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Межгодовые изменения зоопланктона
протоков дельты Волги
в весенне-летний период
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Аннотация. Проведенные в 2011–2014 гг. исследования выявили структурные и количественные 
изменения зоопланктона протоков дельты Волги в маловодные годы по сравнению со средне-
водным. Показано, что в маловодные годы зоопланктон характеризуется снижением видового 
богатства и высоким количественным развитием ювенильных стадий Copepoda. В средневод-
ный год зоопланктон отличается высоким общим и удельным видовым богатством, средней ин-
дивидуальной массой ракообразных, весной – высокой биомассой ветвистоусых ракообразных, 
летом – снижением численности и биомассы Cladocera, повышением количественных характе-
ристик Rotifera, а среди экологических групп – доли плавающих организмов. Показано, что на 
формирование зоопланктона оказывает влияние комплекс факторов, среди которых в разное 
время выделяются объем стока, уровень воды, скорость его подъема, сроки стояния и величина 
максимального уровня, температурный режим, продолжительность половодья, обводненность 
поймы, контроль со стороны молоди рыб.
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of the canals of the Volga delta
in the spring-summer period
L.A. Fedyaeva
Papanin Institute for Biology of Inland Waters of the Russian Academy of Sciences, Borok 109, 
Nekouzsky District, Yaroslavl Oblast, 152742 Russia

fedyayevala@mail.ru

Abstract. Research conducted in 2011–2014 revealed the main trends in structural and quantitative 
changes in zooplankton in the Volga delta channels in low-water years compared to middle-water years. 
It has been shown that in dry years, zooplankton is characterized by a decrease in species richness 
and high quantitative development of juvenile stages of Copepoda. In a mid-water year, zooplankton is 
characterized by a high total and specific species richness, an average individual mass of Crustacea, in 
the spring – a high biomass of Cladocera, in the summer – a decrease in the abundance and biomass 
of Cladocera, an increase in the quantitative characteristics of Rotifera, and among ecological groups – 
the proportion of floating organisms. The formation of zooplankton is influenced by a complex of factors, 
among which, at different times, are the volume of runoff, water level, the rate of its rise, the period of 
standing and the value of the maximum level, temperature conditions, the duration of the flood, the 
water content of the floodplain, control by juveniles fish.

Keywords: hydrological regime, weather conditions, control of juvenile fish, species richness, 
quantitative characteristics, ecological groups of invertebrates
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Введение
В пределах дельт крупных рек расположены уникальные и одновременно уязвимые экосисте-

мы (Алексеевский и др., 2016), что объясняется генезисом водных объектов – перераспределе-
нием и существенной трансформацией физических, химических и биологических характеристик 
стока, взаимодействием речных и морских вод (Михайлов, 1997, 1998; Нигаматзянова и др., 2015; 
Alekseevskii et al., 2014). Дельта р. Волги – одна из наиболее крупных в мире; для нее характерна 
сложная гидрографическая сеть, характеризующаяся специфическими экологическими условия-
ми (Астраханский заповедник, 1991; Горбунов, 1976; Чуйков и др., 1996). Волжская вода поступа-
ет в море по протокам, которые занимают по площади около 6.5% дельтового района (Горбунов, 
1976). Протоки имеют корытообразное поперечное сечение, в них преобладают глубины от 1–4 
до 10–15 м, ширина достигает нескольких десятков метров (Чуйков и др., 1996).

Протоки дельты Волги служат местами обитания туводных рыб (густеры Blicca bjoerkna 
Linnaeus, 1758, жереха Aspius aspius Linnaeus, 1758, судака Sander lucioperca Linnaeus, 1758, окуней 
Perca spp. Linnaeus, 1758, серебряного карася Carassius auratus Linnaeus, 1758) и миграционными 
путями для полупроходных видов (вобла Rutilus rutilus caspicus Jakowlew, 1870, лещ Abramis brama 
Berg, 1949, сазан Cyprinus carpio Linnaeus, 1759) (Астраханский заповедник, 1991). Современный 
режим половодья и антропогенное внутригодовое перераспределение стока в дельте Волги во мно-
гом не отвечают интересам рыбного хозяйства, способствуют изменениям условий формирования 
биологического разнообразия, количественных характеристик биологических ресурсов, снижают 
биосток (Горбунов, 1976; Горбунова, 2005; Коблицкая, 1992; Литвинов и Подоляко, 2014; Тарадина 
и Чавычалова, 2017). Это приводит к частичной потере нерестилищ рыб, нарушению условий их 
размножения и формирования кормовой базы молоди и в итоге – к снижению эффективности есте-
ственного воспроизводства (особенно воблы и леща) (Ветлугина, 2012; Горбунов, 1976; Кизина и 
Пономарева, 2009; Левашина и Иванов, 2014; Литвинов и Подоляко, 2014; Тарадина и Чавычалова, 
2017). Особенно сильное угнетающее воздействие на воспроизводство рыб в дельте наблюдается 
в годы с маловодным стоком Волги и регрессией Каспийского моря (Алехина и Финаева, 2001; Ва-
сильченко, 1977; Катунин, 1971; Кизина, 1999; Литвинов, 2018; Подоляко, 2013, 2018; Тарадина и 
др., 2008; Тарадина и Чавычалова, 2017), что продолжается и в настоящее время.

К числу основных элементов трофических сетей разнотипных водных объектов относится 
зоопланктон (Гутельмахер и др., 1988; Деревенская и др., 2012; Крючкова, 1989, Столбунова и 
Стобунов, 2010; Gliwicz, 2003). Характеристики зоопланктона широко используются в качестве 
индикаторов экологических процессов и состояния водных объектов (Федяева и Федяев, 2022; 
Lin et al., 2014; Trindade et al., 2018). В пойменных водоемах и водотоках основной фактор, оказы-
вающий влияние на формирование его сообществ – гидрологический пульс (периодическое зато-
пление поймы водами при половодьях и паводках) (Фащевский, 2007; José de Paggi et al., 2014; 
Schöll et al., 2012). Колебания уровня главной реки определяют степень ее связанности с поймой 
и оказывают значительное влияние на зоопланктон (Frutos et al., 2006). Длительные периоды экс-
тремальных маловодных лет выступают стрессовым фактором для водных организмов (José de 
Paggi et al., 2014) и оказывают влияние на изменения качества воды (Lake, 2003).

Зоопланктон в водоемах дельты Волги изучается на протяжении длительного времени – с се-
редины XIX в. (Беннинг, 1924; Бэр, 1856; Зиновьев, 1947, 1970; Ивлев, 1940; Косова, 1957, 1958, 
1960; Скориков и др. 1903; и др.). В этих исследованиях большое внимание уделялось изуче-
нию влияния зарегулирования стока реки на видовой состав и сезонную динамику планктонных 
беспозвоночных типовых водоемов дельты Волги, а также их роли в питании молоди рыб (Косо-
ва, 1965a, b, 1968a, b, 1970). Было отмечено, что в результате зарегулирования стока начались 
процессы перестройки структуры биоценозов и приспособления организмов к новым условиям: 
резким колебаниям уровня, позднему и короткому половодью, изменениям термического режима 
и прозрачности (Косова, 1970). В протоках в первые годы после зарегулирования увеличива-
лось количество видов за счет фитофильных, бентических и проникновения северных видов, 
возрастала численность зоопланктона (до 85.6–549.8 тыс. экз./м3) (Астраханский заповедник.., 
1991; Косова, 1970). В конце 1960-х – начале 1970-х гг. в период снижения стока наблюдался 
спад в развитии зоопланктона, максимальная его численность в протоках дельты находилась в 
пределах 28.5–67.5 тыс. экз./м3 (Астраханский заповедник, 1991). Ряд гидробиологических ис-
следований в условиях повышения уровня Каспийского моря с конца 1970-х до конца 1990-х гг. 
показал, что произошло увеличение доли реофилов, расширение района распространения видов 
каспийского солоноватоводного комплекса и проникновение северных видов беспозвоночных, а 
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также повышение численности зоопланктона протоков до 630.7–977.6 тыс. экз./м3 (Астраханский 
заповедник, 1991; Горбунов и Косова, 1991; Горбунов и др., 1996, 1999, 2003; Косова и Горбунов, 
1989; Косова и др., 1989). Начиная с 2006 г. наблюдается современный этап маловодного пери-
ода; исследуемые нами годы включали маловодные, которые различались между собой пара-
метрами погодных и гидрологических условий, а также средневодный. При этом в имеющихся 
исследованиях в недостаточной степени описаны структурные изменения зоопланктона протоков 
в условиях лет различной водности.

