Бигон и др., 1989 и др.). Более тесная связь разнообразия с размер
ными характеристиками озера обнаружилась для сообществ у истока ручья, ли
торали малых озер и в поступающих ручьях. С увеличением площади озера раз
нообразие в сообществах литорали и у истока ручья из озера повышается (соот
ветственно. Р<0.004 и <0.002). В то же время множественный регрессионный 
анализ выявил отрицательную зависимость индекса Шеннона в литоральных 
сообществах от длины береговой линии озер, а индекса видового богатства - от 
площади озера. Все это свидетельствует о том. что наряду с размерными харак
теристиками озер важными факторами для разнообразия сообществ являются 
морфологические особенности озера, гетерогенность биотопов, характер грунта 
в береговой зоне, ветровая и волновая активность, термический режим и т.д. 
Несмотря на большее разнообразие природных условий в крупном озере, по
вышение роли ветровой и волновой деятельности, уменьшение водной расти
тельности и т.п. обусловливают сокращение разнообразия прибрежных сооб
ществ. Однако общее число видов (как и выравненность) в сообществах литора
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ли наиболее крупных отер выше, чем в малых озерах. Вытекающие ручьи не 
показывают достоверной зависимости разнообразия и вмравненности их сооб
ществ от размерных характеристик вышележащих озер. Сообщества в месте ис- 
юка водоюков и в самих водотоках, берущих начало из очень крупных озер, 
существенно богаче и разнообразнее, чем в придаточных водотоках малых озер.

Величины индекса разнообразия и видового богатства повышаются от бес
сточных озер к проточным. Выравненносзъ, так же как и все показатели разно
образия. характеризуется более слабой зависимостью от гидрологического типа 
озер по карте, чем с реальным типом, установленным во время их обследования. 
Резкое сокращение разнообразия сообществ выявлено в озерах ставших вре
менно бессточными по причине снижения уровня воды. Это свидетельствует, 
ро-первых о важности для структурной организации сообществ реального со
стояния водоема; во-вторых о катастрофическом характере для экосистемы по
добной трансформации озера, при которой его изоляция, а также потеря наибо
лее продуктивной прибрежной зоны, приводит к резкому упрощению структуры 
сообществ, выпадению неприспособившихся к новым условиям видов.

Разнообразие донных сообществ в крупных озерах обычно сокращается но 
мере роста глубины (Р<0.05), а выравненностъ сообществ незначительно воз
растает. Более интенсивное сокращение таксономического состава по сравне
нию с численностью организмов в сообществах обусловило неоднозначное вер
тикальное распределение индекса видового богатства. В целом разнообразие со
обществ выше там. где условия гетерогенные (литопсаммофильный биоценоз) 
или благоприятные (фитофильный); минимальное - в неблагоприятных глубо
ководных биоценозах а также в наиболее суровых по условиям псаммофильном 
и литофильном типах биоценозов литорали. Однако по величинам индекса ви
дового богатства литофильный биоценоз уступает лишь литопсаммофильному 
биоценозу, а по выравненное! и превосходит все типы биоценозов, что косвенно 
свидетельствует о низкой плотности организмов на каменистой прибойной ли
торали.

Максимальные показатели разнообразия и выравненное™ сообществ харак
терны для промежуточных уровней грофности и гумификации: в олиготрофных 
- метатрофных, олигогумозных и мезогумозных малых озерах. Однако наиболее 
низкая выравненностъ сообществ и минимальные значения индекса видового 
богатства характерны для полигумозных озер. В эвтрофных водоемах (по при
родным причинам), в отличие ог антропогенной эвтрофикации, биомасса зоо
бентоса. как правило, ниже и ее повышение не сопровождается упрощением 
структуры сообществ.

Доля пеовичноводных беспозвоночных в целом выше в сообществах, ориен
тированных на детритный путь утилизации ОВ; она закономерно сокращается 
по мере роста высоты над уровнем моря (Р < 0.04) - от лесных ландшафтов 
(около Э5% общей биомассы) к горным (около 10%). от низовьев водотоков - к 
их верхним участкам. Для двукрылых насекомых характерна обратная картина: 
доля их повышается с увеличением высоты над уровнем моря. В горных озерах
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и водотоках численность их в сообществах > 70 %, биомасса - около 50 %. Доля 
первичноводных сокращается от проточных озер к бессточным и верховым, от 
глубоководных пелофильных биоценозов к литоральным псаммофильному и 
литофильному биоценозам. Доля первичноводных животных возрастает с уве
личением глубины (/*<0.005), достигая максимальных значений в глубоковод
ных биоценозах крупных озер (> 45% биомассы зообентоса). Гам более ста
бильные условия внешней среды, высокая обеспеченность пищевыми ресурсами 
в виде детрита (автохтонного ОВ). В малых озерах и особенно в водотоках доля 
их снижается (<31%). Значительная их доля в месте истока ручья из озера 
(38.3%). а также ряд других структурных характеристик могут свидетельство
вать о некотором сходстве этого биотопа с глубоководными участками озер (по 
усилению роли детрита). Доля первичноводных характеризуется слабой прямой 
зависимостью от показателей степени трофности и гумифицированности озер 
( Р о л и ,  N000,. окисляемость и цветность воды, ЮВ). Однако доля их выше на 
промежуточных уровнях трофности (в мезотрофных озерах). Несмотря на об
ратную связь между долей двукрылых и указанными гидрохимическими пока
зателями. доля их в численности зообентоса выше в крайних уровнях трофно
сти: в ультраолиготрофном и эвтрофном озерах, а в биомассе она незначительно 
сокращается по мере роста степени трофности и гумификации. Эго объясняется 
возрастанием роли крупных стрекоз, вислокрылок и водяного ослика в эвтроф- 
пых и полигумозных озерах.

Трофическая структура сообществ формируется в зависимости от действия 
множества биологических факторов и природных условий. Структура домини
рующих трофических группировок в литоральных сообществах озер характери
зуется вептикальной зональностью относительно уровня моря, а также зависит 
от типа ландшафта. Если на высоте >300 м на долю доминирующих собирате- 
лсй-глсггатслсй приходится в среднем 53.214.7% биомассы всех трофических 
группировок, то ниже (-<200 м) они становятся второстепенными (22.0±1.3%). 
существенно уступая группировке хищников. Грунтозаглатыватели характери
зуются обратной зависимостью от высоты над уровнем моря (/*<0 .0 2 ), что объ
ясняйся предпочтением олигохетами мягких илистых грунтов, представленных 
широко в низинных водоемах, а также усилением там детритной цепи. Роль 
фильтраторов. как и собирателей-глотателей, повышается по мере роста высоты 
и достигает максимальных значений в горных озерах (6 .2±].2% пропив 
2.2Ю.4% в лесных озерах). Доля размсльчителей. пищей которых служат круп
ные живые и разлагающиеся остатки водных и околоводных растений, листья 
деревьев, выше на промежуточной высоте (200-300 м). в лесных озерах 
(25.2±3.5% против 9.3±2.3% в горных озерах).

Установлено, что хищники (особенно специализированные) являются одним 
из стабилизирующих факторов в экосистеме; они способствуют повышению ви
дового разнообразия сообществ (Рате. 1966; Алимов, 1989; 1994. 1995; Бигон и 
др.. 1989 и др ). Доля хищников в бентосных сообществах ненарушенных вод
ных экосистем региона зачастую находится в пределах 25-40% от общей био
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массы Доля их соответственно возрастает от 26.512.0% на высотах > 300 м до 
40.4±2.5% < 200 м над уровнем моря, что согласуется с возрастанием доли 
хищников в лесных озерах (33.911.9% против 25.611.8% в горных озерах). Это 
связано с большим распространением в лесных озерах хищных ручейников, 
стрекоз, вислокрылок и пиявок.

