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Охарактеризовано количественное (численность, биомасса) развитие и пространственная неодно-
родность видовой структуры (видовое разнообразие, выровненность, доминирование) альгоцено-
зов бентали устья крупной эвтрофно-гипертрофной реки после спада половодья. Продемонстриро-
вано сходство и различие видовой структуры в разных типах сообществ бентали с более сложной ор-
ганизацией эпилитона и эпифитона на начальной стадии колонизации субстрата. Выявлены связи
этих показателей с определяющими факторами среды обитания в условиях отсутствия биогенного
лимитирования.
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ВВЕДЕНИЕ
Альгоценозы бентали – важнейший компонент

водных экосистем, определяющий их разнообразие
и продуктивность. Важнейшие характеристики лю-
бых биотических сообществ – их видовое богатство
и видовое разнообразие (Maguarran, 2004), опреде-
ляющие через показатели обилия и продуцирова-
ния органического вещества устойчивость водных
сообществ (Алимов, 2017), а также способность
водоемов поддерживать тот или иной уровень
продуктивности и через динамику функциональ-
ных характеристик биоценозов – качество воды и
экологическое состояние водных объектов. Изу-
чение структурных особенностей видового раз-
нообразия при взаимодействии со средой обита-
ния – фундаментальная задача водной экологии.
Закономерности формирования и поддержания
разнообразия сообществ привлекают внимание ис-
следователей со второй половины XX в., в том числе
и при изучении альгоценозов бентали (Ács, Kiss,
1993; Sabater, 2000; Щербак, Козийчук, 2016). Мо-
ниторинг экологического состояния водных объ-
ектов невозможен без определения базовых ха-
рактеристик водных сообществ, в том числе и
биоценозов дна, на основе которых можно выде-
лить антропогенную составляющую общей из-

менчивости их структурных и функциональных
показателей. Альгоценозы бентали крупнейшего
водотока Европейской части России – р. Окa до
сих пор находятся на начальной стадии изучения,
поскольку основное внимание при исследовании
водорослей уделяли фитопланктону (Rivers…,
2021). Для устьевого участка реки имеются сведе-
ния о составе и индикационных свойствах диато-
мовых микрофитобентоса, перифитона и при-
брежно-водных растений (Охапкин, Хедаириа,
2019; Хедаириа, 2019, 2021; Хедаириа, Охапкин,
2020, 2021; Хедаириа и др., 2022a). Динамика со-
става, обилия, и их связи с факторами внешней
среды не изучены.

Цель работы – охарактеризовать количествен-
ные параметры и основные компоненты видовой
структуры альгоценозов, оценить пространствен-
ную неоднородность этих показателей в устьевом
участке эвтрофно-гипретрофной р. Окa в мае
2019 г. в зависимости от факторов среды.

МАТЕРИАЛ И МЕТОДЫ ИССЛЕДОВАНИЯ
Пробы фитобентоса (66) отбирали на 10 стан-

циях, расположенных в рипали устьевого участка
р. Ока в пределах г. Нижний Новгород в третьей
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декаде мая 2019 г. Станции 1–5 располагались
вдоль правого берега на расстоянии 4.0 км от впа-
дения реки в р. Волга, остальные – вдоль левого
берега на расстоянии 6.6 км. Методические под-
ходы к отбору и обработке проб приведены ранее
(Охапкин и др., 2019). В период отбора проб тем-
пература воды (Temp) колебалась от 17.5 до
21.8°С, прозрачность (Transp) была стабильно
низкой (0.4–0.8 м), электропроводность (Elect)
изменялась в пределах 522–568 μS/cm, а рН ва-
рьировала от 8.3 до 8.7.

Грунты изученного участка рипали р. Ока
представлены в основном илами и сильно за-
иленными песками с вкраплением каменистого
субстрата, сформированного преимущественно
известняками. Высшая водная и прибрежно-вод-
ная растительность весной была развита слабо и
сформирована отдельными экземплярами стре-
лолиста и немногочисленными особями кубыш-
ки и рдеста.

Подходы к отбору проб и их камеральной об-
работке приведены ранее (Хедаириа и др., 2022a,
2022б). Численность (N) фитобентоса подсчиты-
вали в камере Учинская высотой 0.1 мм и выражали
в млн клеток на 10 см2, рассчитывая по формуле:

N = ((AV0 × 40)/(V1nS)) × 10,

где A – общее количество подсчитанных при ко-
личественном учете клеток; n – число просчитан-
ных полос камеры; V0 – начальный объем образ-
ца, образованного из водорослей (мл); V1 – объем

просмотренной пробы; S – общая поверхность
субстрата, обработанного при взятии пробы.

Биомассу (мг/10 см2) подсчитывали счетно-
объемным методом по работам (Комулайнен,
2003; Метелевa, 2013). Доминирующими считали
таксоны, биомасса или численность которых пре-
вышала или была равна 10% суммарных величин.