В связи с этим целью данной работы был анализ межгодовых изменений структуры зооплан-
ктона проточной зоны дельты Волги в весенне–летний период в зависимости от погодных условий 
и гидрологического режима.

Материалы и методы
Первичный материал собирали в весенне–летний период (апрель–август) 2011–2014 гг. на 

Обжоровском участке – протока Обжорова (N 46.304796 E 48.986697), а также на Дамчикском 
участке – протока Быстрая (N 45.790011 E 47.888501) и ерик Лотосный (N 45.782200 E 47.879360) 
Астраханского государственного заповедника.

При отборе проб процеживали 100 л воды через планктонную сеть с размером ячеи 64 мкм, 
камеральную обработку проводили стандартными методами (Методические рекомендации..., 
1982). Состояние зоопланктона оценивали по видовому богатству (количеству встреченных ви-
дов), удельному видовому богатству (числу видов в пробе), численности, биомассе, соотношению 
числа видов, численности и биомассы таксономических групп беспозвоночных, доминирующим 
видам, индексу Шеннона по численности и биомассе, средней индивидуальной массе ракообраз-
ных, доле экологических групп в общей численности и биомассе. Экологические группы выделе-
ны на основе классификаций беспозвоночных по типу питания и способу передвижения (Кривен-
кова, 2018; Чуйков, 1981a, b).

Сведения об уровне и температуре воды получены по данным водомерных постов Астра-
ханского заповедника на протоке Быстрой1, объемы стока р. Волги у г. Волгограда – по данным 
Росгидромета2.

Статистический анализ проведен с использованием параметрических показателей при нор-
мальном распределении (ANOVA) и непараметрических методов в обратном случае (Kruskal–
Wallis H-Test), проверка на нормальность методом – Shapiro–Wilk test, определены коэффици-
енты корреляции Пирсона (p ≤ 0.05) (при нормальном распределении) и Спирмена (в случае 
отличного от нормального) (p ≤ 0.05) абиотических факторов и показателей зоопланктона в про-
граммах Microsoft Exсel 2010 и STATISTICA 10 (Халафян, 2007). Статистические методы исполь-
зовались для установления достоверности отличий между показателями зоопланктона в годы с 
разной водностью, а также для выявления их зависимости от абиотических факторов.

Характеристика погодных и гидрологических условий 2011–2014 гг.
Подробное описание гидрологического режима в период исследований приведено в ряде ра-

бот1 (Литвинов, 2018; Литвинов и Подоляко, 2014; Подоляко, 2013, 2018). На основании сред-
немноголетнего объема стока 252 км3 2011, 2012 и 2014 гг. отнесены к маловодным (сток в эти 
годы составил 201, 240 и 224 км3 в год соответственно), а 2013 г. – к средневодным (271 км3) 
(Подоляко, 2018). Максимальным количеством атмосферных осадков весной отличался 2011 г. 
(143.7 мм), а в 2012–2014 гг. их сумма была существенно ниже (29.5–26.5 мм). Летом наибольшая 
сумма осадков зарегистрирована в 2013 г. – 68.2 мм, в 2011–2012 гг. – 48.9 и 46.1 мм, а в 2014 г. 
этот показатель был наименьшим – 10.4 мм.

Маловодные годы характеризовались рядом особенностей. В 2011 г. отмечен самый низкий 
объем стока (92 км3) и короткое половодье (68 дней), зарегистрировано значительное снижение 
уровня воды до половодья – в марте–апреле (−23 см) и последующий его резкий подъем (на 
109 см), большая разница перепада между уровнем на дату начала половодья и дату макси-
мального уровня (138 см), самый низкий максимальный уровень (289 см) и короткая продол-
жительность его стояния (8 дней). Также этот год отличался длительными холодами, низкими 

1 Летопись природы Астраханского заповедника, 2011–2014. 
2 Федеральная служба по гидрометеорологии и мониторингу окружающей среды (Росгидромет), 2022. Интернет-ресурс. 
URL: https://www.meteorf.gov.ru/ (дата обращения: 02.09.2022).
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температурами воздуха и воды весной, поздним переходом через отметку +4 °С (6 апреля). В 
июне снижение уровня воды было резким (−63 см), а в июле более плавным (−15 см). Среди 
маловодных лет наибольшим объемом стока весной (114 км3), снижением уровня воды перед по-
ловодьем (−46 см), максимальным уровнем (309 см) и продолжительностью его стояния (21 день) 
характеризовался 2012 г. Кроме этого, в этот год подъем уровня происходил в два этапа, наблю-
дался его резкий подъем в половодье, отмечена наибольшая разница уровней на дату начала 
половодья и дату его максимального значения (145 см), самые поздние даты стояния макси-
мального уровня (24 мая), поздние сроки перехода температуры воды через +4 °С (6 апреля), 
но затем резкий подъем температур до максимальных величин в апреле. В июне наблюдалась 
стабилизация высокого уровня воды и позднее установление межени, но в июле произошло их 
резкое снижение (до −62 см). В 2014 г. зарегистрирован низкий объем стока за период половодья 
(101 км3), позднее (27 апреля) и короткое половодье (68 дней). Однако, по сравнению с другими 
маловодными годами, отмечен наиболее высокий и стабильный уровень воды перед началом 
половодья, в течение 3-х месяцев (февраль–апрель) его колебаний не было. Это способствова-
ло плавному подъему уровня, минимальной разнице уровней на дату начала половодья и дату 
установления его максимального значения (92 см), ранним (14 мая), но коротким сроком стояния 
(12 дней) максимального уровня (298 см). Кроме того, зарегистрированы ранние даты перехода 
температуры воды через +4 °С (26 марта) и плавный подъем температуры. В июне отмечено зна-
чительное снижение уровня (до −63 см), которое продолжалось и в июле (−31 см).

Средневодный 2013 г. характеризовался ранним (28 марта), высоким (317 см) и продолжи-
тельным половодьем (123 дня) с большим объемом стока (140 км3), длительным периодом сто-
яния максимального уровня (41 день). Перед началом половодья отмечено снижение уровня в 
марте (−16 см) и высокий уровень зимой, хотя разница уровня на дату начала половодья и на 
период максимального уровня была не столь высокой (126 см). Также этот год характеризовался 
ранними сроками перехода температуры воды через +4 °С (26 марта), поздним, но наиболее рез-
ким спадом половодья в июле (−83 см).

Полученные результаты показали прямые связи объема стока за период половодья с тем-
пературой воды в мае (r = 0.74), уровнем воды в апреле–июле (r = 0.81–0.99), максимальным 
уровнем воды (r = 0.96), разницей уровней воды в июне–мае и апреле–марте (r = 0.87; 0.63), 
количеством дней стояния максимального уровня (r = 1.00), продолжительностью половодья (r = 
0.98), датой окончания половодья (r = 0.76), урожайностью молоди рыб (r = 0.85) и уровнем воды 
на начало половодья (r = 0.45), а также отрицательные связи с суммой атмосферных осадков 
(r = −0.68), разницей уровней воды в мае–апреле (r = −0.56), датой перехода температуры воды 
через +4 °С (r = −0.51). С суммой атмосферных осадков летом отрицательно коррелировали дата 
окончания (r = −1.0) половодья, а положительно – продолжительность половодья (r = 0.73), тем-
пература воды в июле (r = 0.64), уровень воды в июне и июле (r = 0.62 и 0.75).

Результаты
В период изучения в составе зоопланктона протоков зарегистрировано 147 таксонов беспо-

звоночных, среди которых Rotifera – 71, Copepoda – 40, Cladocera – 36. Также в пробах были 
отмечены виды Protista (10) и представители Ostracoda, Oligochaeta, Nematoda, Arachnidae, Chi-
ronimidae, Coleoptera, Plecoptera, Ephemeroptera, Simuliidae, Gastropoda, Larvae Pisces, велигеры 
Dreissena, Hydra sp.Наименьшее видовое богатство зоопланктеров зарегистрировано в 2011–
2012 гг., наибольшее – в 2013 г. (Табл. 1).