В горных ручьях трофическая структура направлена на максимальное ис
пользование скудных ресурсов преимущественно аллохтонного ОВ. Крупные 
остатки растительного материала (КОВ) первоначально обрабатываются раз
мельчите лями. Затем мелкие остатки (ТОВ) потребляются фильтрате рами, со- 
бирателями-глотателями и соскреба гелями (Cummins, 1974, 1984; Anderson. 
Sedell. 1979; Vannote. 1980; Wallace. Merritt. 1980; Stream ecology.... 1983; 
Townsend et al., 1983; Леванидова и др., 1989). Проточность воды облегчает пи
тание фильтраторам. основной способ питания которых заключается в захвате 
тонких частиц пиши в толще воды ( Wallace. Merritt. 1980 и др.). Роль их возрас
тает в водотоках по мере повышения высоты над уровнем моря: от 10.211.4% на 
высоте <200 м до 37 9+7 8% на высоте >300 м Доля размельчигелей (в основ
ном за счет ручейников сем. Limnephilidae и Phryganeidae. водяного ослика, вес
нянок сем. Ncmouridac) больше на высоте 200-300 м. в лесных ландшафтах. Со- 
скребатели не проявляют заметную вертикальную зональность в распределении, 
что связано с повсеместным распространением их представителей: поденок 
преимущественно в тундре, клопов Corixidae и ручейников - в низинных ланд
шафтах. Однако в горах (на высоте >0.3 км) группировка соскребателей не 
представлена, что. видимо, связано со слабым развитием перифитона в водото
ках по причине суровых арктических условий на больших высотах (продолжи
тельный зимний период), а также мелководности ручьев в летнюю межень и 
значительного колебания уровня воды. Доминирующие в водотоках хищники 
совместно с собирателями-глотателями образуют комплекс ведущих трофиче
ских группировок. Несмотря на отсутствие четких связей между относительной 
биомассой хищников в сообществах и ландшафтной принадлежностью водото
ка, в целом роль их выше в низинных тундровых (45.2±2.3%) и лесных 
(38.813.9%) ландшафтах. В горах их доля составляет 32.914.9%, что еще раз 
подтверждает данные о снижении роли хищников в формировании структуры 
сообществ в суровых изменчивых условиях внешней среды (Бигон и др., 1989).

Наблюдается определенная вертикальная зональность в соотношении доми
нирующих трофических группировок по глубине больших озер. Роль собирате- 
лей-глотателей (как и хищников) сохраняется примерно на одном уровне от 
мелководной зоны до глубины 20 м, затем в профундали резко снижается, где 
возрастает роль грунтозаглатывагелей. Собиратели-глотатели доминируют у ис
тока ручья из озера, где также развит детритный путь утилизации ОВ. В лито
ральных сообществах и в водотоках трофическая структу ра становится сложнее, 
к вышеназванным группировкам присоединяются фильтраторы. соскребатели и 
размельчители. Это связано с наличием там разнообразных путей поступления 
ОВ. развитою пастбищного направления его утилизации, а также появлением
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оптимальных для них условий обитания, а именно: твердых субстратов (камни 
и растения) - для соскребателей, растений в качестве нищи - для размельчите- 
лей. Соответственно доля фильтраторов выше в фитофильном. соскребателей - в 
литофильном типе биоценозов. Доля хищников закономерно возрастает от глу
боководных участков крупных озер к литорали и водотокам, от каменистых 
фунтов к заиленным, т.е. к более благоприятным по природным условиям био
топам.

Как ранее отмечалось, исток ручья обнаруживает некоторое сходство с глу
бокой частью озер по структурной организации сообществ. В связи с выносом 
взвешенного детрита из озера структурная (видимо, и функциональная) органи
зация здесь несколько сходна с глубоководными зонами озер умеренной троф- 
ности. Однако вследствие сосуществования элементов логических и лентиче- 
ских систем, увеличения роли водных и наземных растений в поступлении ОВ 
трофическая структура в этом типе биотопа существенно сложнее, чем в глубо
кой части озер, т.к. наряду с пелофагами-детритофагами в сообществах широко 
представлены размельчизели, соскребатели и другие фуппы.

Зависимость трофической структуры от гидрологического типа озер прояв
ляется в закономерном (Р < 0.009) возрастании доли хищников в литоральных 
сообществах от проточных озер к бессточным (от 29 до 56 % биомассы ). Воз
растание доли хищных беспозвоночных в бессточных озерах, вероятно, связано 
в первую очередь со снижением нагрузки со стороны бентосоядных рыб. Соби
ратели-глотатели. соскребатели не проявляют заметной зависимости от гидроло
гического типа озера. Доля фильтраторов и особенно размельчителей в бессточ
ных озерах минимально, что согласуется с ослаблением потока ОВ (особенно 
аллохгонного) в экосистему.

Доля хищников и фунтозаглатывателей в сообществах литорали сокращает
ся по мерс роста трофического статуса озер, а размельчителей - повышается. 
Однако определенные зависимости состава доминирующих фуппировок от сте
пени гумификации не выявлены. Хищники доминируют в олигогумозных и по- 
лигумозных озерах. Если в первом случае это связано с широким распростране
нием в сообществах хищных поденок и ручейников, то в полигогумозных озе
рах крупные хищные беспозвоночные (стрекозы, ручейники, вислокрылки) 
формируют основу доминирующей фуппировки - хищников (43.3±11.3%); во
дяные ослики и ручейники - второстепенной фуппы - размельчителей 
(37.8+10.2%).

Таким образом, доля хищников обычно возрастает от горных к лесному ни
зинному' ландшафту , от глубоководных участков крупных озер к литорали и во
дотокам. от каменистых грунтов к заиленным, от эвтрофного к олиготрофному 
уровню. Другими словами, доля их в сообществах максимальна в более благо
приятных условиях внешней среды -  при наличии зарослей растений и мягких 
фунтов в качестве субстрата и убежища от бентосоядных рыб, а также при 
большей плотности жертвы - растительноядных и других консументов. Эти ус
ловия характерны для фитофильных и пелофильных биоценозов мелководных



30

прогреваемых лесных озер и водотоков. Исключением являю гея бессточные 
озера, где крупные хищные бентосные и пелагические беспозвоночные при рез
ком снижении пресса бентосоядных рыб могут стать представителями высшего 
трофического уровня в экосистеме.

Размерная структура сообществ отражает сложившиеся интенсивность и 
особенность потока ОВ по трофическим уровням в экосистеме, с таксономиче
ской и трофической структурой сообществ, определенным сочетанием экологи
ческих ниш, которые в свою очередь складываются под влиянием множества 
абиотических и биотических факторов (Бигон и др., 1989 и др.). Считается, что 
мелкие виды более экологически пластичны и чаще всего принадлежат к г- 
стратегам (Одум, 1986; Бигон и др., 1989; Алимов, 1993 и др.). Достоверная за
висимость средней массы особей в бентосных сообществах зоны литорали от 
высоты над уровнем моря не выявлена. В водотоках она существенно меньше на 
высоте '300 м. Как для юны литорали, так и для водотоков характерно законо
мерное возрастание средней массы особей от горных ландшафтов к лесным. 
Однако с повышением высоты над уровнем моря возрастает масса особей 
фильтраторов в литоральных сообществах и особенно соскребателей (поденок), 
что соответствует большему распространению этих трофических группировок в 
более благоприятных для них высоких вертикальных зонах (Vannote et ai.. 1980; 
Malmqvist et ai.. 1991). Однако в водотоках на высоте 300 м соскребатели не 
обнаружены, а средняя масса фильтратров там (4.9+0.4 мг) существенно ниже, 
чем в низинных (< 200 м) водотоках (10 0±2 5 мг). Это согласуется с тем, что 
средние массы особей фильтраторов выше в лесных водотоках (11 5±4.0 мг про
тив 4.8±0.4 мг в горах). Этот показатель для группировки размельчителей, хищ
ников. грунтозаглатывателей выше в низинных, лесных и тундровых ландшаф- 
iax (как и их доля в сообществах). В целом хищники крупнее жертвы в горных 
водотоках и озерах, на высоте > 300 м (соотношение средних масс хищников и 
"мирного" зообентоса -  2 :1), в низинных лесных и тундровых ландшафтах это 
соотношение составляет, соответственно, от 0.4; 1 до 1.1:1. Однако величины со
отношений определяются, главным образом, вариабельностью массы "мирных" 
беспозвоночных и особенно размельчителей и фильтраторов, средняя масса ко
торых существенно различается между ландшафтами.