Для оценки структурного разнообразие альго-
ценозов использовали индексы видового разно-
образия Шеннона–Уивера (Hb), доминирования
Симпсона (D) и выровненности Пиелу (E) (Одум,
1975; Песенко, 1982; Шитиков и др., 2003). Полу-
ченные данные обрабатывали в среде R – откры-
той программной среде для статистических вы-
числений и моделирования (R Core Team, 2019).

РЕЗУЛЬТАТЫ ИССЛЕДОВАНИЯ
Численность альгофлоры бентали устьевого

р. Окa на различных субстратах изменялась от
0.23 до 280.8 млн кл./10 см2, биомасса – от 0.23 мг
до 379.1 мг/10 см2. Наибольшие средние показате-
ли количественного развития отмечены для эпипе-
лона, наименьшие – для эпифитона. Интенсив-
ность развития обрастаний эпилитона была ниже
по численности в среднем в 2.5 раза, по биомассе –
в 7.3 раз, чем эпипелона (табл. 1).

Плотность водорослей эпипелона значитель-
но превышала таковую в альгоценозах, развиваю-
щихся на левом берегу (162.7 ± 46.7 млн/10 см2),
чем на правом (69.7 ± 32.6), хотя ее различия меж-

Таблица 1. Общая численность (N, млн кл./10 см2) и биомасса (B, мг/10 см2) различных альгоценозов бентали

Примечание. Здесь и в табл. 2 над чертой ‒ среднее по станциям значение и его ошибка; под чертой – коэффициент вариа-
ции, %.

Показатель 
обилия

Тип 
альгоценоза

Ст. 1–5 Ст. 6–10 Все станции

N B N B N B

Min Эпипелон 22.1 7.47 39.9 32.8 22.1 7.47
Эпилитон 18.8 1.38 14.9 1.58 14.9 1.38
Эпифитон 0.37 0.23 0.23 0.31 0.23 0.23

Max Эпипелон 196.5 96.7 280.8 379.1 280.8 379.1
Эпилитон 153.2 30.9 70.8 31.8 154.2 31.8
Эпифитон 1.38 1.45 8.29 4.92 8.29 4.92

Mean Эпипелон      

Эпилитон       

Эпифитон       

Median Эпипелон 40.2 19.4 202.8 127.6 65.6 36.4
Эпилитон 46.8 6.66 24.8 10.3 29.4 8.26
Эпифитон 0.98 0.87 1.07 1.04 1.07 0.95

±69.7 32.6 
105

±33.03 16.3
111

±162.8 46.7
64

±142.2 62.8
9

±116.2 31.0
84

±87.6 35.5
128

± 61.3 24.2
90

±1  1 5.1
105

± 33.6 9.8
65

±12.9 5.7
98

± 47.4 13.3
89

±1  1.9 3.6
96

± 0.91 0.2
43

± 0.94 0.2
54

± 2.65 1.4
123

±1  .68 0.8
112

±1  .78 1.06
134

±1  .31 0.61
104
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ду типами субстратов по берегам (TukeyHSD,
p > 0.05) не были статистически значимыми.
Средний показатель биомассы на правом берегу
(33.0 ± 16.3 мг/10 см2) был достоверно ниже, чем
на левом 142.1 ± 62.8 (p < 0.05). Для эпилитона на-
блюдали противоположную тенденцию. Числен-
ность сообществ на левом берегу реки (33.6 ±
± 9.8 млн/10 см2) в среднем была меньше, чем на
правом (61.2 ± 24.5), однако биомасса оказалась
почти одинакова (12.9 ± 5.7 и 11.0 ± 5.1 мг/10 см2

соответственно). По числу клеток и биомассе
(0.91 ± 0.18 млн/10 см2, 0.94 ± 0.22 мг/10 см2) пра-
вобережные альгоценозы эпифитона уступали
левобережным (2.65 ± 1.40 и 1.68 ± 0.84 соответ-
ственно). Таким образом, для эпипелона зареги-
стрированы достоверные различия показателей
количественного развития вдоль берегов, а для
эпилитона и эпифитона они не выявлены (Tukey-
HSD, p > 0.05).

Численность диатомовых и зеленых водорос-
лей была выше в эпипелоне и эпилитоне, чем в
эпифитоне. Цианопрокариоты численно лидиро-
вали на камнях, особенно на правобережных
станциях, в эпипелоне они уступали диатомовым

и зеленым (рис. 1). Динамика биомассы диатомо-
вых и зеленых была сходна и повторяла таковую
для общих показателей обилия. Биомасса циано-
прокариот, максимальная в сообществах эпили-
тона правобережья, оказалась много ниже тако-
вой диатомовых, а для эпипелона и эпифитона –
и зеленых водорослей.