Весна
Ежегодно в 2012–2014 гг. в составе зоопланктона постоянно (75–100% проб) встречалось по 

4 вида, в 2011 г. – 1. Среди них на протяжении всего периода изучения присутствовала только 
Keratella quadrata (Müller, 1786), в 2012–2014 гг. – Brachionus calyciflorus (Pallas, 1766), в 2012–
2013 гг. – Coronatella rectangulа (Sars, 1862), в 2013–2014 гг. – Chydorus sphaericus (Müller, 1785), в 
2012 г. – Euchlanis dilatatа (Ehrenberg, 1832), в 2014 г. – Bosmina longirostris (Müller, 1785).

Удельное видовое богатство варьировало от 13.5 ± 6.9 до 24.0 ± 13.0, наибольшее зареги-
стрировано в 2013 г., наименьшее – в 2011 и 2012 гг., однако различия не подтверждались стати-
стически (Рис. 1). Число видов в пробе напрямую зависело от общего изменения уровня (r = 0.64), 
уровня воды в феврале (r = 0.43) и температуры воды (r = 0.57).
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Таксоны
Год

2011 2012 2013 2014

Rotifera 40 40 49 41
Copepoda 17 19 29 23
Cladocera 21 17 25 25

Общее количество видов 78 76 103 89
Прочие 11 13 12 13

Табл. 1. Видовое богатство зоопланктона протоков дельты Волги в 2011–2014 гг.

Рис. 1. Удельное видовое богатство зоопланктона протоков дельты Волги весной 2011–2014 гг.

Основу удельного видового богатства составляли коловратки, максимальное количество ко-
торых отмечено в 2012 и 2013 гг., минимальное – в 2011 г. (Табл. 2). В 2013 и 2014 гг. зоопланктон 
отличался наибольшим удельным видовым богатством Copepoda и Cladocera, хотя статистически 
значимо различалось лишь число видов веслоногих ракообразных.

Выявлена положительная корреляция удельного видового богатства Rotifera, Copepoda и Cla-
docera с уровнем воды (r = 0.65; 0.62 и 0.58), Rotifera – также с температурой воды (r = 0.61). Од-
новременно обнаружены отрицательные корреляции удельного видового богатства Copepoda и 
Cladocera с суммой атмосферных осадков (r = −0.46 и −0.45), Cladocera – также с датой перехода 
температуры воды через +4 °С (r = −0.44).

Численность зоопланктона варьировала от 0.9 ± 1.5 до 10.0 ± 6.3 тыс. экз./м3, биомасса – от 
2.5 ± 4.9 до 40.2 ± 36.0 мг/м3 (Рис. 2). Минимальные численность и биомасса отмечены в 2011 г., 
максимальная плотность – в 2012 г., биомасса – в 2012–2013 гг., но различия были статистически 
не достоверны. Однако в 2012 г. количественные характеристики Rotifera и Copepoda статисти-
чески значимо превышали данные, полученные в другие годы; в 2014 г. зарегистрирована макси-
мальная численность Cladocera, в 2013 г. – биомасса (Табл. 2).

Выявлены положительные корреляции численности (r = 0.56), биомассы зоопланктона (r = 
0.44), численности и биомассы Rotifera (r = 0.46; 0.53), численности Copepoda (r = 0.63) с темпера-
турой воды в апреле. Отрицательно численность Copepoda была связана с количеством осадков 
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Показатель
Год

F HK–W р
2011a 2012b 2013c 2014d

S
Rot 6.2 ± 4.6 10.8 ± 5.2 10.4 ± 5.7 8.0 ± 3.5 0.9 – 0.41
Cop 2.5 ± 1.3c,d 4.1 ± 1.9 6.6 ± 2.8a 6.0 ± 2.4a 3.1 – 0.05
Clad 0.7 ± 1.5c 3.6 ± 2.6 6.0 ± 5.0a 4.1 ± 2.4 2.0 – 0.14

N
% N

Rot 0.3 ± 1.3b

38.4 ± 30.5
4.6 ± 5.7a

53.9 ± 24.5
0.7 ± 2.1

47.4 ± 20.9
1.2 ± 0.6

36.6 ± 25.1
0.6 5.6 0.13

0.61

Cop 0.4 ± 0.3b

61.8 ± 33.7c
2.9 ± 2.1a

39.9 ± 25.3
0.5 ± 1.1

26.8 ± 11.7a
0.8 ± 0.4

29.6 ± 25.3 1.8- 8.7 0.03
0.17

Clad 0.03 ± 0.01
1.8 ± 3.7

0.3 ± 0.5
6.0 ± 7.7

1.3 ± 1.9
25.7 ± 28.4

1.9 ± 2.9
33.6 ± 34.4 2.1 6.6 0.08

0.12

B
% B

Rot 0.9 ± 4.3
41.5 ± 31.2

26.1 ± 40.9
71.4 ± 22.8c

1.7 ± 9.7
30.9 ± 24.0b

2.6 ± 11.2
33.5 ± 27.4 2.9 6.2 0.09

0.05

Cop 0.8 ± 0.8
52.5 ± 33.1b

4.1 ± 3.5
17.4 ± 12.2a

4.8 ± 5.4
30.7 ± 25.3

3.8 ± 6.2
31.4 ± 27.8 1.5 5.7 0.12

0.22

Clad 0.2 ± 0.5c

5.6 ± 11.3
0.7 ± 3.4c

10.6 ± 17.1
19.6 ± 29.7a,b

37.4 ± 36.3
10.7 ± 13.6
34.6 ± 29.8 1.9 5.0 0.16

0.15

HN 2.9 ± 0.3d 2.4 ± 0.7 3.2 ± 0.6d 2.1 ± 0.4a,c 3.9 – 0.02
HB 2.6 ± 0.6 3.0 ± 0.6 3.1 ± 0.7 2.2 ± 0.6 1.2 – 0.32

wCrust 0.001 ± 0.001 0.006 ± 0.01 0.009 ± 0.01 0.003 ± 0.0016 0.8 – 0.47

Табл. 2. Структурные и количественные показатели зоопланктона протоков дельты Волги весной 2011–2014 гг. Rot – 
Rotifera, Cop – Copepoda, Clad – Cladocera. Здесь и далее: S – удельное видовое богатство, среднее; N – численность, 
медиана, тыс. экз./м3; % N – доля от общей численности, среднее; B – биомасса, медиана, мг/м3; % B – доля от общей 
биомассы, среднее; HN – индекс Шеннона по численности, среднее, бит/тыс. экз., HB – индекс Шеннона по биомассе, 
среднее, бит/г; wCrust – средняя индивидуальная масса ракообразных, мг; F – критерий Фишера, HK–W – критерий Краскела–
Уоллиса, р – уровень значимости; a–d – статистически значимые (p ≤ 0.05) различия между годами при попарных сравнениях; 
жирным шрифтом отмечены достоверные отличия между годами.

Рис. 2. Численность (A) и биомасса (B) зоопланктона в протоках дельты Волги весной 2011–2014 гг.

A B
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Таксоны
Год

2011 2012 2013 2014

Rotifera 40 40 49 41
Copepoda 17 19 29 23
Cladocera 21 17 25 25

Общее количество видов 78 76 103 89
Прочие 11 13 12 13
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весной (r = −44), положительно с датой начала половодья (r = 0.44), а численность Cladocera с 
уровнем воды на начало половодья (r = 0.47). Общие численность и биомасса были связаны с 
динамикой температуры воды (r = 0.68; 0.57), также как численность и биомасса Rotifera (r = 0.48; 
0.67), Copepoda (r = 0.53; 0.53) и Cladocera (r = 0.67; 0.48).

Основу численности в 2012–2013 гг. составляли Rotifera (Табл. 2) за счет доминирования 
Euchlanis dilatata (2012–2013 гг.), Brachionus quadridentatus (Hermann, 1783) (2012 г.), B. calyciflorus 
(2012–2014 гг.), Keratella quadrata (2013 г.). В 2011 г. по численности преобладали Copepoda при 
доминировании ювенильных Cyclopoida, которые входили в число доминантов на протяжении все-
го периода исследований. В 2014 г. основу численности формировали Cladocera за счет Bosmina 
longirostris. Основу биомассы за счет доминирования тех же видов, что и по численности, в 2011 г. 
составляли Copepoda, в 2012 г. – Rotifera, в 2013 и 2014 гг. – Cladocera (Табл. 2).