Сообщества глубоководных участков малых озер и поступающих r  озера во
дотоков выделяются среди других биотопов минимальной средней массой осо
бей (Р < 0.0001). исток ручья из озера - максимальной. Средние массы особей 
меньше в крупных озерах по сравнению с малыми, где широко представлены 
крупные фитофилъные ручейники Phryganeidae и Lininephilidac. моллюски, 
стрекозы, вислокрылки. В глубокой части озер наибольшая средняя масса чаще 
всего у фильтраторов или собирателей-глотателей. в малых озерах - соскребате
лей и размельчителей Размельчители крупнее и в других биотопах за исключе
нием вытекающих ручьев.

Максимальные средние массы особей в сообществах обнаруживаются в зоне 
сублиторали крупных озер - на глубине 10-20 м (где чаще обнаруживаюгея наи



более крупные особи малощетинковых червей, бокоплава М  ц/рмз и личинок 
хирономид). В литопсаммофильных и литофильных биоценозах литорали круп
ных озер средние массы особей выше по причине обитания там крупных весня
нок, поденок, моллюсков и олигохет. За исключением фильтраторов, все ос
тальные трофические группировки характеризуются возрастанием средней мас
сы особей по мере увеличения глубины водоема (Р- 0.04). Псаммофильный био
ценоз литорали выделяется минимальными средними размерами особей. Сред
няя масса хищников существенно меньше, чем масса "мирного" зообентоса в 
литоральных сообществах, а в глубоководных биоценозах они практически 
одинаковы.

Индивидуальная масса особей собирателей-глотателей и размельчизелей 
выше в верховых озерах, а фильтраторов - в проточных. Другие трофические 
группировки не обнаруживают зависимости от гидрологического типа озер. 
Максимальные средние массы организмов в сообществах литорали выявлены в 
проточных и верховых озерах, минимальные - в бессточных (Р < 0.03), что свя
зано с колебаниями средней массы представителей "мирного" зообентоса, осо
бенно размсльчителей. фильтраторов и собирателей-глотателей. Судя по сред
ним значениям и медианам индивидуальной массы, хищники крупнее предста
вителей "мирного" зообентоса в сообществах литорали бессточных и верховых 
озер (т е. в озерах, где ослаблен пресс рыб). Рантовый корреляционный анализ 
выявил тенденцию увеличения индивидуальной массы хищников от проточных 
озер к бессточным (Р '0 04), а для "мирного" зообен госа - противоположный ха
рактер связи (Я<0.01).

Основными абиотическими факторами, косвенно определяющими размеры 
особей в водотоках, наряду с природными условиями самого водотока, являются 
характеристики вышерасположснного озера. Сообществам водотоков присущи 
большие колебания размерных характеристик особей, что отражает большую 
гетерогенность среды, разнообразие жизненных форм у их обитателей и много
образие биологических связей в лотических системах. Факторный анализ и дру
гие статистические методы показали, что средняя масса особей в сообществах 
уменьшается от крупных (широких) водотоков с мягким илистым грунтом (и с 
зарослями высших водных растений) к небольшим (преимущественно верхо
вым) водотокам с каменистым фунтом Масса фунгозаглатывателей больше в 
мелких ручьях, вытекающих из небольших озер, и особенно в заросших высши
ми водными растениями местах обитания. Напротив, масса собирателей- 
глотателей. фильтраторов и размельчит елей больше в глубоких и широких во
дотоках с зарослями растений; соскребателей - в ручьях, вытекающих из малых 
верховых озер, входящих в слабо развитую гидрологическую систему.

Обнаружена тенденция увеличения средней массы особей в сообществах ли
торали (а также средней массы особей хищников) от улътраолиготрофных к зв- 
грофным озерам, что согласуется с известной закономерностью возрастания 
размера животных по мере повышения трофического уровня (Алимов, 1989). 
Этот показатель у хищников находится в прямой зависимости (Р-О.01) от кон
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центрации биогенных элементов. РОВ и величины перманганатной окисляемо- 
сги. Другие трофические группировки не обнаруживают четкой зависимости. 
Масса фильтраторов. грунтозаглатывателей. так же как соотношение масс хищ
ников и "мирных“ животных, больше на промежуточных уровнях трофии.

Средняя масса особей в сообществах литорали малых озер больше в крайних 
уровнях гумификации, что связано с повышением удельного веса крупных оли- 
гохет (ЬшштсиШае и ЬитЬпаске) и собирателей-детритофагов в ультраолиго- 
гумозных озерах: крупных размельчителей (ручейников РЬ^апегёае и 
итперЫКёае), соскребателей и хищников (ОскггШа) - в полигумозных водо
емах. Средняя масса особей "мирных" беспозвоночных обнаруживает прямую 
зависимость от цветности и концентрации Ре в воде В целом хищники крупнее 
"мирных" беспозвоночных в олигогумозных озерах (из-за развития крупных 
хищных веснянок и хирономид Гапуросйпае и меньшей встречаемости размель- 
чигелей) и в полигумозных озерах (обычны стрекозы и другие крупные хищни
ки по причине специфичности условий и снижения пресса со стороны рыб).

Соотношение размеров хищников и "мирных" животных в определенной ме
ре отражает структуру трофической пирамиды в экосистеме, напряженность 
пищевых взаимоотношений и степень пищевой специализации хищников (Би
гон и др.. 1989 и др.). Облигатные хищники: личинки стрекоз, вислокрылок. 
жуки, нимфы веснянок сем. Рег1осЫае. как правило, крупнее жертвы и исполь
зуют активный поиск или засаду' для поимки жертвы. Стратегия добывания пи
щи у более мелких хищников разнообразная и обычно имеет факультативный 
характер Наряду с охотой, они строят ловчие сети (ручейники Ро1усепТгоросйс1ае 
и НускоряюЫске). Способы их питания более изменчивы и складываются адап
тивно в зависимости от состава и плотности жертвы в сообществе и напряжен
ности конкурентных отношений между самими хищниками. Средняя масса 
хищников (соответственно величины отношения их массы к массе "мирного" 
зообентоса) увеличивается от глубоководных участков озер и места истока ру
чья из озера к водотокам. В целом средняя масса хищников в литоральных со
обществах положительно связана со степенью развития высших водных расте
ний. отрицательно - с факторами, отражающими переход от низинных, частич
но изолированных озер с мягкими фунтами к горным озерам и водотокам с ка
менистым фунтом. В то же время отношение массы хищников к массе особей 
"мирного" зообентоса максимально в озерах и водотоках, расположенных -300 
м, в горных ландшафтах. Это связано в основном с существенным уменьшением 
абсолютных размеров особей в "мирном” зообентосе (главным образом раз
мельчителей и фильтраторов).
Г лава 10. СТРУКТУРА ЮОБИГГОСА ПРИ РАЗЛИЧНЫХ АНТРОПОГЕННЫХ ПРОЦЕССАХ

Таксономическая структура. Среднее число таксонов в пробах, величины 
индексов разнообразия Шеннона, выравненное! и и видового богатства зообен
тоса минимальны при токсификации и ацндификации. За исключением индекса 
выравненноеги, все показатели характеризуются обратной зависимостью от со
держания большинства зафязняющих веществ (прежде всего ТМ) в воде и дон
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ных отложениях (Р 0.05), прямой от расстояния от источников загрязнения 
(Р' 0.01) и уровня pH воды СР<0.02). Близкие к контрольным районам показате
ли при термофикации могут свидетельствовать о благоприятном влиянии до
полнительного тепла и других сопутствующих факторов на разнообразие в со
обществах северных водоемов (несмотря на сокращение доли стенотермных ви
дов).

В глубокой части озер максимальная доля первичноводных животных выяв
лена при эвтрофикации и термофикации, минимальная - при гоксификации и 
ацидификации, что обусловлено повышенной чувсгвительностю большинства 
представителей первичноводных (за исключением Nematoda) к ТМ (Яковлев. 
1982, 1986, 1996). Однако из-за разнородности группы по чувствительности к 
закислению (брюхоногие моллюски и бокоплав - ацидофобные. а олигохеты и 
водяной ослик Л. aquations устойчивы к понижению pH до 4.7) первичноводные 
не обнаруживают четкой зависимости от величины pH на литорали озер и в во
дотоках. Связь относительной биомассы двукрылых с концентрацией ТМ поло
жительная, а с уровнем pH воды - обратная. Большее разнообразие и возраста
ние роли других систематических групп в экологически благополучных водо
емах обусловливает снижение доли двукрылых в сообществах.