Оценка структурного разнообразия альгоце-
нозов бентали (табл. 2) показала, что наиболее
просто организованы сообщества эпипелона ле-
вобережных станций реки, продемонстрировав-
шие минимальные величины индекса Шеннона,
более высокие показатели доминирования при
пониженной выровненности видов в сообще-
ствах по обилию. Эпифитон в структурном отно-
шении отличался низкими величинами домини-
рования и максимальными выровненности и ви-
дового разнообразия, особенно в левобережной
зоне рипали реки. Сообщества эпилитона незна-
чительно отличались от таковых эпифитона, и,
как правило, их биоценотические характеристи-
ки статистически не различались. Для камени-
стого и растительного субстратов биоценотиче-
ская организация альгоценозов была более слож-
ной в левобережье реки, а для эпипелона –

Рис. 1. Общая (млн кл./10 см2 и относительная (%) численность (а, б) и биомасса, мг/10 см2 (б, г) альгоценозов бента-
ли: а – Cyanoprokaryota, б – Bacillariophyta, в – Chlorophyta; 1–3 – эпилитон; 4–6 – эпипелон; 7–9 – эпифитон; 1, 4,
7 – ст. 1–5; 2, 5, 8 – ст. 6–10; 3, 6, 9 – ст. 1–10.
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наоборот, что свидетельствует о неоднородности
средовых факторов формирования структуры со-
обществ и ее заметном воздействии на различные
компоненты биоценозов бентали.

ОБСУЖДЕНИЕ РЕЗУЛЬТАТОВ

Заметные различия в составе, обилии и биоце-
нотических показателях альгоценозов небольшо-
го по протяженности участка устья реки (~7 км от
места впадения в р. Волгa) отразили его четко вы-
раженную биотопическую неоднородность. Эти
различия определяются неоднородностью рас-
пределения основных средовых факторов, влия-
ющих на структурные и продукционные показа-
тели альгоценозов бентали, – температуры, гид-
родинамики, рельефа дна, субстрата, выедания
травоядными животными и др.) (Allan, Castillo,
2007). К важнейшим лимитирующим факторам,
определяющим обилие и сложность организации
биотических сообществ, относятся частота и сила
внешних нарушений среды, оцениваемая дина-
микой расхода воды (Ács, Kiss, 1993; Biggs, Smith,
2002). Ранее неоднократно отмечали, что именно
расход воды часто контролирует пространствен-
но-временные изменения состава и структуры
альгоценозов бентали в водотоках, как в целом,
так и отдельных их таксоценозов, например, диа-
томовых водорослей (Martínez de Fabricius et al.,
2003; Комулайнен, 2005; Boix et al., 2010; Tang,
Dudgeon, 2013).

Левобережные станции (6–8), расположенные
в протоке, отделенной от основного русла остро-
вом (Гребневские пески), защищены от влияния

высоких скоростей течения, интенсивного вол-
нения и ветрового перемешивания водных масс.
Кроме того, известно, что в рипали скорость по-
тока много меньше, чем в медиали (Левадная,
1986). В этой части исследованной акватории
устья наблюдается стагнация циркуляции водных
масс, что оптимизирует среду обитания. В период
отбора проб скорость течения и волнение на этих
станциях не определяли, а температура воды
(20.94 ± 0.29°С) и ее прозрачность (75.0 ± 2.24 см)
были выше, чем на правобережных (18.38 ± 0.46°С и
62.5 ± 8.4 см соответственно). При этом, судя по
коэффициентам вариации (C

v
), температура и

электропроводность воды оказались более вырав-
ненными у правого берега (C

v
 = 6 и 11%), чем у ле-

вого (31 и 19% соответственно), а прозрачность и
активная реакция среды – наоборот (30 и 27% и 7
и 24% соответственно).

Увеличение прозрачности и температуры воды
при снижении циркуляции водных масс привели
к заметному росту обилия эпипелона (численно-
сти в среднем в 2.3 раза, биомассы в 4.3 раза) и
увеличению доли планктонной составляющей
(до 88 и 85% соответственно) в левобережье по
сравнению с правобережными станциями. Все это,
несомненно, свидетельствует о преимущественно
планктоногенном происхождении эпипелона ри-
пали реки в начале вегетационного сезона (послед-
няя декада мая). В этот период в р. Окa наблюдает-
ся бурное развитие фитопланктона за счет вегета-
ции Centrophyceae, особенно Stephanodiscus
hantzschii (Okhapkin et al., 2014), который был от-
мечен и в составе доминантов донных альгоцено-
зов. Автохтонная составляющая в микрофито-

Таблица 2. Средние значения показателей разнообразия Шеннона (H), Симпсона (D) и Пиелу (Е) по численно-
сти (N) и биомассе (B) фитобентоса естественных субстратов левобережных и правобережных участков р. Ока