Выявлены положительные корреляции с уровнем воды доли Cladocera в общей численности 
и биомассе зоопланктона (r = 0.46 и 0.53), отрицательные – с долей Copepoda (r = −0.79 и −0.53). 
Кроме этого, доля Cladocera в общей численности и биомассе положительно коррелировала с 
уровнем воды в начале половодья (r = 0.52 и 0.48), отрицательно – с датой перехода температуры 
воды через +4 °С (r = −0.51 и −0.49), доля в общей биомассе – с уровнем воды в апреле (r = 0.46). 
Доля Rotifera в общей биомассе была положительно связана с датой перехода температуры воды 
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Экологическая группа Год

F р
По способу 
движения и 
отношению 
к субстрату

По 
способу 
питания

2011a 2012b 2013c 2014d

I

1 8.8 ± 2.9c 9.5 ± 6.0c 22.3 ± 14.2a, b, d 5.2 ± 5.5c 4.2 0.02
6 0.9 ± 1.8d 2.9 ± 5.2d 10.4 ± 15.6 33.1 ± 36.0a, b 2.7 0.07
9 0 2.4 ± 4.0 1.9 ± 2.0 1.0 ± 1.3 0.8 0.47
10 2.9 ± 2.8 3.6 ± 7.3 1.6 ± 3.2 0.3 ± 0.5 0.6 0.60
13 0 0.008 ± 0.02 0.02 ± 0.06 0.01 ± 0.05 0.4 0.75

Всего 12.7 ± 3.5d 18.6 ± 8.8 36.4 ± 11.7 39.7 ± 32.7a 2.3 0.10

II

2 24.9 ± 30.3 40.5 ± 26.5 23.4 ± 13.8 25.5 ± 20.0 0.6 0.57
7 0.9 ± 1.8 2.5 ± 2.0 14.0 ± 26.8 2.0 ± 2.2 1.0 0.38
8 5.3 ± 6.8b 0.5 ± 0.6a 1.6 ± 1.3 1.7 ± 1.9 1.9 0.16
11 0.1 ± 0.2 0.1 ± 0.2 0.8 ± 1.1 1.0 ± 1.7 0.9 0.43
12 0 0 0 0 – –

Всего 31.3 ± 30.9 43.7 ± 25.1 39.8 ± 21.6 30.2 ± 20.3 0.4 0.75

III 5 0 0.5 ± 1.1 1.2 ± 2.5 0.1 ± 0.3 0.7 0.55

IV
3 50.3 ± 36.7c 31.7 ± 24.3 14.6 ± 9.4a 24.4 ± 22.9 1.7 0.23
4 1.9 ± 3.3 4.9 ± 2.9 8.6 ± 5.8 10.4 ± 14.6 0.9 0.40

Всего 52.3 ± 35.3 36.6 ± 24.8 23.2 ± 14.8 34.8 ± 22.3 1.0 0.42

Табл. 3. Доля (в %) экологических групп беспозвоночных в общей численности зоопланктона в протоках дельты Волги 
весной 2011–2014 гг. Здесь и далее: I – свободноплавающие организмы, II – связанные с субстратом, III – прикрепленные 
к субстрату и поверхностной пленке воды, IV – смешанная группа ювенильных Copepoda; 1, 2 – вертикаторы; 3 – тонкие 
фильтраторы; 4 – грубые фильтраторы; 5, 6 – первичные, тонкие и грубые фильтраторы; 7 – вторичные фильтраторы, 
соскребатели и детритофаги; 8 – собиратели, эврифаги; 9 – активные хищники, эврифаги Copepoda; 10 – хищники-
хвататели с инкудатным типом мастакса; 11 – хищные Copepoda; 12 – прикрепляющиеся вертикаторы; 13 – Copepoda-
фильтраторы и хищники; F – критерий Фишера; a–d – статистически значимые (p ≤ 0.05) различия между годами при 
попарных сравнениях; жирным шрифтом отмечены достоверные отличия между годами.Доля (в %) экологических групп 
беспозвоночных в общей численности зоопланктона в протоках дельты Волги весной 2011–2014 гг.
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Экологическая группа Год

F р
По способу 
движения и 
отношению 
к субстрату

По 
способу 
питания

2011a 2012b 2013c 2014d

I

1 6.4 ± 6.1 23.8 ± 35.1 3.3 ± 2.9 1.7 ± 5.0 1.6 0.22
6 1.9 ± 3.8 3.6 ± 6.7 17.0 ± 24.1 29.4 ± 34.3 1.8 0.18
9 0 8.1 ± 9.1 9.1 ± 6.8 7.8 ± 9.9 0.9 0.46

10 5.8 ± 4.8 11.5 ± 22.9 8.3 ± 17.4 8.7 ± 18.9 0.07 0.97
13 0 0.06 ± 0.1 0.1 ± 0.3 0.2 ± 0.4 0.3 0.78

Всего 14.2 ± 2.4 47.2 ± 28.9 38.0 ± 30.3 46.6 ± 37.4 1.2 0.33

II

2 26.3 ± 33.0 35.5 ± 30.2 20.6 ± 25.1 18.6 ± 25.1 0.4 0.73
7 1.8 ± 3.6 4.8 ± 5.7 8.8 ± 14.1 4.4 ± 3.6 0.6 0.62
8 8.4 ± 9.9 1.4 ± 2.2 3.6 ± 6.4 12.0 ± 16.2 1.2 0.32
11 1.9 ± 3.8 0.4 ± 0.6 5.9 ± 8.5 7.1 ± 11.2 1.0 0.40
12 0 0 0 0 – –

Всего 38.5 ± 33.8 42.2 ± 28.5 38.9 ± 22.6 42.3 ± 31.0 0.02 0.99

III 5 0 2.4 ± 5.8 11.6 ± 21.2 1.8 ± 3.9 1.0 0.37

IV
3 44.6 ± 39.5b, c, d 3.9 ± 3.1a 1.3 ± 1.3a 4.6 ± 6.1a 6.3 0.004
4 1.6 ± 2.8c 3.9 ± 2.2 10.8 ± 8.8a 6.0 ± 5.7 2.3 0.11

Всего 46.3 ± 38.0b ,c, d 7.9 ± 3.7a 12.1 ± 9.2a 10.8 ± 8.8a 4.7 0.01

Табл. 4. Доля (в %) экологических групп беспозвоночных в общей биомассе зоопланктона в протоках дельты Волги весной 
2011–2014 гг. Обозначения как в Табл. 3.
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через +4 °С (r = 0.47), отрицательно – с температурой воды в марте и апреле (r = −0.57 и −0.57). 
Доля Copepoda в общей численности уменьшалась при снижении температуры воды весной (r = 
−0.51), но возрастала при увеличении суммы атмосферных осадков (r = 0.45).

Среди экологических групп беспозвоночных в 2013 и 2014 гг. основу численности составляли 
плавающие организмы, причем в 2013 г. была статистически значимо выше доля вертикаторов, а в 
2014 г. – первичных тонких и грубых фильтраторов (Табл. 3). Также высокую долю в общей числен-
ности во все годы формировали плавающе-ползающие организмы, но максимальное их обилие 
наблюдалось в 2012 и 2013 гг. за счет вертикаторов, а в 2013 г. также за счет вторичных фильтра-
торов, соскребателей и детритофагов. В маловодные годы высокого обилия достигала смешанная 
по типу передвижения и питания группа ювенильных Copepoda, среди них доминировали тонкие 
фильтраторы, доля которых в 2011 г. была статистически значимо выше, чем в остальные годы.

Выявлены положительные корреляции доли плавающих организмов в общей численности 
зоопланктона, плавающих первичных тонких и грубых фильтраторов с уровнем воды в начале 
половодья (r = 0.54 и 0.50), вертикаторов – с уровнем воды в марте (r = 0.44). Кроме того, доля 
плавающих вертикаторов в общей численности отрицательно коррелировала с датой начала по-
ловодья (r = −0.63) и разницей уровня воды в марте–феврале (r = −0.58). С температурой воды 
весной положительно коррелировала доля первичных тонких и грубых фильтраторов (r = 0.56), 
отрицательно – доля вертикаторов (r = −0.46).