Звтрофикация в условиях мутной воды и интенсивного осаждения тонких 
минеральных частиц на дно водоема (губа Белая оз. Имандра) способствует 
обильному развитию первичноводных, представленных в основном олигохета- 
ми сем. Tubificidae. Существует прямая зависимость их доли в сообществах от 
концентрации фосфора и других загрязняющих веществ в воде. В глубоких час
тях эвтрофных озер (без повышенной мутности) первичноводные значительно 
уступают двукрылым но количественному развитию, а положительная связь их 
относительной биомассы с концентрацией биогенных элементов не обнаружена. 
Повышение доли первичноводных в условиях гермофикации обусловлено мас
совым развитием олигохет сем. Tubificidae и моллюсков.

Трофическая структура. В основе формирования трофической структуры 
сообществ при различных антропогенных процессах, по-видимому, лежат как 
неодинаковая чувствительность составляющих группировки видов к определен
ным неблагоприятным факторам среды обитания, так и коренные изменения к 
направлении утилизации OB. трофической сети и пищевых взаимоотношений в 
сообществах и в экосистеме в целом. Общим для всех антропогенных процессов 
(за исключением термофикации) является упрощение трофической структуры, 
что проявляется в сокращении числа трофических группировок и в явном доми
нировании одной 1руннировки в сообществе.

При токсификацни и ацидификации доля хищников в сообществах сущест
венно возрастает В глубоких частях озер их относительная биомасса >65.7%. 
(против 25-40% в контроле или в ненарушенных условиях), что значительно 
выше доли второстепенной группировки - собирателей-глотателсй (26.6%). На 
литорали и в водотоках при токсификацни также доминируют хищники (соот
ветственно 40.3 и 56.6%) и собирагели-глотатели (30.8 и 17.3%). Относительная
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биомасса хищников в наиболее токсической среде (оз. Монче; достигает 90- 
100°о. У вскрытых личинок ручейников сем. РоКсеШгоротМае и хирономид 
подсем ТапуроФпае содержимое кишечника обычно представлено преимуше- 
сгвенно де1ритом и разлагающимися фрагментами обрастаний (>70° о), мелки
ми ветвистоусымн рачками и личинками хирономид. включая мелкие хищные 
виды. Существование сообществ, состоящих практически из одних хищников, 
видимо, возможно благодаря их широкому спектру питания, способности при 
недостатке животной пиши длительно голодать, потреблять второстепенную 
пищу -  детрит, а также, вероятно, каннибализму (Монаков. 1974).

В основе формирования трофической структуры зообентоса при ацидифи- 
кации лежат причины, связанные с различной чувствительностью видов к за- 
кислению и рядом абиотических и биотических (например, ослабление пресса 
рыб) факторов среды. '.Это ведет к повышению роли хищников (СИаоЬогил 
Ос1опаТа. ЕНШсзбае. РоксегПгоросМае). соскребателей (Сопхтбае). собирателей- 
глотателей (хирономиды) и размельчителей (Л. ациаИсил 1лтпер1н1к1ас. 
Р!1гуцапе1с1ае) В воде с pH 4.7-6.5 доминируют хищники. В закисленных водо
токах доля соскребателей (вместо клопов здесь представлены преимущественно 
поденки) и фильтраторов существенно меньше, чем в нейтральной воде. При 
эвтрофикации. как и при гермофикации, в сообществах доминируют собирате
ли-глотатели (в глубоких частях озер >42“ о биомассы) и грунтозаглагыватели 
На литорали и водотоках в качестве субдоминантов к ним добавляются раз- 
чельчители и фильграторы. а роль хищников во всех типах биотопов низка (4.5- 
22.9°о общей биомассы). Максимальное отношение доли хищников к относи
тельной биомассе "мирных" беспозвоночных отмечается при токсификации и 
ацидификании (0 7-1.3). при звзрофикации и термофикации - минимальное 
(0.05-0.3). в отсутствие антропогенного воздействия - промежуточное (0.4-0.6) 
рис. 2).

Рис. 2. Относительная биомасса хищных (X.) и "мирных" (М.) беспозвоноч
ных (Х.'М. отношение их биомасс) в глубоких частях озер <а) и в воОотоках <в) 
при различных антропогенных процессах: 1 - токсификация, 2 - звтрофикация. 
■> - ациОификация. 4 - термофикация, 5 - контроль.
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Трофическая структура в целом отражает специфичность формирования 
структурно-функциональной организации сообществ при отдельных видах ан
тропогенных процессов. Некоторые установленные закономерности являются 
всеобщими: наблюдаются и в других биологических звеньях экосистем, в част
ности в зоопланктоне. Причем обнаруживается существенное сходство между 
эвтрофикацисй. термофикацией и контролем, а также между токсификацией и 
ацидификацией. Например, преобладание детритного потока и доминирование 
коловраток и мелких ветвистоусых (Bosmina) при слабом развитии группировки 
хищников в зоопланктоне эвтрофных озер описывалось ранее (Андроникова. 
1980. 1989. 1990. Вехов. 1987; Крючкова. 1987). Нами это отмечено для эв
трофных водоемов (а также при термофикации) Кольского Севера (Яковлев. 
1986; 1995а. 1998). Характерно также обильное развитие сапрофитной микро
флоры (Евдокимова. 1988). Подавление автотрофного компонента проявляется 
в слабом развитии фитопланктона и макрофитов в токсической среде ( Моисеен- 
ко. Яковлев. 1990; Langeland et al., 1993; Яковлев, 1995а, б), угнетение детрит
ного направления утилизации ОВ - в количественном обеднении и снижении 
функциональной активное!и сапрофитной микрофлоры (Евдокимова. 1988), в 
сокращении доли крупных фильтрат оров в сообществах и в возрастании роли 
хищных веслоногих Cvclopoida (Деньгина. 1980; Брагинский и др., 1987) в со
обществе с коловратками и мелкими ветвистоусыми Bosmina (Яковлев. 1995а. 
1997). В закисленной среде автотрофный компонент также слабо развит, дет- 
ритная цепь подавлена, сапрофитная микрофлора yi-нетена, в зоопланктоне воз
растает доля хищников, а роль фитофильных организмов сокращается (Acidifi
cation   1990; Яковлев. 19956 и др.). Однако при наличии лимитирующего
фактора - токсичности среды в условиях токсификации и ацидификации - хищ
ники. даже будучи доминирующей группировкой, в сообществах, по-видимому, 
перестают быть одним из стабилизирующих факторов в экосистеме: структур
но-функциональная организация находится в существенной зависимости от ди
намики поступления токсических веществ и уровня pH.

Размерная структура. Увеличение средней массы особей в сообществах (во 
всех биотопах) характерно для эвтрофикацни и термофикации, уменьшение - 
для токсификации и ацидификации Развитие более мелких форм в токсической 
и кислой средах наблюдается и в зоопланктоне (Acidification. .. 1990, Яковлев, 
19956). Закономерное (Р<0.02) возрастание средней массы бентосных организ
мов по мере удаления от источника загрязнения (АО "Печенганикель") выявле
но лишь для глубоководных сообществ. Сложный характер пространственного 
распределения показателей отдельных групп в других типах биотопов связан с 
неодинаковой чувствительностью гидробионтов к ТМ и большей вариабельно
стью размерных характеристик. В наиболее токсической среде доминирую! 
крупные особи, клопы Corixidae (на литорали) и крупные ручейники 
Polycentropodidae (в водотоках). При снижении токсичности среды возрастает 
доля более мелких форм (хирономид, прочих двукрылых и поденок). Выявились 
противоречивые связи между средней массой особей и содержанием Р<*щ : при



сопутствующей мутности волы и при концентрации Р11бш 10-800 мкг/л (губа Бе
лая оз. Имандра) наблюдается обратная зависимость, а при отсутствии мутности 
и содержании Р<*ш <75 мкг/л (оз. Кузтсъярви и Ловозеро) положительная связь. 
Уменьшение массы особей в губе Белой связано с массовым развитием мелких 
червей ТиЫГйжГае. а в двух последних водоемах (которые рассматриваются как 
мезо- и эвтрофные) -  с развитием крупных личинок хирономид. моллюсков и 
ручейников. Появление мелких форм в зоопланктоне эвтрофньгх озер отмеча
лось ранее (Андроникова. 1980. 1989, 1990), а также в губе Белой оз. Имандра 
(Яковлев, 1995а, 1998).

