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АННОТАЦИЯ

Представлены данные по  видовой и трофической структуре сообщества макрозообентоса в литораль-
ной зоне мезотрофного  оз. Обстерно  (Республика Беларусь),  характеризующейся различными типами 
водной растительности (хара,  камыш,  кубышка). Минимальные значения числа видов и индекса Шеннона 
получены для биотопа с кубышкой. Статистически достоверные различия в численности между биото-
пами получены для отдельных таксономических и трофических групп: олигохет,  хирономид,  активных 
фильтраторов,  т. е. групп,  связанных с типом донных отложений,  а также для хищников. Показано,  что  
абсолютные величины сходства видовой и трофической структур  для различных биотопов весьма сходны 
между собой,  а статистически достоверные различия получены только  для биотопа с зарослями кубышки. 
Величины изменчивости видовой структуры за изученный период оказались гораздо  выше по  сравнению 
с трофической структурой,  т. е. трофическая структура сообщества макрозообентоса оказалась более 
устойчивой по  сравнению с видовой структурой.

Ключевые слова: макрозообентос,  литоральная зона,  видовая и трофическая структуры.

пами по  типу конкуренции или хищничества. 
Кроме того,  трофическая структура опреде-
ляет поток энергии из одного  трофического  
уровня на другой,  поскольку связана с поло-
жением видов в трофических цепях.

Видовая и трофическая структуры сооб- 
щества макрозообентоса в значительной 
степени определяются условиями биото-
па (тип донных отложений,  наличие высшей 
водной растительности,  содержание раство-
ренного  кислорода в придонном слое воды  
и др.) [Żbikowski,  Kobak,  2007;  Varadinova et  
al.,  2013;  de Jong et al.,  2015]. Кроме того,  

Любое сообщество  может быть охаракте-
ризовано  видовой и трофической структура-
ми. Трофическая структура является одним 
из элементов функциональной структуры 
и может быть использована как для оцен-
ки функционирования сообщества,  так и для 
определения его  устойчивости [Neutel et al.,  
2002;   Banasek-Richter et al.,  2009].

Сообщество  макрозообентоса содержит 
в себе множество  трофических групп,  по-
требляющих различные ресурсы в зависимо-
сти от типа и спектра питания видов,  а также 
взаимоотношений между отдельными груп-
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видовая структура зависит от трофическо-
го  статуса водоема,  а именно,  от наличия 
или отсутствия макрофитов [Hu et al.,  2016]. 
В связи с этим возникает вопрос о  сходстве 
или различиях видовой и трофической струк-
тур  в зависимости от типа литоральной зоны 
и наличия водной растительности. Отметим,  
что  видовое богатство  макрозообентоса го-
раздо  выше в литоральной зоне по  сравне-
нию с профундалью.

МАТЕРИАЛ И МЕТОДЫ

Основой для анализа послужили пробы 
макрозообентоса,  собранные в прибрежной 
зоне мезотрофного  оз. Обстерно  (площадь 
9,89  км2,  максимальная глубина 12 м,  про-
зрачность 4,5–6,0 м)  (Республика Беларусь,  
55°36′38″ с. ш.,  27°22′34″ в. д.) на глубине 1,2 м 
в период с начала июня по  октябрь с перио-
дичностью 20–30 дней. Пробы были отобраны 
в трех типах биотопов литоральной зоны озе-
ра (табл. 1)

Пробы отбирали с помощью ручного  сачка 
(ISO 7898),  протягивая его  на расстояние 1,0–
1,5 м,  в трех повторностях. Полученные вели-
чины численности рассчитывали на 1 м2. Па-
раллельно  измеряли температуру воды.

Пробы фиксировали 70%-м раствором спир-
та,  макробеспозвоночных определяли до  вида,  
за исключением представителей Chironomidae,  
Oligochaeta и Diptera.