Основу биомассы среди экологических групп зоопланктона в 2012–2014 гг. формировали пла-
вающие организмы (Табл. 4), причем в 2013 и 2014 гг. за счет доминирования первичных тонких 
и грубых фильтраторов, в 2012 г. – вертикаторов, а также хищников-эврифагов и хищников с 
инкудатным типом мастакса. Во все годы высокую долю составляли плавающе-ползающие орга-
низмы за счет вертикаторов, в 2013 г. – вторичных фильтраторов, соскребателей и детритофагов, 
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в 2011 и 2014 гг. – собирателей и эврифагов. В 2011 г. доля смешанной по типу питания и передви-
жения группы ювенильных Copepoda была статистически значимо выше, чем в остальные годы.

Обнаружены наиболее сильные положительные корреляции смешанной по способу питания 
и передвижения группы ювенильных Copepoda с суммой атмосферных осадков весной (r = 0.73), 
отрицательные – с уровнем воды в январе (r = −0.56). Доля тонких фильтраторов отрицательно 
коррелировала с уровнем воды в январе–апреле (r = −0.44 и 0.72), грубых фильтраторов – положи-
тельно с уровнем воды в январе и апреле (r = 0.53 и 0.53). С температурой воды весной отрицатель-
но коррелировала смешанная по способу питания и передвижения группа ювенильных копепод 
и тонких фильтраторов (r = −0.50 и −0.46), положительно – доля плавающих первичных тонких и 
грубых фильтраторов (r = 0,53). Отрицательные корреляции обнаружены между долей первичных 
тонких и грубых фильтраторов и датой перехода температуры воды через +4 °С (r = −0.45), а доли 
свободноплавающих вертикаторов – через +10 °С (r = −0.46).

Значения индекса Шеннона по численности в 2011 и 2013 гг. статистически достоверно отлича-
лись от показателей 2014 г., по биомассе наиболее высокие значения обнаружены в 2012–2013 гг. 
Средние индивидуальные массы ракообразных статистически достоверно не различались по го-
дам, но максимальные значения обнаружены в 2013 г., минимальные – в 2011 и 2014 гг. (Табл. 2).

Лето
Ежегодно в составе зоопланктона регистрировалось по 3 постоянно встречающихся вида, во 

все годы отмечено 2 – Brachionus calyciflorus и Bosmina longirostris. В 2012–2013 гг. в их составе 
также присутствовала Asplanchna priodonta (Gosse, 1850), в 2011 и 2014 гг. – Coronatella rectan-
gulа, в 2012 г. – Thermocyclops oithonoides (Sars, 1863).

Удельное видовое богатство варьировало от 18.8 ± 3.8 до 23.0 ± 6.6. Максимальное число 
видов в пробе зарегистрировано в 2013 г. за счет Rotifera и Copepoda, минимальное – в 2011 г. 
Наибольшее число видов Cladocera отмечено в 2014 г., хотя различия не подтверждались стати-
стически (Рис. 3, Табл. 5). Выявлена прямая корреляция удельного видового богатства Rotifera с 
уровнем воды в мае и июне (r = 0.61 и 0.47), количеством дней половодья (r = 0.53).

Численность зоопланктона варьировала от 6.8 ± 2.7 до 14.7 ± 9.2 тыс. экз./м3, биомасса – от 
19.8 ± 40.5 до 49.6 ± 43.7 мг/м3. Наибольшими численностью и биомассой зоопланктон отличался 
в 2014 г., наименьшими – в 2012 и 2013 гг., хотя эти различия были статистически не достоверны 
(Рис. 4). Максимальная численность Rotifera зарегистрирована в 2013 г., минимальная – в 2011 г., 

Рис. 3. Удельное видовое богатство зоопланктона протоков дельты Волги летом 2011–2014 гг.
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Copepoda – в 2011 и 2013 гг., Cladocera – в 2014 и 2011–2012 гг. (Табл. 5). Выявлено, что числен-
ность Cladocera прямо коррелировала с динамикой температуры воды (r = 0.51).

Основу численности в 2013 г. составляли Rotifera, в 2011 и 2014 гг. – Copepoda, а в 2012 г. эти 
группы были представлены в равном соотношении (Табл. 5). Среди доминирующих видов отме-
чены Brachionus calyciflorus (2011–2014 гг.), Asplanchna priodonta (2013 г.), ювенильные Сopepoda 
(2011–2014 гг.).

Выявлены прямые корреляции доли Copepoda в общей численности зоопланктона с тем-
пературой воды в июне (r = 0.52). Доля Rotifera положительно коррелировала с максимальным 
уровнем воды и датой его установления (r = 0.47 и 0.49). Отмечена обратная корреляция доли 
Copepoda (r = −0.52) и прямая – Rotifera (r = 0.47) с количеством дней половодья. Доля Copepoda 
отрицательно связана также с уровнем воды в апреле–июне (r = −0.46 и −0.55), доля Rotifera – 
положительно с уровнем воды в мае и июне (r = 0.46 и 0.49).

Основу биомассы формировали Copepoda (2011–2012 гг.), Rotifera (2013 г.) и Cladocera 
(2014 г.). Доминировали ювенильные Сopepoda (2011–2014 гг.), Brachionus calyciflorus (2011–
2014 гг.), Asplanchna priodonta (2013 г.), Megacyclops viridis (Jurine, 1820) (2012 г.), Bosmina longi-
rostris (2011–2014 гг.). Доля Copepoda в общей биомассе положительно коррелировала с разни-
цей уровней воды в мае–апреле (r = 0.44) и датой установления максимального уровня (r = 0.48).

Среди экологических групп в 2012–2013 гг. основу численности зоопланктона составляли пла-
вающе-ползающие организмы, а в 2011 и 2014 гг. статистически значимо возрастала доля сме-
шанной по способу передвижения и питания группы ювенильных Copepoda (Табл. 6). Максималь-
ная доля плавающих организмов за счет первичных тонких и грубых фильтраторов и хищников с 
инкудатным типом мастакса зарегистрирована в 2013 г. Обнаружены отрицательные корреляции 

Показатель
Год

F HK–W p
2011a 2012b 2013c 2014d

S

Rot 7.0 ± 3.4 7.1 ± 4.1 10.5 ± 3.2 6.5 ± 3.0 1.6 – 0.20

Cop 4.5 ± 2.1 4.6 ± 1.6 6.1 ± 1.4 5.7 ± 1.6 1.4 – 0.24

Clad 5.8 ± 3.3 4.0 ± 2.1d 5.3 ± 1.5 6.5 ± 2.3b 1.6 – 0.20

N
% N

Rot 1.5 ± 2.3
28.1 ± 22.3

3.4 ± 4.2
41.6 ± 14.1

4.4 ± 1.7
53.2 ± 16.3

2.4 ± 3.8
27.4 ± 25.0 1.8 2.5 0.47

0.16

Cop 6.1 ± 4.1
55.3 ± 23.0c

5.6 ± 4.0
48.2 ± 17.9

1.8 ± 1.1
22.9 ± 8.5a

3.7 ± 8.8
46.6 ± 24.8 2.4 3.8 0.30

0.09

Clad 0.8 ± 1.5
15.6 ± 9.9

0.9 ± 1.5
9.1 ± 6.2

1.3 ± 1.1
22.9 ± 20.3

2.3 ± 2.4
25.6 ± 19.6 1.0 2.9 0.40

0.37

B
% B

Rot 5.1 ± 4.7
34.2 ± 23.3

4.4 ± 10.9
33.5 ± 19.0

12.9 ± 10.2
50.4 ± 27.5

8.1 ± 15.5
33.2 ± 30.0 0.9 1.5 0.24

0.45

Cop 11.6 ± 14.6
38.1 ± 20.3

11.8 ± 20.1
51.4 ± 16.8c

7.7 ± 4.2
23.0 ± 13.1b

6.6 ± 12.5
32.1 ± 27.3 1.6 0.6 0.62

0.21

Clad 8.7 ± 29.9
36.6 ± 26.5

4.4 ± 9.7
16.6 ± 10.2

4.4 ± 8.8
26.0 ± 25.4

22.4 ± 10.5
34.5 ± 26.7 0.8 0.5 0.64

0.50

HN 2.4 ± 0.8 2.6 ± 0.5 2.9 ± 0.6 2.5 ± 0.4 0.5 – 0.66

HB 2.4 ± 0.8 3.2 ± 0.6 3.1 ± 1.0 2.8 ± 0.7 0.7 – 0.51

wCrust 0.004 ± 0.002 0.003 ± 0.001 0.005 ± 0.001 0.003 ± 0.001 1.6 – 0.20

Табл. 5. Количественные показатели зоопланктона в протоках дельты Волги летом 2011–2014 гг. Rot – Rotifera, Cop – 
Copepoda, Clad – Cladocera. Обозначения как в Табл. 2.
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доли смешанной по способу передвижения и питания группы ювенильных копепод и тонких филь-
траторов с урожайностью молоди рыб на полоях (r = −0.53 и −0.56), продолжительностью поло-
водья (r = −0.53 и −0.54), уровнем воды в мае (r = −0.49 и −0.48) и июне (r = −0.50 и −0.54). Доля 
плавающе-ползающих организмов и плавающе-ползающих вертикаторов положительно коррели-
ровали с максимальным уровнем воды (r = 0.43 и 0.44), а плавающих организмов – отрицательно 
с датой начала половодья (r = −0.47).