Средние массы особей в трофических группировках определяются их каче
ственным составом в зависимости от вида антропогенных процессов Для ток- 
сификации характерно увеличение средней массы особей у соскребателей. пред
ставленных в малых озерах клопами сем. СопхкЗае Однако в водотоках инди
видуальные массы в этой группировке (представленной преимущественно по
денками) меньше, чем у размельчителей (ГлтперЫНёае. РИгу^апоёае). хищни
ков (Ро1усетгоро<йс1ае) и грунтозаглатывателей (ЬитЬпсиМае). Средняя масса 
особей собирателей-глогателей резко уменьшается в токсической среде. В лито
ральных сообществах при всех процессах (за исключением токсификации) и в 
контроле наиболее крупные особи отмечаются у размельчителей. им несколько 
уступают соскребатели и хищники. Г руппировка фильтраторов характеризуется 
относительно небольшой средней массой особей при токсификации и анидифи- 
кации. что соответствует их слабой представительности в сообществах. Разви
тие мелких червей ТиЬШсЦае и крупных личинок СЫгопопнш, моллюсков 
/'».«<#ит в эвтрофных озерах обусловливает уменьшение средней массы особей 
грунтозаглатывателей и возрастание - у собирателей-глотателей и фильтраторов

Пространственное распределение значений средней массы особей в глубоко
водных сообществах зоны подогрева КАЭС характеризуется их уменьшением по 
направлению от зоны 1 в глубокую часть озера, что обусловлено сокращением 
роли грунтозаглатывателей и собирателей-дегритофагов и возрастанием удель
ного веса более мелких форм личинок хирономид. В сообществах литорали 
крупные особи размельчителей замещаются мелкими формами, возрастают раз
меры хищников (за счет веснянок Рег1оё1ёае).

Хищные беспозвоночные существенно крупнее "мирных" беспозвоночных 
при токсификации и ацидификации. что согласуется с доминирующим положе
нием хищников в сообществах. В отсутствие существенного пресса рыб широко 
представлены крупные хищники: в токсической среде - ручейники Ро1усеп(оро- 
«Лёае, вислокрылки Л«/».?, личинки ТапуросИпае, в закисленной воде - стрекозы, 
жуки, вислокрылки и др. В условиях эвтрофикации н термофикации размеры 
личинок СЫгопотня или размельчителей (ручейники ГлтперЫМае и 
РЬгудапиёае) значительно превышают таковые V хищников (преимущественно 
хирономиды Тапуроётае. вислокрылки 5»о/м). Минимальные отношения сред
ней массы особей хищников к средней массе "мирного" зообентоса наблюдают
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ся при эвтрофикации и термофикации (<0.5). промежуточные - в контроле (0.9- 
1 0> и максимальные - при токсификации и ацидификации (>1.0).

Этологнчсская структура - наиболее слабо изученная структурная харак
теристика сообществ. На основе разработанной нами классификации бентосиых 
и нектобентосных организмов показано, что в сообществах адаптивно по отно
шению к факторам внешней среды (типа водного объекта, условий биотопа) 
формируется население, характеризующееся определенным образом жизни, 
приуроченностью к тому или иному субстрату, способами передвижения и т.п. 
Например, в глубоких частях экологически благополучных озер животные при
способлены к обитанию на полужидких или плотных илистых грунтах. Там рас
пространены беспозвоночные, относящиеся по образу жизни к группировкам 
ходящих-ползаюгцих (56.313.4% общей биомассы), ползающих (23.612.6%). 
червеобразно-двигающихся (17.612.5%) и нектобентосных На литорали озер и 
в водотоках этологическая структура намного разнообразнее и динамичнее. На
ряду с инфауной представлена эпифауна Состав и соотношение группировок в 
сообществах формируются адаптивно к условиям внешней среды. Основные 
<|жкторы на литорали: открытость и уклон берега волновая и ветровая актив
ность. морфологические особенности и гранулометрический состав субстрата 
степень развития растительности. В водотоках наряду с отмеченными условия
ми. главное значение имеет течение воды как фактор сноса организмов, пищи и 
продуктов обмена. На течении инфауна представлена слабо, развита эпифауна, 
многие элементы которой ведут сидяче-прикрепленный образ жизни (губки, 
гидры, с и м улиды) или свободно двигаются (приспособления у которых от сноса 
течением многообразны). Цепляющиеся животные имеют развитые конечности 
и коготки, уплощенное тело (поденки, веснянки, мелкие жуки, ручейники 
НуДгоряюЫёае). Доля этой группировки находится в прямой зависимости от 
скорости течения воды (/*-=0.0000); она выше в обрастаниях мхов на камени
стых грунтах. Лазающие животные, как и ходящие-ползающие. приурочены к 
зарослям макрофитов или обрастаниям мхов. Ныряльщики предпочитают более 
спокойную воду, а нектобентосные. кроме того, глубокие участки. Необходи
мым условием для минеров является наличие высших водных растений, а для 
роющих-закапывающихся - субстрат в виде глины или ила.

В работе более подробно анализируегся формирование этологической струк
туры сообществ в водотоках т.к. гам она исходно наиболее разнообразная. При 
всех видах антропогенных процессов существенно сокращается число этологи- 
ческих группировок (особенно при эвтрофикации и термофикации). В ненару
шенных водотоках и практически при всех процессах (за исключением термо
фикации) доминируют ходящие-ползающие животные (>40% биомассы), кото
рые отличаются эврибитопностью и устойчивостью к антропогенным факторам. 
Ползающие животные - доминирующая по удельному весу группировка при 
!ермофикании (37.316.7%) и эвтрофикации (23.914.2%), второстепенная в кон
троле (29.211.2) и при токсификапии (12.412.9%). В закисленных водотоках 
они уступают субдоминантам - ныряльщикам (6.5±1.0%) - устойчивым к низ
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ким pH имаго жуков ЕНИяаёае. клопов Сопх1(1ае. Доли группировок цепляю
щихся. роющих-закапывающихся и лазающих животных, состоящих преимуще
ственно из чувствительных к ухудшению внешней среды видов, выше в эколо
гически благополучных водотоках.