Тип 
адьгоценоза

HN HB DN DB EN EB

Станции 1–5

Эпипелон       

Эпилитон      

Эпифитон      

Станции 6–10

Эпипелон       

Эпилитон       

Эпифитон       

±2.19 0.20
26

±2.28 0.10
12

±2.41 0.10
29

±0.35 0.02
18

±0.42 0.04
24

±0.49 0.02
11

±1.91 0.10
35

±2.91 0.13
14

±0.45 0.06
44

±0.20 0.02
31

±0.42 0.05
35

±0.64 0.02
13

±3.02 0.13
18

±2.29 0.20
5

±0.21 0.02
46

±0.34 0.05
60

±0.69 0.02
14

±0.51 0.03
29

±1.79 0.35
64

±1.34 0.30
72

±0.57 0.09
48

±0.67 0.07
34

±0.33 0.06
62

±0.25 0.05
68

±2.98 0.25
27

±3.01 0.18
19

±0.23 0.04
57

±0.21 0.03
43

±0.61 0.04
22

±0.62 0.03
15

±3.33 0.11
11

±2.97 0.12
12

±0.17 0.02
30

±0.21 0.02
32

±0.70 0.02
10

±0.63 0.02
12
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бентосе (истинно донные и донно-планктонные
компоненты альгофлоры) сильно уступала (в
среднем на 9–16% численности и 15–31% био-
массы) аллохтонной, особенно у левого берега.
Роль автохтонной (связанной с субстратом) со-
ставляющей в структуре эпипелона оказалась ми-
нимальной по сравнению с эпилитоном (88–93%
средних значений численности и 87–88% био-
массы) и эпифитоном (70–73 и 78–80% соответ-
ственно). При этом относительные показатели
обилия (доля той или иной группы водорослей в
общей численности и общей биомассе) для эпи-
пелона и эпифитона были сильно выровнены
вдоль берегов (рис. 1). Для эпилитона эти разли-
чия четче проявились по численности в отличие
от биомассы, средние значения которой вдоль бе-
регов были почти одинаковы (табл. 1). Это связано
с неоднородностью структуры количественных
показателей альгоценозов эпилитона с участием
цианобактерий, абсолютные и относительные
показатели значимости которых в сообществах,
формирующихся на каменистом субстрате, силь-
но варьировали.

Роль планктона в формировании альгоцено-
зов бентали отмечают все исследователи перифи-
тона и микрофитобентоса (Волга…, 1978; Мака-
ревич, 2003; Комулайнен, 2005; Касперовичене,
Каросене, 2005; Rusanov et al., 2009, 2012; Клочен-
ко и др., 2013; Метелева, 2013 и др.). Так, Левадная
(1986) при характеристике микрофитобентоса р.
Енисей указывает максимальную численность
сообщества для псаммореофильных группировок
(11985.0 млрд кл./м2), причем на 92% ее формиро-
вали осевшие планктонные диатомеи.

Более низкие значения численности и биомас-
сы сообществ обрастателей водных макрофитов
по сравнению с каменистым субстратом зареги-
стрированы и для альгоценозов бентали р. Ствиги
(Корнейчук, Киричук, 2017), что характерно для
начальных стадий первичной сукцессии перифи-
тона. Время существования этого фитоперифито-
на к моменту отбора проб (примерно 3–4 нед) бы-
ло много меньше, чем у сообществ эпилитона и
эпипелона. Минимальная роль планктонных во-
дорослей в формировании эпилитона может быть
следствием воздействия придонных гидродина-
мических явлений, способствующих их смыву, a
также из-за особенностей растительного субстра-
та. В отличие от поверхности камней, листовая
поверхность растений покрыта выделяемой ими
слизью, к которой, по-видимому, могут лучше
“приклеиваться” организмы планктона.

Обилие и видовое разнообразие эпифитона
имели недостоверно выраженную тенденцию к
росту у левого берега, где четче проявилась про-
странственная неоднородность численности и
биомассы (табл. 1), в то время как видовое разно-
образие варьировало меньше (табл. 2). Для эпи-

литона проявилась аналогичная тенденция, но
пространственная неоднородность количествен-
ных характеристик оказалась несколько выше на
ст. 1–5, тогда как варьирование индексов разно-
образия, оцененное по разным показателям оби-
лия, не проявило четких различий вдоль берегов.
Для эпипелона, как и эпилитона, различия оби-
лия между станциями более четко выражены в
правобережной рипали при достоверном росте
численности и биомассы в застойной левобереж-
ной части устья. Видовое разнообразие левобе-
режных сообществ мягких грунтов при этом из-
менялось сильнее, чем в сообществах вдоль пра-
вого берега.