На протяжении всего периода исследований в состав доминирующих по биомассе экологи-
ческих групп входили плавающие организмы за счет первичных тонких и грубых фильтраторов, 
максимальная доля которых отмечена в 2011 и 2014 гг. (Табл. 7). Кроме этого, в 2011 и 2014 гг. 
высокую долю составляла смешанная по способам передвижения и питания группа ювенильных 
Copepoda при максимальном обилии в 2011 г. В 2013 г. статистически достоверно возрастала 
доля хищников с инкудатным типом мастакса, также увеличивалась доля плавающе-ползающих 
организмов за счет вертикаторов, наибольшая доля которых зарегистрирована в 2012 г.

Выявлены положительные корреляции доли плавающе-ползающих организмов в общей био-
массе с температурой воды в апреле и мае (r = 0.47 и 0.47), а смешанной по способу передвиже-
ния и питания ювенильных копепод – в июне (r = −0.50). Отрицательные корреляции отмечены для 
хищников с инкудатным типом мастакса и смешанной по способу передвижения и питания группы 
ювенильных Copepoda с датой установления максимального уровня воды (r = −0.45 и −0.50), так-
же для последней группы – с длительностью половодья (r = −0.45). Доля плавающе-ползающих 
организмов отрицательно коррелировала с суммой атмосферных осадков весной (r = −0.56).

Значения индекса Шеннона статистически значимо не различались, хотя наибольшие вели-
чины обнаружены для индексов, рассчитанных по численности в 2013 г, по биомассе – в 2012–
2013 гг., наименьшие – в 2011 г. (Табл. 5). Межгодовые различия средних индивидуальных масс 
ракообразных также не подтверждались статистически, максимальное значение было выявлено 
в 2013 г., минимальное – в 2012 и 2014 гг. (Табл. 5).

Обсуждение результатов
Проведенные в 2011–2014 гг. в дельте Волги исследования показали, что в маловодные годы 

специфика условий среды связана со снижением объема стока в половодье, поздним повыше-
нием уровней, низкими уровнями, ранним их спадом. Это способствует сокращению площадей 
затопленных пойменных территорий, короткому сроку существования полоев, снижению интен-
сивности поступления в протоки организмов, органического вещества из них и увеличению роли 
абиотических факторов в развитии зоопланктона (Beaver et al., 2013; Frutos et al., 2006; José 
de Paggi et al., 2014; Zalocar de Domitrovic, 2002). Это привело к снижению видового богатства 

Рис. 4. Численность (A) и биомасса (B) зоопланктона в протоках дельты Волги летом 2011–2014 гг.

A B
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Экологическая группа Год

F р
По способу 
движения и 
отношению 
к субстрату

По способу 
питания 2011a 2012b 2013c 2014d

I

1 4.9 ± 7.7 5.6 ± 7.6 4.9 ± 8.9 1.3 ± 1.9 0.4 0.70
6 14.0 ± 11.0 8.7 ± 4.0 19.2 ± 21.6 10.3 ± 16.6 0.6 0.61
9 1.0 ± 1.6 1.0 ± 1.9 0.4 ± 0.5 1.6 ± 2.8 0.4 0.75

10 3.0 ± 3.2 3.3 ± 4.2 8.5 ± 8.9 6.6 ± 9.8 0.8 0.49
13 0.2 ± 0.3 1.4 ± 1.8 2.3 ± 4.1 0.3 ± 0.7 1.2 0.30

Всего 23.3 ± 10.7 20.3 ± 14.0 35.4 ± 19.9 20.3 ± 17.9 1.1 0.36

II

2 20.2 ± 17.0 38.3 ± 16.3 40.1 ± 19.5 22.9 ± 19.8 1.8 0.16
7 1.0 ± 1.0 1.4 ± 1.3 3.5 ± 6.2 2.9 ± 3.6 0.6 0.57
8 0.6 ± 1.2 1.6 ± 2.4 0.3 ± 0.3 0.5 ± 0.6 0.9 0.42
11 3.3 ± 6.9 1.7 ± 2.1 1.0 ± 1.8 1.2 ± 1.3 0.4 0.72
12 0 0 0 0 – –

Всего 25.5 ± 21.2 44.6 ± 15.3 47.3 ± 24.8 27.9 ± 19.9 1.8 0.17

III 5 0.02 ± 0.03 0.07 ± 0.1 0.1 ± 0.2 0.4 ± 0.7 1.3 0.28

IV
3 36.0 ± 17.9в 22.7 ± 13.8 16.2 ± 6.8a, d 40.5 ± 16.0в 3.4 0.03
4 14.5 ± 15.0 12.7 ± 5.5 4.4 ± 4.0 10.3 ± 9.5 1.1 0.36

Всего 50.6 ± 27.5в 35.4 ± 17.4 20.7 ± 8.6а,г 50.8 ± 24.1в 2.5 0.08

Табл. 6. Доля (в %) экологических групп беспозвоночных в общей численности зоопланктона в протоках дельты Волги 
летом в 2011–2014 гг. Обозначения как в Табл. 3.

зоопланктона, увеличению доли ювенильных Copepoda за счет тонких фильтраторов, что ранее 
отмечалось для култучной зоны дельты Волги (Федяева и Федяев, 2020; Штепина, 2013) и в ана-
логичных условиях в других регионах (Frutos et al., 2006; José de Paggi et al., 2014; Keckeis et al., 
2003); это подтверждают и коэффициенты корреляции. Известно, что пойменные водоемы высту-
пают источником разнообразия биоты для основного русла реки (José de Paggi et al., 2014; Schöll 
et al., 2012). Снижение средней индивидуальной массы ракообразных может быть связано с уве-
личением доли ювенильных Copepoda, меньшим поступлением из поймы крупных ракообразных 
и органического вещества.

Летом в маловодные годы при снижении объема стока, продолжительности половодья и коли-
чества аллохтонной органики, резких перепадах уровня воды сокращались удельное видовое бо-
гатство зоопланктона за счет Rotifera и Copepoda; также падали численность и биомасса Rotifera, 
средняя индивидуальная масса ракообразных, индекс Шеннона по численности, однако возрас-
тала общая численность за счет ювенильных Copepoda. Полученные коэффициенты корреляции 
указывают на ведущую роль уровня воды летом, объема стока за половодье и температуры воды.