Формирование пространственной структуры в зафязненной среде - вто
ричный результат изменения разнообразия и состава в группе доминирующих 
форм, а также плотности организмов. Структура формируется в соответствии с 
видом антропогенного воздействия и пути поступления загрязняющих веществ 
(или подогретых вод) в водоем. Важным фактором являются также исходные 
особенности - распределение зообентоса по акватории субарктического озера 
(например, естественное качественное и количественное обеднение по мере уве
личения глубины). В водотоках велика значимость продольной зональности 
распределения организмов. Численность - более изменчивый показатель, чем 
биомасса. Коэффициент вариации (СУ), как показатель изменчивости численно
сти и биомассы (Зимбалевская. 1981; Баканов. 1989, 1991; Структура..., 1987). 
выявил сравнительно равномерное и близкое к нормальному распределению 
численности и биомассы зообентоса в более однородных по природным услови
ям глубоких частях экологически благополучных крупных озер (<121%). На ли
торали малых озер и в водотоках природные условия разнородные и динамич
ные, что обусловливает высокую вариабельность количественных показателей 
(178-398°о). Минимальная вариабельность численности и биомассы наблюдает
ся чаще всего при эвтрофикации (<83% - по численности. <178% - по биомассе), 
ацидификации (соответственно <142 и 134%), максимальная -  в экологически 
благополучных малых озерах. Так. в глубоких частях малых ненарушенных озер 
ГГ равен 132% по численности и 275% по биомассе, на литорали - 252 и 178%. 
а в водотоках дост игает 398 и 260%. что свидетельствует о возрастании вариа
бельности показателей зообентоса в мелководных зонах озер и особенно в водо
токах, где абиотические условия существенно разнообразнее по сравнению с 
глубокими частями озер. В нарушенных антропогенным воздействием крупных 
озерах основные факторы, определяющие характер градиентного распределения 
и вариабельности численности и биомассы. - это особенности распространения 
загрязняющих веществ (подогретых вод) по акватории. Существенным факто
ром также является формирование вблизи источников загрязнения специфиче
ских "техногенных" пелофильных биоценозов на однородных тонких полужид
ких отложениях с большим содержанием ГМ (при токсификации), биогенных 
элементов и ОВ (при эвтрофикации). Для малых озер и водотоков, испытываю
щих зафязнение ТМ из атмосферного воздуха, еще важно расстояние от источ
ника загрязнения и расположение относительно розы ветров. Более равномерное 
распределение биомассы в закисленных озерах обусловлено качественным и ко
личественным обеднением сообществ и отсутствием точечного источника воз
действия. Значительная вариабельность биомассы при термофикации (в водоот
водном канале КАЭС) связана с распространением там, наряду с мелкими ви
дами. крупных брюхоногих моллюсков и ручейников.
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Временная структура. Сообщества подвержены сезонным флюктуациям и 
многолетним изменениям в результате циклических процессов в биосфере, ко
лебаний интенсивности воздействия антропогенных факторов. Состав и количе
ственные показатели зообентоса в глубоких частях оз. Имандра за последние 50- 
60 лет претерпели существенные изменения, несмотря на устойчивый характер 
обширного пслофильното биоценоза, в котором доминируют первичноводные 
формы: реликтовый бокоплав и олигохеты (Яковлев. 1995а. 1998). Вместе с из
менением состава группы доминирующих видов исчезает или сокращается роль 
стенобионтных форм, растет обилие зообентоса, отмечается ряд других нега
тивных структурных перестроек в зообентосе и зоопланктоне. Наибольшая де
градация сообществ отмечалось в начале 80-х гг. в период наиболее интенсив
ного загрязнения водоема. Некоторое снижение объемов загрязнения вследствие 
проведения в середине 80-х гг. природоохранных мероприятий на предприятиях 
ЛО "Североникель" и "Апатит”, а также уменьшение объема производств в на
чале 90-х гг.. - обусловили незначительное повышение качественного разнооб
разия зообентоса. Отмечалось вторичное заселение умеренно загрязненных уча
стков оз. Имандра личинками хирономид ТапуЩгзт) и бокоплавом Л/, афпи. 
Изменилось соотношение отдельных видов и систематических групп в зообен
тосе и в группе доминирующих форм. Однако тенденция к сокращению видово
го разнообразия фауны наблюдается и в настоящее время, что свидетельствует о 
продолжении г лобальных неблагоприятных процессов в экосистеме оз. Иманд
ра. С начала функционирования Кольской АЭС (1973 г.) и до середины 80-х п  . 
(период наращивания ее мощности) в зоне подогрева численность и биомасса 
зообентоса устойчиво возрастали, сформировался относительно стабильный со
став фауны Она стала разнообразнее в результате появления элементов из раз
личных типов биоценозов. Существенных изменений в составе доминирующего 
комплекса организмов за период 1973-% гг. ис произошло, отмечается возрас
тание роли моллюсков Р т ^ит , уменьшение доли олигохет и хирономид В се
редине 80-х гг. темпы роста разнообразия фауны замедлились, затем она даже 
стала беднее, видимо, в результате формирования более или менее устойчивой 
структуры сообществ, а также по причине глобальных неблагоприятных про
цессов. охвативших практически всю акваторию озера

Характер сезонной динамики сообществ определяется, главным образом, 
биологией доминирующих форм и зависит от факторов внешней среды, обу
словленных природно-климатическими условиями, особенностью водоема и 
биотопа, а также колебанием уровня загрязнения. Отношение между макс. и 
мин. среднемесячными значениями численности в глубоких частях ненарушен
ных участков крупных озер составляет 2.0. биомассы - 4.7 и средней массы осо
бей - 4.4. При токсификапии амплитуды сезонного колебания показателей зоо
бентоса существенно ниже, чем в контроле: отношение макс. и мин. среднеме
сячных значений численности составляет 1.7. биомассы - 2.0 и средней массы 
особей - 2.0. Напротив, для эвтрофикации характерны значительные сезонные 
колебания: численности - 7.4. биомассы - 16.5 и индивидуальной массы в 8.5



40

раза. Значительные сезонные колебания биомассы также описываются для зоо
планктона эвтрофных озер (Андроникова. 1989). В условиях гермофикации пе
репады между мин. и макс. среднемесячными значениями показателей выше, 
чем при гоксификации. но ниже по сравнению с звтрофикацией (численности - 
3.2. биомассы - 5.0. индивидуальной массы - 3.9).

В нормально функционирующих экосистемах малых озер сезонная динамика 
величин индекса разнообразия и выравненности донных сообществ характери
зуется их снижением в первой половине лета по причине вылета имаго насеко
мых и массового появления молоди. В условиях гоксификации минимальные 
показатели разнообразия и выравненности наблюдаются во второй половине 
зимы, когда отмечается наибольшая токсичность среды (Моисеенко. Яковлев, 
1990: Моисеенко и др.. 1997). В Зоне 1 воздействия подогретых вод КАЭС раз
нообразие сообществ сокращается в результате летнего размножения организ
мов, а также в связи с исчезновением умеренно стенотермных видов в период 
максимально высокой температуры воды (в июле-начале августа).

В заим освязи  м еж ду  с т ру к ту рн ы м и  х а ра ктери сти ка м и  с о о б щ е с т в . Пока
зано (Федоров. 1973; Константинов. 1986: Алимов. 1989. 1994. 1995: Андрони
кова, 1989). что разнообразие (по индексу Шеннона) и биомасса (функциональ
ный показатель, косвенно отражающий соотношение процессов продуцирова
ния и элиминации ОВ) сообществ в разных водоемах чаше всего находятся в 
обратной зависимости. Однако в силу природно-климатических условий и спе
цифики егруктурно-фуикциональной организации пресноводных экосистем в 
арктических регионах разнообразное сообщество чаще всего характеризуется 
более высокой суммарной биомассой (Р<0.01). Можно предположить, что по
вышение разнообразия до определенного предела будет происходить парал
лельно с ростом биомассы сообществ. Причинами подобного явления в глубо
ких частях озер могут быть, наряду с исходно низким разнообразием и биомас
сой сообществ, наличие лимитирующих факторов (или их комплекса): низкой 
температуры, недостатка пищевых и других ресурсов. Возможно, продолжи
тельное промерзание, периодические колебания уровня воды и осушение, раз
рушительное действие волн, а также отсутствие благоприятных субстратов, сла
бое развитие водных растений лежат в основе положительной взаимосвязи меж
ду разнообразием и биомассой в литоральных сообществах. В водотоках с более 
динамичными и гетсро< енными природными условиями прямая связь выражена 
слабо (/**0.05).

В нарушенных водных экосистемах хараюер связей между разнообразием и 
биомассой сообществ резко различается в зависимости »гг вида антропогенного 
процесса. Токсификация и ацилификация однозначно приводят к сокращению 
разнообразия сообществ на фоне уменьшения их общей биомассы, что. видимо, 
обусловлено наличием главною лимитирующего фактора - токсичности среды 
или низких значений pH волы. В целом для этих процессов (как и для ненару
шенных озер) характерна достоверная (0.05>Р<0.001) положительная корреля
ционная связь между показателями разнообразия и биомассой. Полученные за
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висимости в целом совпадают, например, с данными о росте разнообразия в фи
топланктоне при снижении нагрузки со стороны лимитирующего фактора (низ
кой температуры и слабой освещенности) ранней весной (Константинов. 1986). 
Благоприятные условия также обусловили сопутствующее повышение биомассы 
фитопланктона.