Меньшее варьирование количественных ха-
рактеристик населения неживых субстратов (мяг-
кие грунты и камни) на левобережных станциях
(C

v
 = 64–65% численность и 98–99% биомасса)

может быть показателем более благоприятных
условий обитания в сравнении с правобережьем
(90–105 и 105–111% соответственно). В отличие
от неживых субстратов, первые стадии сукцессии
фитоперифитона характеризовались большей не-
однородностью показателей обилия водорослей
(C

v
 =112–123% в левобережье против 43–54% на

ст. 1–5) при снижении интенсивности внешних
нарушений, что можно связать со спецификой
растения как поверхности для обитания перифи-
тона и наличием биотических взаимоотношений,
четче выраженных в более стабильной среде. Из-
вестно (Шевченко и др., 2009; Корнейчук, Кири-
чук, 2017), что на разных видах водных растений в
одном водоеме формируются разные по составу и
продуктивности сообщества эпифитона, что свя-
зано со степенью сформированности водной рас-
тительности, а также может являться следствием
биотических взаимодействий водоросль – расте-
ние-форофит.

Видовая структура биотических сообществ –
фундаментальная характеристика, которая, наря-
ду с обилием, служит чутким индикатором степе-
ни благоприятствования среды обитания, мери-
лом их устойчивости, наличия и степени влияния
негативных факторов (Magurran, 2004; Алимов,
2017). Компоненты видовой структуры сообществ
(видовое богатство, видовое разнообразие) отра-
зили разрушающее воздействие режима паводков
на сообщества фитоперифитона р. Дунай (Ács,
Kiss, 1993) и небольших олиготрофных низкотем-
пературных водотоков Новой Зеландии (Biggs,
Smith, 2002), продемонстрировали заметную
связь микрофитобентоса водоемов Килийской
дельты р. Дунай с типом донных отложений, ско-
ростью течения и соленостью воды (Щербак, Ко-
зийчук, 2016). Видовое разнообразие и выровнен-
ность в сообществах альгоценозов бентали четче
других показателей продемонстрировали воздей-
ствие тяжелых металлов (Cu, Pb, Zn и др.) на эко-
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систему р. Гуадамар (Испания) (Sabater, 2000).
Оценка качества воды и экологического состоя-
ния небольшого притока р. Волга (Тверская обл.)
охарактеризовала определяющее влияние гидро-
химических параметров (электропроводности,
рН и цветности) на основные параметры видовой
структуры таксоценозов Bacillariophyta (Schletter-
er et al., 2011).

Корреляционный анализ связи основных био-
ценотических показателей сообществ с обилием
и некоторыми факторами среды обитания
(табл. 3) показал, что численность и биомасса
альгоценозов бентали сильно коррелируют друг с
другом, хотя у сообществ эпилитона (r = 0.69) и
эпипелона (0.76) левобережных станций эта связь
менее тесная, чем в правобережных (0.93 и 0.99
соответственно). Это косвенно свидетельствует о
более сложной размерной структуре исследован-
ных сообществ в более застойных условиях сре-
ды. Оба показателя достаточно слабо связаны с
видовым богатством в целом (r = 0.40–0.48), и с
числом доминирующих видов (–(0.46–0.47)), хо-
тя для эпипелона и эпилитона отрицательная

связь с разнообразием доминантов выражена чет-
че (–(0.52–0.71)). Для фитобентоса мягких грун-
тов и обрастаний каменистых субстратов в от-
дельно взятых районах вдоль берегов выявлены
отрицательная средняя связь обилия с электро-
проводностью (r = (–0.64–0.78), ст. 1–5) и положи-
тельная с pH (0.71) и прозрачностью (0.73) воды
(ст. 6–10). Биомасса эпифитона, слабо (r = 0.39)
связанная с общим видовым богатством сооб-
ществ, имела тенденцию к росту в более стабиль-
ной и прогретой части левобережья (коэффициен-
ты корреляции численности и биомассы с темпера-
турой воды были 0.64 для обоих показателей). С
ростом биомассы сообществ формировалась слабо
выраженная тенденция снижения разнообразия и
упрощение структуры альгоценозов при домини-
ровании немногочисленных видов водорослей.

Параметры видовой структуры сообществ
прикрепленных водорослей (видовое разнообра-
зие, выровненность) отрицательно коррелирова-
ли с биомассой и определялись, главным обра-
зом, числом доминирующих видов (табл. 3). В
олиго-полидоминантных альгоценозах уровень

Таблица 3. Значимые (p < 0.05) коэффициенты корреляции некоторых биоценотических характеристик альго-
ценозов бентали и факторов водной среды 

Примечание. Условные обозначения даны в тексте.