Повышение водности способствовало ряду изменений в зоопланктонных сообществах. В про-
токах в средневодный год зарегистрировано максимальное удельное видовое богатство и число 
встреченных видов, что отмечалось ранее (Федяев и Федяева, 2020; Frutos et al., 2006; José de 
Paggi et al., 2014). Кроме того, наблюдалась высокая биомасса зоопланктона за счет ракообраз-
ных, а также их максимальная средняя индивидуальная масса. Известно, что в многоводные 
годы увеличивается доля крупных ветвистоусых ракообразных в водоемах поймы, из которых они 
поступают в водотоки (Frutos et al., 2006). В исследованных протоках это подтверждается нали-
чием положительных корреляционных связей численности и биомассы Cladocera с уровнем воды 
до половодья и в начале половодья, а также с температурой воды. Как известно, весной в про-
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Экологическая группа Год

F р
По способу 
движения и 
отношению 
к субстрату

По способу 
питания 2011a 2012b 2013c 2014d

I

1 1.0 ± 2.1 1.6 ± 1.9 1.7 ± 3.3 0.4 ± 0.7 0.4 0.74
6 31.8 ± 30.7 13.0 ± 6.5 24.5 ± 26.3 16.4 ± 23.8 0.8 0.48
9 5.2 ± 8.4 5.9 ± 9.1 1.9 ± 2.4 6.3 ± 7.6 0.3 0.78
10 8.6 ± 13.3 5.3 ± 5.5c 25.0 ± 20.7b 11.4 ± 14.4 2.1 0.12
13 3.4 ± 5.0 6.9 ± 9.3 4.8 ± 8.1 1.8 ± 4.1 0.6 0.61

Всего 50.3 ± 20.3 32.8 ± 19.7 58.1 ± 19.3 36.5 ± 26.8 1.7 0.19

II

2 12.3 ± 11.6b 33.0 ± 18.6a 21.7 ± 12.7 21.2 ± 23.2 1.5 0.23
7 1.9 ± 3.0 1.6 ± 1.4 4.0 ± 8.2 4.6 ± 7.3 0.4 0.69
8 0.6 ± 1.5 3.1 ± 5.0 0.5 ± 0.9 1.5 ± 1.6 0.9 0.42
11 2.6 ± 2.8 8.7 ± 11.5 3.5 ± 6.3 5.6 ± 6.4 0.7 0.52
12 0 0 0 0 – –

Всего 17.5 ± 15.1b 46.4 ± 20.9a 29.9 ± 20.6 33.1 ± 19.5 2.4 0.09

III 5 0.2 ± 0.4 0.3 ± 0.7 1.4 ± 3.1 1.9 ± 2.9 0.9 0.43

IV
3 9.9 ± 8.0b 3.2 ± 2.6a 3.8 ± 3.1 10.4 ± 6.9 2.8 0.06
4 21.4 ± 20.3 16.8 ± 9.6 6.2 ± 7.6 16.1 ± 15.8 1.0 0.39

Всего 31.3 ± 20.8c 20.1 ± 11.7 10.0 ± 9.8a 26.6 ± 20.1 1.8 0.19

Табл. 7. Доля (в %) экологических групп беспозвоночных в общей биомассе зоопланктона в протоках дельты Волги летом 
в 2011–2014 гг. Обозначения как в Табл. 3.

токах контроль сверху со стороны рыб минимален, поскольку основной зоной нереста и нагула 
рыб в средневодные и многоводные годы служат полойные нерестилища (Коблицкая, 1958; 1992; 
Литвинов и Подоляко, 2014; Подоляко, 2013; Тарадина и др., 2008). Кроме этого, весной сред-
неводного года зоопланктон отличался максимальной долей в общей численности плавающих 
вертикаторов, но минимальной долей смешанной по способу передвижения и питания группы 
ювенильных веслоногих ракообразных за счет тонких фильтраторов (Федяева и Федяев, 2020). 
Низкая численность ювенильных Copepoda в реке в годы с высокой водностью описана в ряде 
работ (José de Paggi et al., 2014; Keckeis et al., 2003). На повышение доли плавающих вертика-
торов могло повлиять увеличение поступления из поймы в протоки аллохтонного органического 
вещества, масса которого на пике паводка возрастает почти в 6 тысяч раз (Богатов и Федоров-
ский, 2017). Среди доминирующих групп отмечены также и связанные с субстратом и поверхност-
ной пленкой воды первичные тонкие и грубые фильтраторы, плавающе-ползающие вторичные 
фильтраторы, соскребатели и детритофаги. Поскольку многие виды используют частицы органи-
ческого вещества в качестве источника пищи (Wallace et al., 2006), обнаружение фитофильных 
организмов в протоках свидетельствует об их поступлении из поймы с наличием растительно-
сти (Frutos et al., 2006). На основное значение в биологической продуктивности низовьев дель-
ты р. Волги аллохтонного органического вещества указывал К.В. Горбунов (1976). На акватории 
протоков деструкция превышает первичную продукцию, что происходит за счет транслокации и 
деструкции избытка органического вещества из затопляемой поймы.

Летом средневодного года отмечался рост удельного видового богатства Rotifera и Copepoda и 
количественных показателей Rotifera. Известно, что в многоводные годы количество коловраток в 
реках увеличивается (Corrales, 1979; José de Paggi, 1993; Vásquez and Rey, 1989) благодаря их ко-
ротким фазам генерации (Gulyas, 2002; Lansac Tôha et al., 2004; Pourriot et al., 1982; Rzóska, 1976), 
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лучшей адаптации к турбулентности и высоким концентрациям взвешенных веществ (Armengol et 
al., 1983; Bonetto and Corrales de Jacobo, 1985; José de Paggi and Paggi, 2007; José de Paggi et al., 
2014; Kirck and Gilbert, 1990). По окончании половодья происходит обогащение проток органическим 
веществом за счет его выноса с поймы (Косова, 1970), что приводит к созданию более благопри-
ятных трофических условий, способствующих массовому развитию коловраток. Это, в свою оче-
редь, подтверждается наличием положительной корреляции удельного видового богатства и доли 
коловраток в общей численности с уровнем воды, объемом стока, датой наступления и величиной 
максимального уровня, продолжительностью половодья. Снижение удельного видового богатства 
и биомассы Cladocera, средней индивидуальной массы ракообразных и высокие значения индек-
са Шеннона по численности и биомассе определяются увеличением контроля со стороны молоди 
рыб. Известно, что при усилении контроля сверху снижается численность и биомасса Cladocera 
(Гиляров, 1987; Bartell and Kitchell, 1978; Hrbaček, 1962; Stenson et al., 1978; Zhang et al., 2019), а 
благодаря выеданию наиболее заметных крупноразмерных и многочисленных пищевых объектов 
(Gliwicz, 2002; Murdoch, 1969; Murdoch et al., 1975) возрастает индекс Шеннона, в особенности рас-
считанный по биомассе. Высокая доля хищников с инкудатным типом мастакса формировалась за 
счет благоприятных условий в половодье и обеспеченности кормовыми объектами (Косова, 1965).

Одновременно выявлены изменения зоопланктона и в ряду маловодных лет. Весной 2011 г. 
зоопланктон отличался минимальными количественными характеристиками. Этот год характе-
ризовался самым низким объемом стока, значительным снижением уровня воды до половодья, 
а затем его резким подъемом, большим перепадом между уровнем на дату начала половодья и 
максимальным уровнем, самым низким и коротким периодом его стояния, длительными холо-
дами, поздним переходом температуры воды через +4 °С, низкой урожайностью молоди рыб на 
полоях (Подоляко, 2014; Тарадина и Чавычалова, 2017). Как ранее указывали А.А. Косова (1970) 
и К.В. Горбунов (1976), снижение численности и биомассы зоопланктона обусловлено влиянием 
несвоевременных попусков воды, сопровождающихся резким подъемом и спадом уровня. Кроме 
того, в годы с более поздней весной первыми в массе развиваются простейшие, мелкие коловрат-
ки и науплиусы веслоногих рачков (Косова, 1965), что объясняет снижение числа трофических 
групп, преобладание смешанной по способам питания и передвижения группы ювенильных ко-
пепод – тонких фильтраторов, а также низкую среднюю индивидуальную массу ракообразных, но 
высокий индекс Шеннона по численности. В маловодные годы в пойме малочисленны крупные 
Cladocera (Frutos et al., 2006), что объясняет их низкую количественную представленность и в 
протоках. Это также подтверждается обратной корреляцией численности и удельного видового 
богатства Cladocera с разницей максимального и начального уровня воды.

Летом 2011 г. при ранней межени и самом низком уровне воды зоопланктон отличался низким 
удельным видовым богатством, наибольшей численностью Copepoda за счет ювенильных осо-
бей и минимальным количеством коловраток. Снижение плотности коловраток в условиях мало-
водья отмечено также в других водотоках (José de Paggi et al., 2014), что связано со снижением 
поступления аллохтонного органического вещества и организмов из поймы. Одновременно ле-
том 2011 г. относительно весны возрастало число видов ракообразных, средняя индивидуальная 
масса ракообразных, биомасса Cladocera (первичных тонких и грубых фильтраторов), уменьшал-
ся индекс Шеннона по численности и биомассе, что мы объясняем снижением контроля сверху за 
счет низкой урожайности молоди рыб на полоях (Подоляко, 2014), а также поздним наступлением 
биологической весны из-за длительных холодов.