Напротив, при антропогенной эвтрофикации (и частично при гермофика
ции) обнаруживается обратная зависимость между индексом разнообразия и 
биомассой: увеличение обшей биомассы (как и численности) в сообществах со
провождается сокращением разнообразия. 'Эта обратная связь, скорее всего, бо
лее универсальна и закономерна, поскольку отмечена как в зообентосе, так и в 
зоопланктоне нормально функционирующих водных экосистем умеренных ши
рот и в эвтрофных водоемах ( например. Алимов, 1989: 1994. 1995: Андронико
ва. 1989: Слепухина, 1990). В наших исследованиях она отмечалась на всех эта
пах в ряду сукцессионного развития озер: от олиготрофного до эвтрофного ста
туса. Однако эта связь становится прямой при наличии неблагоприятных фак
торов (суровость или холодноводность, разрушительное действие волновой ак
тивности. недостаток ресурсов, токсичность среды и др. ). Они в целом неблаго
приятно влияют на водные организмы и соответственно лимитируют обильное 
развитие и качественное богатство фауны.

Разнообразие и доля хищников в сообществах. В нормально функциони
рующих сообществах высокое разнообразие соответствует сложной трофиче
ской структуре и значительной доле хищников в сообществе (> 30 °о биомассы) 
(Алимов. 1989. 1993. 1994. 1995). Эта зависимость, по-видимому, является за
кономерной и универсальной для эвтрофных водоемов и нормально функцио
нирующих экосистем. Как показывают наши данные, по мере роста трофиче
ского статуса водоема доля хищников в сообществах также снижается Это вы
ражается в положительной связи между разнообразием и относительной био
массой хищников в глубоководной части и на литорали при эвтрофикации 
(гуЧ). 17-0.59), термофикации (гу=0.43-0.68) и в экологически благополучных 
озерах и водотоках (гуЧ). 18-0.28). При токсификации и ацидификации (за ис
ключением глубоководных сообществ, где инфауна меньше подвержена влия
нию низких pH) индексы видового разнообразия обычно обнаруживают обрат
ную связь (/*<0.05) с относительной биомассой хищников В наиболее токсиче
ской среде и при низких уровнях pH воды (''5.0) разнообразие в сообществах 
становится минимальным, а доля хищников резко возрастает (>60%).

Разнообразие и размерная структура Разнообразие и средние размеры жи
вотных в сообществе находятся в прямой зависимости (Зимбалевская, 1981; 
Крючкова. 1987: Алимов. 1989. 1993. 1995). В настоящих исследованиях также 
обнаружен положительный характер этих святей практически при всех видах 
антропогенных процессов. Прямая связь между разнообразием и соотношением 
массы особей хищников и "мирных" беспозвоночных в сообществах глубоко
водных зон характерна для экологически благополучных водоемов, а также при 
эвтрофикации и термофикации. Возрастание роли крупных хищников в токси



42

ческой среде и при ацилификации (та исключением литорали, где в массе раз
виваются относительно крупные соскреба гели - клопы Сопх)с1ае) обусловливает 
обратную связь между разнообразием и массой хищников.

Индикаторная  ро л ь  стру к ту рн ы х  п о ка зателей  с о о б щ е с т в . Среди чрезвы
чайно многообразных направлений изменения структурной организации сооб
ществ имеются неспсцифические изменения, характерные для всех видов ан- 
1ропогенных процессов: сокращение видового разнообразия, упрощение трофи
ческой и отологической структуры, подавление или развитие отдельных таксо
номических групп, изменение состава группы доминирующих форм в сообще
ствах. Умеренная эвтрофикация и термофикация на начальных этапах способ
ствуют усложнению структуры сообществ.

Специфические изменения в сообществах наблюдаются лишь при отдельных 
антропогенных процессах или проявляются лишь в отдельных биотопах. Токси- 
фикация и ацидификация - специфические процессы, к которым экосистемы 
эволюционно не подготовлены. В результате развития этих процессов происхо
дит коренная ломка отлаженной системы взаимосвязей между элементами со
общества (естественно, и экосистемы», механизмов регулирования ее структур
но-функциональной организации Вследствие подавления автотрофного и са
профитного компонентов экосистемы в токсической среде снижается скорость 
как новообразования ОВ. так и его утилизации. <!)сновными признаками изме
нений в сообществах при гоксификации и частично при ацидификации являют
ся уменьшение биомассы, относительно низкая амплитуда сезонной флюктуа
ции численности и биомассы. Сокращается роль первичноводных элементов, 
трофическая структура упрощается при доминировании хищников, средняя 
масса особей в сообществах глубоководных зон озер уменьшается, а на литора
ли и в водотоках, напрогив. растет в результате обильного развития крупных 
хищных беспозвоночных. Связь между разнообразием (индексом Шеннона) и 
общей биомассой положительная, а с относительной биомассой хищников и их 
индивидуальной массой в сообществе - отрицательная.

Интенсивное поступление ОВ в экосистему при энтрофикации и гермофика- 
ции приводит к усилению детритной цепи (в литоральных сообществах при от
сутствии мутности воды дополнительно пастбищной), которое сопровождает
ся упрощением трофической структуры (путем переключения потока ОВ на 
фунтозаглатывателей. собирателей-глотателей, а на литорали и водотоках - до
полнительно на размсльчителей). Разнообразие сообществ снижаетея, резко по
вышается биомасса, а также амплитуды ее сезонной флюктуации, уменьшаются 
доля и размерные показатели хищников. Связь между разнообразием и общей 
биомассой отрицательная, а с относительной биомассой хищников и их индиви
дуальной массой особей в сообществе -  положительная.

Выявленные направления изменения струкгуры сообществ при различных 
видах антропогенного воздействия, а также анализ ряда ранее предложенных 
подходов оценки показали, что гидробиологические методы не могут быть уни
версальными и общими для всех рег ионов в силу существенных различий в



4.3

природно-климатических условиях, специфики загрязнения и, главное, фауни- 
стических особенностей и структурно-функциональной организации экосистем 
Ьолее важным представляется использование в различных регионах единой 
шкалы (например, класса качества вод), позволяющей получить при помощи 
регионально адаптированных методов сопоставимые между регионами баллы 
(индексы или другие показатели). Применение системы сапробности, направ
ленной на оценку качества вод исключительно при нетоксичном загрязнении, 
видимо, получает все большее ограничение вследствие актуальности в послед
нее время проблемы токсификации (практически повсеместно) и ацидификации 
(в гумидной зоне;. В этой связи нами была предложена регионально адаптиро
ванная система сапротоксобносги (Яковлев, 1986, 1988). Обсуждаемые в работе 
"Шкала оценки степени закисления" (Яковлев. 1997), "Кольский биотический 
индекс" и ряд других методов, объединенные в "Классификацию качества вод" 
(приспособлены к классификатору качества вод суши на территории России), 
могут быть предложены контролирующим организациям для практического 
применения в регионе. Относительная биомасса хищников в бентосных сообще
ствах может рассматриваться как один из информативных показателей для 
идентификации антропогенных процессов в водных экосистемах. В качестве 
дополнительных методов могут использоваться биотестирование сточных и 
природных вод. изучение отклонений на популяционном и организменном 
уровнях (например, частота морфологических аномалий, уровни бионакопления 
I'M, А1, Са и Mg).

Осн о вн ы е  вы воды

1. Дефицит тепла в северных экосистемах, слабое развитие почвенного по
крова и растительности, гумидность и другие природные особенности Крайнего 
Севера обусловливают низкую минерализацию воды и олиготрофный характер 
поверхностных вод, развитие качественно и количественно обедненных сооб
ществ, организация и функционирование которых подчинены специфическим 
для регионов условиям среды, что выражается в доминировании единичных ви
дов, в развитии комплекса стенобионтных форм, низкой биопродуктивности, 
пониженного самоочищающсго потенциала экосистем, простой трофической се
ти, позволяющей токсикантам быстро аккумулироваться в организмах из выс
ших трофических уровней.

2. В результате более полувекового освоения природных ресурсов, 
функционирования горнопромышленного комплекса и других производств на 
территории Кольского Севера обозначились четыре вида антропогенных 
процессов: токсификация. эвтрофикация (часто используется термин 
"эвтрофирование"), ацидификация (в т.ч. на территории Финляндии и 
Норвегии) и термофикация.

3. Основными последствиями токсификации являются сокращение 
разнообразия, уменьшение общей численности и биомассы сообществ в 
результате элиминации чувствительных к ТМ видов, бионакопление ТМ. 
морфологические нарушения ряда органов. На развитие процесса и последствия
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токсификации существенно влияют природные условия, в.т.ч. гидрохимические 
характеристики (pH, концентрация гумусовых и других органических веществ. 
Са и М^).