Для разделения видов на трофические 
группы использована классификация Moog et 
al. [2002],  которая положена в основу програм-
мы Asterix  3.0,  позволяющей рассчитывать 
удельные величины численности трофических 
групп в общей численности макрозообенто-
са,  а также данные по  типу питания,  изло-

женные в монографии А. В. Монакова [1998]. 
При оценке трофической структуры,  с це-
лью уменьшения величины погрешности при 
взятии проб,  использовали относительные 
значения величин численности трофических 
групп в общей численности макрозообентоса. 
Хотя эти величины не отражают вклад каж-
дого  потребляемого  ресурса в рацион вида,  
а скорее –  относительную частоту потребле-
ния ресурса [Herrera,  1976],  тем не менее они 
позволяют разделить виды по  типу предпочи-
таемого  вида пищи и их положения в трофи-
ческой цепи сообщества. Для некоторых видов 
макрозообентоса принадлежность к трофиче-
ской группе не определена ввиду отсутствия 
доступных данных.

Сходство  (различие) видового  состава 
между биотопами рассчитывали по  Брею–
Кертису [Somerfield,  2008]. Дисперсионный 
анализ (ANOVA) использован для опреде-
ления достоверности влияния типа биотопа 
на абсолютные величины изученных показате-
ле,  тест Колмогорова–Смирнова –  для оценки 
нормальности распределения данных.

РЕЗУЛЬТАТЫ

Видовое разнообразие и численность ма-
крозообентоса. Количество  видов макро-
зообентоса и индекс Шеннона изменялись 
в течение исследуемого  периода (рис.  1,  2). 
Установлено  достоверное влияние биотопа 
на число  видов (F = 5,29;  p = 0,01) и индекс 
Шеннона (F = 6,45;  p = 0,005).

Число  видов и индекс Шеннона оказались 
минимальными в биотопе с кубышкой. Также 
наблюдается достоверное увеличение числа 
видов (r = 0,95;  p = 0,05) к осеннему периоду 
для всех изученных биотопов.

Т а б л и ц а  1
Характеристика типов изученных биотопов литоральной зоны оз. Обстерно

Тип  
литоральной зоны

Тип  
донных отложений

Тип высшей водной  
растительности

Доля проективного  
покрытия

t,  °C  
(min/max)

Открытая литораль Заиленный песок Chara sp. L.,  1753  
с примесью элодеи

70,0 18,5/21,9

Литораль  
с зарослями камыша

Заиленный песок  
с остатками камыша

Scirpus lacustris (L.) Palla 
(1888)

80,0 18,7/21,4

Литораль с зарослями 
кубышки

Мелкодисперсный ил Núphar lútea (L.) Sm. 40,0 19,0/21,3
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Т а б л и ц а  2
Средние значения численности (экз/м2) основных таксономических групп макрозообентоса  

за исследуемый период

Таксон

Кубышка Камыш Хара

Среднее  
значение

Статистическое 
отклонение

Среднее  
значение

Статистическое 
отклонение

Среднее  
значение

Статистическое 
отклонение

Gastropoda 41,25 48,38 37,00 31,10 31,75 6,50

Bivalvia 21,75 5,50 13,00 2,00 89,25 22,88

Oligochaeta 75,75 121,52 139,00 124,01 40,00 25,14

Hirudinea 6,00 4,24 5,00 2,65 10,50 6,19

Crustacea 0,75 1,50 3,67 2,31 9,50 6,56

Ephemeroptera 18,00 9,42 18,33 18,34 44,25 27,33

Odonata 0,50 0,58 0,67 1,15 0,50 0,58

Heteroptera 5,00 6,06 1,33 1,53 4,75 4,86

Trichoptera 10,25 9,50 66,33 91,52 40,50 24,47

Coleoptera 0,50 1,00 1,00 0,00 6,50 4,51

Diptera 604,25 217,33 189,33 176,59 242,50 85,17

Hydrachnidia 6,50 6,35 27,67 16,26 8,75 1,89

Общая численность видов макрозообентоса 
значительно  изменялась в течение исследуе-
мого  периода,  как и численность отдельных 
таксономических групп (табл. 2). Максималь-
ные колебания численности в пределах одно-
го  биотопа получены для Oligohaeta, Diptera, 
Ephemeroptera и Trichoptera,  что  связано  
с вылетом имаго  (исключая Oligohaeta) в ве-
сенний и летний периоды. Значительные ко-
лебания численности олигохет могут быть 
связаны с методом отбора проб,  в результа-
те которого  отбираются донные отложения 
на глубине не более 8–10 см. В то  же время 
вертикальное распределение олигохет в толще 

донных отложений может достигать 15–20 см 
[Newrkla,  Wijegoonawardana,  1987].