Среди маловодных лет 2012 г. отличался наибольшим объемом стока, максимальным сниже-
нием уровня воды перед половодьем, высокой разницей максимального уровня и уровня на дату 
начала половодья, резким подъемом, самыми поздними датами стояния максимальных уровней, 
наиболее высоким и продолжительным максимальным уровнем, при этом поздними сроками пе-
рехода температуры воды через +4 °С, но затем резким их подъемом до максимальных величин 
в апреле, единовременным нерестом рыб на полоях (Литвинов и Подоляко, 2014). В этих усло-
виях весной отмечено быстрое и значительное увеличение числа видов и численности Rotifera и 
Copepoda. Известно, что вспышки массового развития зоопланктона весной возможны при доста-
точном количестве бактерий и других микроорганизмов, размножающихся за счет аллохтонного 
органического вещества прошлого вегетационного периода (Горбунов, 1976; Косова, 1970). При 
поздней и холодной весне происходит совмещение вспышек массового развития ряда весенних 
видов, что приводит к резкому увеличению общей численности зоопланктона (Косова, 1970). Од-
новременно наблюдались низкие количественные характеристики Cladocera, что, как указывают 
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коэффициенты корреляции, связано с задержкой подъема температур в конце марта – начале 
апреля, поздним половодьем и низким уровнем воды перед началом половодья. 

Летом 2012 г., которое отличалось от других маловодных лет стабилизацией высокого уровня 
воды в июне, поздним установлением межени и резким подъемом уровня в два этапа, численность 
Rotifera (плавающе-ползающие вертикаторы) оставалась высокой. Кроме этого, летом увеличи-
вался контроль сверху, поскольку после нагула на полойных нерестилищах и с падением уровня 
воды молодь скатывается в протоки (Кизина, 1999; Коблицкая, 1958, 1966). Единовременный и 
поздний нерест рыб с последующим скатыванием молоди в протоки привел к формированию со-
обществ, характеризующихся низкими значениями численности и биомассы Cladocera, средней 
индивидуальной массы ракообразных, относительно высоким индексом Шеннона по биомассе.

Весной 2014 г. зоопланктон характеризовался наиболее высокими в ряду маловодных лет ко-
личественными показателями всех таксономических групп беспозвоночных, а также повышенным 
удельным видовым богатством Copepoda, что связано с особенностями погодных и гидрологиче-
ских условий: теплой и ранней весной, совпадением сроков повышения уровня воды и ее темпе-
ратуры. Как указывала А.А. Косова (1970), именно в этих условиях зоопланктон отличается высо-
кой среднегодовой численностью и биомассой. Согласно данным А.А. Косовой (1965), вспышки 
массового развития коловраток-вертикаторов совпадают по времени с массовым появлением 
планктонных водорослей и бактерий, служащих им пищей, и предшествуют массовому размно-
жению хищных коловраток. Очевидно, с этим связано доминирование среди экологических групп 
беспозвоночных хищников с инкудатным типом мастакса. Одновременно низкий уровень паводка 
не привел к обогащению проток органическими веществами и зоопланктерами из водоемов зата-
пливаемых территорий, что способствовало в дальнейшем снижению удельного видового богат-
ства зоопланктона, средней индивидуальной массы ракообразных и индекса Шеннона.

Летом на фоне сокращения контроля сверху из-за низкой урожайности молоди рыб (Тарадина 
и Чавычалова, 2017) зоопланктон отличался высокой численностью и биомассой, в том числе за 
счет Cladocera, а также снижением индекса Шеннона. Влияние контроля сверху определяло и 
представленность экологических групп, среди которых преобладали плавающие первичные тон-
кие и грубые фильтраторы.

Влияние ряда факторов обеспечивало сходные черты организации зоопланктона в отдель-
ные годы. Так, в маловодный 2012 г. и средневодный 2013 г. отмечены более длительные сроки 
стояния максимальных уровней и продолжительности половодья, позднее установление межени. 
Благодаря этому весной зоопланктон характеризовался высокой индивидуальной массой рако-
образных за счет поступления организмов и органического вещества из водоемов поймы. Летом 
в оба года отмечен относительно высокий контроль сверху, в результате чего снижалась общая 
биомасса зоопланктона, число видов и биомасса Cladocera, повышался индекс Шеннона.

В 2013 и 2014 гг., также несмотря на разный объем стока, обнаружено сходство температурно-
го режима в марте – начале апреля, близкие даты перехода температуры воды через +4 °С, более 
высокий уровень воды перед началом половодья, наименьшая разница максимального уровня и 
уровня в начале половодья. В этих условиях весной возрастали количественные характеристи-
ки ракообразных, доля плавающих организмов, формировался сходный состав доминирующих 
видов. Летом отмечалась более высокая доля хищников с инкудатным типом мастакса, это пока-
зывают корреляционные связи данной группы с ранним прогревом воды весной и ранней датой 
максимального ее уровня.

В экстремально маловодные 2011 и 2014 гг. отмечался самый низкий сток и короткое поло-
водье, низкие уровни, ранняя межень, снижение урожайности молоди рыб на полоях (Литвинов 
и Подоляко, 2014; Тарадина и Чавычалова, 2017). Весной в эти годы наблюдалось снижение 
удельного видового богатства зоопланктона (на это также указывают корреляции), индекса Шен-
нона и средней индивидуальной массы ракообразных. Летом – возрастала биомасса Cladocera, 
их удельное видовое богатство, сокращалась численность Rotifera и индекс Шеннона.

Заключение
Проведенные в 2011–2014 гг. исследования показали, что в маловодные годы за счет сниже-

ния объема стока в половодье, уровней воды, сокращения площадей затопленных пойменных 
территорий, интенсивности поступления в протоки организмов и органического вещества из них 
наблюдается снижение удельного видового богатство зоопланктона, средней индивидуальной 
массы ракообразных, но возрастает доля ювенильных Copepoda за счет тонких фильтраторов.
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Ключевыми факторами в условиях повышения водности в средневодный год выступали: уве-
личение максимальных уровней, продолжительности затопления и поступления аллохтонного 
органического вещества и организмов из поймы с наличием растительности в протоки, урожайно-
сти молоди рыб на полоях и др. Благодаря этому в зоопланктоне отмечено максимальное число 
встреченных видов, высокие удельное видовое богатство и средняя индивидуальная масса ра-
кообразных, а также минимальная доля смешанной по способу передвижения и питания группы 
ювенильных Copepoda. Весной наблюдалась высокая биомасса зоопланктона за счет ракообраз-
ных, максимальная доля плавающих вертикаторов и доминирование фитофильных групп Cla-
docera. Летом произошел рост количественных показателей Rotifera, но за счет контроля сверху 
по сравнению с весной снижалось удельное видовое богатство и биомасса Cladocera, средняя 
индивидуальная массы ракообразных и увеличивался индекс Шеннона.

Основными факторами в ряду маловодных лет были условия самого низкого объема стока 
со значительным снижением уровня воды до половодья, а затем его резкий подъем, ранняя ме-
жень, длительные холода, низкая урожайность молоди рыб на полоях, снижение поступления 
аллохтонного органического вещества и организмов из поймы. Это привело к повышению числен-
ности Copepoda за счет ювенильных особей. Весной отмечены минимальные количественные 
характеристики зоопланктона, но высокий индекс Шеннона по численности. Летом это привело к 
низкому удельному видовому богатству зоопланктона с минимальным количеством коловраток, 
но относительно весны возрастало число видов ракообразных, средняя индивидуальная масса 
ракообразных, биомасса Cladocera, уменьшался индекс Шеннона.

Таким образом, ведущими факторами, регулирующими качественные и количественные ха-
рактеристики зоопланктона, выступали объем стока за половодье, его длительность, уровни 
воды перед началом половодья, высота и скорость подъема уровней, температура воды весной 
и урожайность молоди рыб. Однако в протоках весной ежегодно повышается уровень и темпера-
тура воды, а летом наиболее близкие условия формируются с установлением меженного уровня 
и стабилизацией высокой температуры воды. Вероятно, это обусловило изменения количествен-
ных характеристик и структуры экологических групп зоопланктона в средневодный и маловодные 
годы в основном на уровне тенденций.
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