N B S Sd Hb D E

Эпипелон
B (0.81)

Sd (–0.71)
S (0.58)

Temp (0.47)

N (0.81)
Sd (–0.52)
D (0.78)

E (–0.77)

N (0.58)
Temp (0.61)

Transp (0.62)

N (–0.71)
B (–0.52)
Hb (0.56)
D (–0.67)
E (0.62)

Temp (0.59)
Elect (–0.51)

B (–0.73)
Sd (0.56)

Elect (0.65)

B (0.78)
Sd (–0.67)

Elect (0.72)
Temp (0.52)

B (–0.77)
Sd (0.62)

Temp (0.51)
Elect (–0.70)

Эпилитон
B (0.77) N (0.77)

Sd (–0.59)
Transp (0.47)

Hb (0.58)
Transp (0.47)

B (–0.59)
D (–0.65)
E (0.55)

S (0.58) Sd (–0.65) Sd (0.55)

Эпифитон
– S (0.39) B (0.39)

Hb (0.68)
D (–0.55)
E (0.40)

Temp (0.56)

Hb (0.73)
D (–0.77)
E (0.76)

Sd (0.73)
S (0.68)

Temp (0.61)

Sd (–0.77)
S (–0.55)

Temp (0.50)

Sd (0.76)
S (0.40)

Temp (0.54)

Все альгоценозы
B (0.80)

Sd (–0.46)
S (0.48)

N (0.80)
Hb (–0.57)

D (0.67)
E (–0.64)
Sd (–0.47)

S (0.40)

N (0.48)
B (0.40)

Transp (0.26)
Temp (0.55)
Elect (0.26)

N (–0.46)
B (–0.42)
Hb (0.68)
D (–0.73)
E (0.73)

рН (0.27)

B (–0.57)
Sd (0.68)

B (0.67)
Sd (–0.73)

B (–0.64)
Sd (0.73)
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количественного развития и показатели домини-
рования снижаются, а выровненность видов рас-
тет (Одум, 1975). Для эпифитона и эпипелона бо-
лее значимы параметры видового богатства (чис-
ло доминантов и общее количество видов),
зависимость сложности организации сообществ с
биомассой очень четко прослеживалась только
для эпипелона (табл. 3). Для этой группы альго-
ценозов связь видового разнообразия с числом
ценозообразующих таксонов в сравнении с дру-
гими сообществами выражена несколько слабее.
Среди факторов внешней среды у эпипелона и
эпифитона проявилась зависимость от электро-
проводности (первого типа альгоценозов) и тем-
пературы воды (у обоих типов).

Таким образом, параметры видовой структуры
альгоценозов бентали в условиях, формирую-
щихся после окончания половодья при прогрес-
сирующем прогревании водных масс и отсут-
ствии биогенного лимитирования, определялись
величинами их биомассы и числом доминирую-
щих видов и, в меньше степени, зависели от об-
щего их видового богатства. При отсутствии
сильно выраженных нарушений среды обитания
сложность организации сообществ, как правило,
возрастала с ростом температуры и электропро-
водности (минерализации), а в правобережье –
рН водных масс. Таким образом, высокие разно-
образие состава, показатели количественного
развития альгоценозов бентали, их значимые ин-
дикационные свойства дают основания для полу-
чения надежных и адекватных оценок экологиче-
ского состояния и качества воды исследованной
водной экосистемы.

Выводы. Видовое богатство и количественное
развитие альгоценозов бентали определяют диа-
томовые и зеленые водоросли; в эпилитоне пра-
вобережья заметнее численное развитие циано-
прокариот. Снижение интенсивности внешних
нарушений (гидродинамика) на фоне роста тем-
пературы и прозрачности воды при достаточном
количестве элементов минерального питания
способствует увеличению не только видового бо-
гатства бентосных альгоценозов, но и росту их
продуктивности и усложнению структуры сооб-
ществ, что приводило к их заметным простран-
ственным различиям вдоль берегов. Эта неодно-
родность четче выражена для индексов видового
разнообразия и более сглажена для показателей
обилия (больше для численности, чем для био-
массы). В начале вегетационного периода (весна)
ценозы микрофитобентоса почти полностью
определяются структурой планктона и его коли-
чественным развитием, доля автохтонных компо-
нентов (истинно бентосных, планктонно-бентос-
ных и обрастателей) не превышает 12–22% пока-
зателей обилия. Первые стадии сукцесии
эпифитона при высоком видовом богатстве аль-
гоценозов (131 вид, из них 21 преобладают по оби-

лию) отличались самыми низкими величинами
численности и биомассы и незначительным уров-
нем доминирования. Минимальные значения ко-
личественного развития эпифитона по сравне-
нию с эпилитоном определялись меньшим на мо-
мент исследования временем его существования
(возрастом), а высокие показатели разнообразия
и видового богатства – активной миграцией во-
дорослей из микрофитобентоса и планктона и
сильной конкуренции за ресурсы (биогены, пло-
щадь субстрата). Обилие (численность, биомас-
са), в основном, общим видовым богатством дон-
ных альгоценозов и снижалось с увеличением ко-
личества доминант, а для отдельных типов
сообществ – прозрачностью, температурой и
электропроводностью. Параметры видовой
структуры в первую очередь зависели от величи-
ны биомассы альгоцеозов и числа доминирую-
щих в них видов и, в меньшей степени, от видово-
го богатства. Сложность организации сообществ
возрастала с ростом температуры и минерализа-
ции (электропроводности), а в правобережье –
рH водных масс.
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Composition and Structure of Benthal Algocenoses of a Large Eutrophic River 
(Example of the Oka River, Russia) II. Abundance Indicators

and Species Diversity of Communities
T. Khedairia1, *, A. G. Okhapkin1, and B. N. Yakimov1