Для анализа влияния биотопа в качестве 
переменных величин использованы средние 
значения численности таксономических групп 
за каждую дату отбора проб. Биотоп с за-
рослями кубышки статистически отличался 
по  величинам численности от биотопа с за-
рослями камыша (F = 3,51;  p = 0,02) и хары 
(F = 5,88;  p = 0,0001). Различий в численности 
между биотопами с харой и камышом не обна-
ружено  (F = 0,007;  p = 0,93).

Из основных групп макрозообентоса наи-
более чувствительными к изменению структу-

Рис. 1. Число  видов макрозообентоса в различных 
типах литоральной зоны

Рис.  2. Величины индекса Шеннона в различных 
типах литоральной зоны
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ры и типа донных отложений являются оли-
гохеты и хирономиды [McCall,  Fisher,  1980;  
Rossaro,  1991;   DeHaas et al.,  2006]. Проведен-
ный дисперсионный анализ показал досто-
верное влияние типа биотопа на численность 
олигохет (F = 6,27;  p = 0,014) и хирономид 
(F = 4,39;  p = 0,04). В то  же время числен-

ность Ephemeroptera + Trichoptera,  с доми-
нированием Caenis horaria L.,  1758 и Cloeon 
simile Eaton,  1870,  не связана с типом биото-
па (F = 1,89;  p = 0,21).

Величины сходства видовой структуры 
макрозообентоса,  полученные на основании 
удельной численности таксономических групп 
(см. табл.  2),  оказались весьма сходны для  
изученных биотопов с несколько  более высо-
ким значением для биотопа с зарослями ку-
бышки (табл. 3).

Трофическая структура сообщества ма-
крозообентоса. На рис. 3–5 представлены дан-
ные по  трофической структуре макрозообен-
тоса за исследуемый период.

При анализе трофической структуры отря-
да Diptera семейства Ceratopogonidae и Chao-
boridae анализировались отдельно.

Трофическая структура макрозообенто-
са в литорали с харой и с камышом весь-
ма сходна с преобладанием видов-собирате-
лей. Это  обусловлено  высокой численностью 
Chironomidae,  которая в зависимости от типа 
биотопа составляла от 45 до  90 %  от общей 
численности макрозообентоса. При этом на-
блюдаются значительные колебания их удель-
ной численности,  которая обусловлена выле-
том хирономид в середине летнего  периода.

Иная картина получена для литорали с ку-
бышкой,  где численность активных фильтра-
торов оказалась низкой. Данный факт связан 
с двумя доминирующими видами двухствор-
чатых моллюсков в этом биотопе: Dreissena 
polymorpha Pallas,  1771 и Pisidium subtrun-
catum Malm,  1855. Средняя величина чис-
ленности дрейссены в биотопе с кубышкой 

Т а б л и ц а  3
Величина сходства видового состава макрозообентоса 
между датами отбора проб в течение исследованного  

периода на основании индекса Брея–Кертиса, %

Камыш Кубышка Хара

min–max 52,2–88,4 58,0–91,1 59,0–85,7

Средняя 68,9 74,1 70,0

Стандартное 
отклонение

14,0 10,2 8,6

Рис.  3. Трофическая структура макрозообентоса 
в литорали с преобладанием хары.

Трофические группы: 1 –  соскребатели,  2 –  измель-
чители,  3 –  ​собиратели,  4 –  активные фильтраторы,  
5 –  ​пассивные фильтраторы,  6 –  ​хищники,  7 –  ​другие

Рис.  4. Трофическая структура макрозообентоса 
в литорали с преобладанием камыша.

1–7 –  см. рис. 3

Рис.  5. Трофическая структура макрозообентоса 
в литорали с преобладанием кубышки.

1–7 –  см. рис. 3
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составила 4–5 экз. на м2,  тогда как в биото-
пах с камышом и харой –  ​30 и 100 экз. на м2,  
и статистически различалась по  отноше-
нию к двум остальным биотопам (F = 26,64;  
p = 0,0001). Численность хищников в изучен-
ных биотопах,  обусловленная за счет пиявок 
и клещей,  также статистически различалась 
между биотопами (F = 24,25;  p = 0,001).