4. Наиболее характерные последствия эвтрофикации - качественное 
обеднение сообществ, рост количественных показателей и амплитуды сезонной 
флюктуации, доминирование ограниченного числа видов, вытеснение 
аборигенных видов.

5. Реакцией сообществ на антропогенную ацидификацию является 
качественное и количественное обеднение сообществ (в результате элиминации 
ацидофобных видов). На последствия закисления. а также на бионакопление 
металлов влияет, наряду с комплексом прямых и опосредованных факторов 
закисления (pH. Са. А1). множество факторов внешней среды, в т.ч. содержание 
|умусовых и других органических веществ в воде, а также особенности 
биологии самих водных организмов.

6. Термофикация водоема связана с влиянием дополнительного тепла, 
косвенно -  с усилением гидродинамической активности и эвтрофикацией. 
Реакцией сообществ на термофикацию являются повышение таксономического 
разнообразия (несмотря на выбытие стенотермных аборигенных видов), рост 
численности и биомассы, возрастание доли олигохет. увеличение 
продолжительности вегетационного сезона, появление генераций раньше на 1 -2 
мес. и 1 мес. позже обычных сроков.

7. Специфические природно-климатические условия, последствия 
оледенения, а также ландшафтные особенности и характеристики самих водных 
объектов определяют современный облик бентосной фауны и ее региональное 
распределение на территории северо-восточной части Фенноскандии. Для 
современного этапа характерны сокращение разнообразия и роли аборигенных 
видов, внедрение и расселение эврибионтных видов из умеренных широт. По 
неполным данным, донная фауна насчитывает около §00 видов беспозвоночных 
организмов, основу составляют европейские, европейско-сибирские и 
палеарктические виды. Многие представители реофильной фауны - типичные 
обитатели водотоков горных районов в умеренной зоне Европы - проникают в 
прибрежные зоны озер. Регион, чаше всего в зоне перехода таежного леса в 
тундру, является северным пределом распространения ряда видов и таксонов 
рангом выше.

8. Результаты исследований в полной мерс подтвердили известную концеп
цию единства и взаимодействия сообществ организмов с абиотической состав
ляющей - с условиями среды обитания. Водные организмы достигают большей 
плотности при тех условиях, к которым они эволюционно более приспособлены. 
Влияние условий среды проявляется в неравномерном пространственном рас
пределении структурных характеристик сообществ. Структурная организация 
(вероятнее всего, и функционирование) сообществ в наибольшей степени соот
ветствует взаимодействующему (суммарному) прямому и опосредованному 
влиянию изменяющихся во времени и пространстве абиотических факторов, из
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когорых в работе анализировались: а) зональные природно-климатические ус
ловия субарктического региона, б) ландшафтная и высотная неоднородность: 
в) вид водного объекта и гип биотопа: г) гидрологический тип озера: г)) природ
ные условия биотопа и тип биоценоза: е) природная трофность: ж) гумифика
ция вод.

9. В силу природно-климагических условий и специфики структурно- 
функциональной организации субарктических пресноводных экосистем разно
образное сообщество чаще всею характеризуется высокими значениями общей 
биомассы. Причиной подобного явления может быть, наряду с исходно низкими 
значениями разнообразия и биомассы сообществ, влияние комплекса неблаго
приятных лимитирующих факторов внешней среды.

10. Среди чрезвычайно многообразных направлений нарушений структурной 
организации сообществ имеются неспецифические изменения, характерные для 
всех видов антропогенных процессов. Специфические изменения в сообществах 
наблюдаются лишь при отдельных антропогенных процессах или проявляются в 
отдельных биотопах. Судя по харакгеру структурных изменений, наибольшее 
сходство обнаруживается между токсификацисй и ацидификацией. а также ме
жду эвтрофикацией и термофикацией. Для токсификации и ацидификации ха
рактерны: а) уменьшение биомассы и амплитуды ее сезонной флюктуации.
б) резкое сокращение разнообразия сообществ во второй половине зимы, когда 
отмечается наибольшая токсичность среды (вплоть до полной гибели предста
вителей макрозообентоса во время залповых сбросов сточных вод, содержащих 
ТМ); в) снижение удельного веса первичноводных элементов в глубоководных 
сообществах озер и, напротив, повышение роли двукрылых насекомых:.’) рост 
доли хищников в сообществах ( на литорали озер - также соскребателей) и со
кращение группировки фильтраюров; б) уменьшение средней массы особей в 
сообществах: е) рост соотношения массы хищников к массе "мирных" беспозво
ночных.

11. Для антропогенной эвтрофикации и термофикации характерны: а) сокра
щение разнообразия; б) рост биомассы и амплитуды ее сезонной флюктуации:
в) рост относительной биомассы первичноводных элементов (особенно при со
путствующей мутности воды и непрерывном осаждении частиц на дно водо
ема); г) уменьшение доли хищников в сообществах; д) рост средней массы осо
бей. е) уменьшение массы хищников и соотношения массы хищных и "мирных" 
беспозвоночных. Умеренная эвтрофикация и особенно термофикация способст
вуют усложнению таксономической структу ры сообществ в исходно ультраоли- 
гогрофных и олиготрофных северных водоемах (несмотря на сокращение доли 
стенобион гных видов).

12. Антропогенные процессы, наряду с нсблат«приятными изменениями 
структурных характеристик, обусловливают нарушение эволюционно сложив
шихся взаимосвязей между структурными и функциональными (биомасса) по
казателями сообществ. Для токсификации и ацидификации характерна положи
тельная связь между разнообразием (индексом Шеннона) и валовой биомассой.
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что. видимо, обусловлено влиянием главного лимитирующего фактора - токсич
ности среды или комплекса негативных факторов при низких значениях pH во
ды. При эвтрофикации и термофикации обнаружена отрицательная связь между 
разнообразием и общей биомассой. Разнообразие и относительная биомасса 
хищников в сообществах обычно находятся в обратной зависимости при токси- 
фикации и ацидификации и. наоборот, в прямой - при эвтрофикации. термофи
кации и в экологически благополучных водоемах. Положительная связь между 
разнообразием и средней массой особей в сообщест вах сохраняется практически 
при всех видах антропогенных процессов. Обратная зависимость между разно
образием и соотношением индивидуальной массы особей хищников и "мирных" 
беспозвоночных характерна для токсификации и ацидификации. прямая - для 
эвтрофикации и термофикации, а также для ненарушенных антропогенным 
фактором экосистем.

13. Влияние ТМ и других токсикантов, антропогенная ацидификация в ре
зультате поступления в водоемы сильных кислотообразующих веществ -  новые 
факторы, к влиянию которых, видимо, экосистемы эволюционно не подготовле
ны. В результате развития этих процессов происходит коренная ломка отлажен
ной системы взаимосвязей между элементами экосистемы, механизмов ршули- 
рования ее структурно-функциональной организации. Вследствие подавления 
автотрофного и сапрофитного компонентов экосистемы в токсической и закис- 
ленной среде снижаются темпы как новообразования ОВ, гак и его утилизации.

14. Выявлено значительное сходство структурных характеристик и взаимо
связей между эвгрофикацией, термофикацией и ненарушенными (антропоген
ным фактором) условиями. Повышение биогенной нагрузки не приводит к бы
строй катастрофической деградации экосистем. На всех этапах сукцессии водо
емов от олиготрофного до эвтрофною статуса (в последнее столетие все большее 
значение приобретает антропогенный фактор) водная экосистема до определен
ного предела способна адаптироваться, изменяя свою структурно- 
функциональную организацию, в т.ч. перестраивая эволюционно сложившиеся 
механизмы утилизации ОВ. Токсификация и антропогенная ацидификация (да
же слабо выраженные процессы) однозначно ведут к деградации экосистем.

15. Структурные характеристики бснтосных сообществ представляются ин
формативными при решении теоретических и прикладных задач типизации во
доемов и проведении их мониторинга. Методы гидробиологической оценки ка
чества вод должны быть адаптированы к зональным природно-климатическим 
условиям, составу фауны, особенностям структурно-функциональной организа
ции экосистем, а также к специфике загрязнения.
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