1Department of Botany and Zoology, Lobachevsky University, Institute of Biology and Biomedicine, Nizhny Novgorod, Russia
*e-mail: khedairia.ta@gmail.com

The indicators of quantitative development (abundance, biomass) and spatial heterogeneity of the characte-
ristics of the species structure (species diversity, evenness, dominance) of the benthal algocenoses of the
mouth of a large eutrophic-hypertrophic river in the period after the recession of the f lood are characterized.
The similarity and difference in the species structure in different types of benthal communities with a more
complex organization of epilithon and epiphyton at the initial stage of substrate colonization was demonstrat-
ed. Relationships of these indicators with the determining factors of the environment in the absence of bio-
genic limitation were revealed.

Keywords: benthal algocenoses, abundance and biomass, species diversity of communities, environmental
factors, spatial heterogeneity, mouth of the Oka River



<<
  /ASCII85EncodePages false
  /AllowTransparency false
  /AutoPositionEPSFiles true
  /AutoRotatePages /All
  /Binding /Left
  /CalGrayProfile (Dot Gain 20%)
  /CalRGBProfile (Adobe RGB \0501998\051)
  /CalCMYKProfile (Photoshop 5 Default CMYK)
  /sRGBProfile (sRGB IEC61966-2.1)
  /CannotEmbedFontPolicy /Warning
  /CompatibilityLevel 1.3
  /CompressObjects /Tags
  /CompressPages true
  /ConvertImagesToIndexed true
  /PassThroughJPEGImages true
  /CreateJobTicket false
  /DefaultRenderingIntent /Default
  /DetectBlends true
  /DetectCurves 0.0000
  /ColorConversionStrategy /LeaveColorUnchanged
  /DoThumbnails false
  /EmbedAllFonts true
  /EmbedOpenType false
  /ParseICCProfilesInComments true
  /EmbedJobOptions true
  /DSCReportingLevel 0
  /EmitDSCWarnings false
  /EndPage -1
  /ImageMemory 1048576
  /LockDistillerParams false
  /MaxSubsetPct 100
  /Optimize false
  /OPM 1
  /ParseDSCComments true
  /ParseDSCCommentsForDocInfo true
  /PreserveCopyPage true
  /PreserveDICMYKValues true
  /PreserveEPSInfo true
  /PreserveFlatness false
  /PreserveHalftoneInfo false
  /PreserveOPIComments false
  /PreserveOverprintSettings true
  /StartPage 1
  /SubsetFonts true
  /TransferFunctionInfo /Apply
  /UCRandBGInfo /Preserve
  /UsePrologue false
  /ColorSettingsFile ()
  /AlwaysEmbed [ true
  ]
  /NeverEmbed [ true
  ]
  /AntiAliasColorImages false
  /CropColorImages false
  /ColorImageMinResolution 300
  /ColorImageMinResolutionPolicy /OK
  /DownsampleColorImages true
  /ColorImageDownsampleType /Bicubic
  /ColorImageResolution 300
  /ColorImageDepth -1
  /ColorImageMinDownsampleDepth 1
  /ColorImageDownsampleThreshold 1.50000
  /EncodeColorImages true
  /ColorImageFilter /FlateEncode
  /AutoFilterColorImages false
  /ColorImageAutoFilterStrategy /JPEG
  /ColorACSImageDict <<
    /QFactor 0.15
    /HSamples [1 1 1 1] /VSamples [1 1 1 1]
  >>
  /ColorImageDict <<
    /QFactor 0.15
    /HSamples [1 1 1 1] /VSamples [1 1 1 1]
  >>
  /JPEG2000ColorACSImageDict <<
    /TileWidth 256
    /TileHeight 256
    /Quality 30
  >>
  /JPEG2000ColorImageDict <<
    /TileWidth 256
    /TileHeight 256
    /Quality 30
  >>
  /AntiAliasGrayImages false
  /CropGrayImages false
  /GrayImageMinResolution 300
  /GrayImageMinResolutionPolicy /OK
  /DownsampleGrayImages true
  /GrayImageDownsampleType /Bicubic
  /GrayImageResolution 300
  /GrayImageDepth -1
  /GrayImageMinDownsampleDepth 2
  /GrayImageDownsampleThreshold 1.50000
  /EncodeGrayImages true
  /GrayImageFilter /FlateEncode
  /AutoFilterGrayImages false
  /GrayImageAutoFilterStrategy /JPEG
  /GrayACSImageDict <<
    /QFactor 0.15
    /HSamples [1 1 1 1] /VSamples [1 1 1 1]
  >>
  /GrayImageDict <<
    /QFactor 0.15
    /HSamples [1 1 1 1] /VSamples [1 1 1 1]
  >>
  /JPEG2000GrayACSImageDict <<
    /TileWidth 256
    /TileHeight 256
    /Quality 30
  >>
  /JPEG2000GrayImageDict <<
    /TileWidth 256
    /TileHeight 256
    /Quality 30
  >>
  /AntiAliasMonoImages false
  /CropMonoImages false
  /MonoImageMinResolution 1200
  /MonoImageMinResolutionPolicy /OK
  /DownsampleMonoImages true
  /MonoImageDownsampleType /Bicubic
  /MonoImageResolution 1200
  /MonoImageDepth -1
  /MonoImageDownsampleThreshold 1.50000
  /EncodeMonoImages true
  /MonoImageFilter /CCITTFaxEncode
  /MonoImageDict <<
    /K -1
  >>
  /AllowPSXObjects false
  /CheckCompliance [
    /None
  ]
  /PDFX1aCheck false
  /PDFX3Check false
  /PDFXCompliantPDFOnly false
  /PDFXNoTrimBoxError true
  /PDFXTrimBoxToMediaBoxOffset [
    0.00000
    0.00000
    0.00000
    0.00000
  ]
  /PDFXSetBleedBoxToMediaBox true
  /PDFXBleedBoxToTrimBoxOffset [
    0.00000
    0.00000
    0.00000
    0.00000
  ]
  /PDFXOutputIntentProfile ()
  /PDFXOutputConditionIdentifier ()
  /PDFXOutputCondition ()
  /PDFXRegistryName ()
  /PDFXTrapped /False