Проведенный анализ сходства трофических 
групп между датами на основании удельных 
величин их численности показал,  что  его  
значения невысоки и близки между собой 
(табл. 4).

Для сравнительной оценки величин измен-
чивости видовой и трофической структур  был 
рассчитан коэффициент вариации (CV) за весь 
период исследований исходя из данных по  ве-
личинам численности таксономических и тро-
фических групп,  выраженных в логарифмах. 
Величины CV в абсолютных значениях для 
видовой структуры соответственно  состави-
ли: камыш – ​0,776,  кубышка – ​0,964,  хара –  ​
0,567. Эти же величины для трофической 
структуры оказались равны: камыш – ​0,330,  
кубышка – ​0,095,  хара – ​0,188.

ОБСУЖДЕНИЕ

Различия в видовом составе и численно-
сти макрозообентоса часто  связаны с типом 
донных отложений [Reynoldson et al.,  1995;   
Chapman et al.,  1997]. Кроме того,  макрофи-
ты создают пространственную гетерогенность 
как защиту от хищников [Gong et al.,  2000;  
Clemente et al.,  2019]. Максимальные значения 
числа видов,  индекса Шеннона и абсолютной 
численности получены для участка литора-
ли с зарослями хары,  которая обладает наи-
более высокой защитной функцией для ма-
крозообентоса,  а минимальные –  ​для биотопа 
с кубышкой. Это  согласуется с данными,  по-
лученными А. Е. Силиной [2001],  по  видовому 
разнообразию и биомассе макрозообентоса для 
биотопов с зарослями кубышки и камыша,  ко-
торые имели минимальные значения.

Макрозообентос часто  характеризуется бо-
лее высокой численностью в полупогружен-
ных и погруженных макрофитах в сравнении 
с плавающими ввиду более сложной архи-
тектуры растений,  которая служит укрыти-
ем от хищников [van de Meutter et al.,  2008]. 
По  данным Clemente et al. [2019],  тип водной 

растительности не оказывал значительного  
воздействия на величину индексов Шеннона 
и выравненности Пелу для сообщества макро-
зообентоса.

Трофическая структура сообщества 
представляет собой соотношение различ-
ных трофических уровней. В связи с этим 
трофическую структуру анализируют как 
разнообразие жертв,  потребляемых верхним 
трофическим уровнем [Herrera,  1976]. С дру-
гой стороны,  целый ряд видов макрозообенто-
са,  не являясь хищниками,  могут потреблять 
сходные источники пищи (детрит,  перифитон,  
фитобентос),  но  характеризуются разным ти-
пом питания.

В результате проведенных исследований 
получены статистически достоверные раз-
личия в численности между биотопами и от-
дельными таксономическими и трофическими 
группами (олигохеты,  хирономиды,  актив-
ные фильтраторы),  т. е. группами,  связанны-
ми с определенным типом донных отложений,  
а также в целом для хищников.

Так,  хирономиды и олигохеты домини-
руют на богатых органикой мелкодисперс-
ных илах,  образовавшихся после отмирания 
макрофитов,  в то  время как представители 
Ephemeroptera предпочитают грубодисперсные 
илы [Weatherhead,  James,  2001]. Согласно  на-
шим данным,  несмотря на различия в типах 
водной растительности в изученных биото-
пах,  она не оказывала влияния на удельную 
численность представителей Ephemeroptera 
и Trichoptera.

Наблюдаемые различия в трофической 
структуре макрозообентоса в биотопе с кубыш-
кой по  сравнению с зарослями хары и камы-
ша обусловлены характером донных отложе-
ний – мелкодисперсный ил,  образовавшийся 

Т а б л и ц а  4
Величины сходства удельной численности  

трофических групп между датами отбора проб  
в течение исследованного периода на основании  

индекса Брея–Кертиса, %

Камыш Кубышка Хара

min–max 57,03–83,7 23,1–78,0 60,1–80,0

Cредняя 66,3 54,1 69,7

Стандартное 
отклонение

8,7 22,9 8,6
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за счет отмирания кубышки. Это  не дает воз-
можности развиваться двухстворчатым мол-
люскам,  ​видам –  активным фильтраторам. 
Максимальная численность моллюска D. poly
morpha наблюдается на твердых субстратах,  
хотя данный вид может обитать и на мелко-
дисперсных илах [Coakley et al.,  1997].