  /CreateJDFFile false
  /Description <<

  >>
  /Namespace [
    (Adobe)
    (Common)
    (1.0)
  ]
  /OtherNamespaces [
    <<
      /AsReaderSpreads false
      /CropImagesToFrames true
      /ErrorControl /WarnAndContinue
      /FlattenerIgnoreSpreadOverrides false
      /IncludeGuidesGrids false
      /IncludeNonPrinting false
      /IncludeSlug false
      /Namespace [
        (Adobe)
        (InDesign)
        (4.0)
      ]
      /OmitPlacedBitmaps false
      /OmitPlacedEPS false
      /OmitPlacedPDF false
      /SimulateOverprint /Legacy
    >>
    <<
      /AddBleedMarks false
      /AddColorBars false
      /AddCropMarks false
      /AddPageInfo false
      /AddRegMarks false
      /BleedOffset [
        14.173230
        14.173230
        14.173230
        14.173230
      ]
      /ConvertColors /NoConversion
      /DestinationProfileName ()
      /DestinationProfileSelector /NA
      /Downsample16BitImages true
      /FlattenerPreset <<
        /ClipComplexRegions true
        /ConvertStrokesToOutlines false
        /ConvertTextToOutlines false
        /GradientResolution 300
        /LineArtTextResolution 1200
        /PresetName ([High Resolution])
        /PresetSelector /HighResolution
        /RasterVectorBalance 1
      >>
      /FormElements false
      /GenerateStructure false
      /IncludeBookmarks false
      /IncludeHyperlinks false
      /IncludeInteractive false
      /IncludeLayers false
      /IncludeProfiles false
      /MarksOffset 14.173230
      /MarksWeight 0.250000
      /MultimediaHandling /UseObjectSettings
      /Namespace [
        (Adobe)
        (CreativeSuite)
        (2.0)
      ]
      /PDFXOutputIntentProfileSelector /NA
      /PageMarksFile /RomanDefault
      /PreserveEditing true
      /UntaggedCMYKHandling /LeaveUntagged
      /UntaggedRGBHandling /LeaveUntagged
      /UseDocumentBleed false
    >>
    <<
      /AllowImageBreaks true
      /AllowTableBreaks true
      /ExpandPage false
      /HonorBaseURL true
      /HonorRolloverEffect false
      /IgnoreHTMLPageBreaks false
      /IncludeHeaderFooter false
      /MarginOffset [
        0
        0
        0
        0
      ]
      /MetadataAuthor ()
      /MetadataKeywords ()
      /MetadataSubject ()
      /MetadataTitle ()
      /MetricPageSize [
        0
        0
      ]
      /MetricUnit /inch
      /MobileCompatible 0
      /Namespace [
        (Adobe)
        (GoLive)
        (8.0)
      ]
      /OpenZoomToHTMLFontSize false
      /PageOrientation /Portrait
      /RemoveBackground false
      /ShrinkContent true
      /TreatColorsAs /MainMonitorColors
      /UseEmbeddedProfiles false
      /UseHTMLTitleAsMetadata true
    >>
  ]
>> setdistillerparams
<<
  /HWResolution [2400 2400]
  /PageSize [595.000 842.000]
>> setpagedevice