По  данным C. Fesl et al. [1999],  отмечена 
положительная корреляция с видовым разно-
образием моллюсков и отрицательная корре-
ляция с разнообразием олигохет по  отноше-
нию к гетерогенности седиментов в р. Дунай.

Максимальные значения численности 
Chironomidae получены для биотопа с ку-
бышкой,  где преобладают мелкодисперсные 
илы. В озерах и водохранилищах в трофиче-
ской структуре доминируют виды-собиратели 
[Horsák et al.,  2009],  что  соответствует полу-
ченным нами данным.

Трофическая структура тесно  связана 
с функциональной структурой,  которая пред-
ставляет собой распределение функциональ-
ных единиц (видов) в многомерном простран-
стве и,  фактически,  соответствует понятию 
экологической ниши по  Хатчинсону. Функ-
циональная структура в меньшей степени 
зависит от таксономического  разнообразия 
[Petchey,  Gaston,  2006],  а трофическое раз-
нообразие сообщества увеличивается с его  
функциональным разнообразием [Pool et al.,  
2016]. При этом увеличение таксономического  
сходства в сообществе не приводит к увеличе-
нию трофического  сходства [Pool et al.,  2016].

Величины сходства структурных показате-
лей являются мерой бета-разнообразия [Уит-
текер,  1980]. Сравнивая величины сходства 
видовой и трофической структур  для различ-
ных биотопов за период исследований следует 
отметить,  что  их значения достаточно  сход-
ны с несколько  более высокими значениями 
для таксономической структуры. Проведенный 
статистический анализ показал,  что  досто-
верные различия между величинами сходства 
таксономической и трофической структур  
получены только  для биотопа с кубышкой 
(t = 2,51;  p = 0,01),  что  может быть объясне-
но  специфическим характером донных отло-
жений. Можно  предполагать,  что  на величи-
ны сходства видовой и трофической структур  
в первую очередь влияет тип донных отло-
жений и в меньшей степени –  тип высшей 
водной растительности.

Устойчивость сообществ во  временном 
аспекте может быть оценена исходя из величин 
коэффициента вариации (CV) [Tilman,  1996]. 
Для видовой структуры за изученный пери-
од они оказались гораздо  выше по  сравнению 
с таковыми трофической структуры,  т. е. тро-
фическая структура сообщества макрозообен-
тоса оказалось более устойчивой по  сравнению 
с видовой структурой. Значения CV видовой 
структуры минимальны в биотопе с заросля-
ми хары,  тогда как для трофической структу-
ры – в биотопе с зарослями кубышки. В свя-
зи с этим можно  предполагать,  что  видовая 
структура в большей степени связана с типом 
водной растительности,  в то  время как трофи-
ческая – ​с типом донных отложений.

ЗАКЛЮЧЕНИЕ

Результаты анализа видовой и трофиче-
ской структур  сообщества макрозообентоса 
в различных биотопах литоральной зоны по-
казывают,  что  минимальные значения чис-
ла видов и индекса Шеннона получены для 
биотопа с кубышкой. В то  же время макси-
мальные значения численности макрозообен-
тоса получены для биотопа с кубышкой,  где 
преобладают мелкодисперсные илы и доми-
нируют Chironomidae. Статистически досто-
верные различия между биотопами получены 
для отдельных таксономических и трофиче-
ских групп: олигохет,  хирономид,  активных 
фильтраторов,  т. е. групп,  связанных с типом 
донных отложений,  а также для хищников.

Трофическая и видовая структуры для 
различных биотопов близки между собой. 
Величины изменчивости видовой структу-
ры за изученный период оказались гораздо  
выше по  сравнению с трофической структу-
рой,  т. е. трофическая структура сообщества 
макрозообентоса оказалась более устойчивой 
по  сравнению с видовой структурой. Изменчи-
вость видовой структуры минимальна в биото-
пе с зарослями хары,  тогда как изменчивость 
трофической структуры –  в биотопе с зарос-
лями кубышки. В связи с этим можно  пред-
полагать,  что  видовая структура в большей 
степени связана с типом водной растительно-
сти,  в то  время как трофическая –  ​с типом 
донных отложений.
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Species and trophic structure of macrozoobenthos community 
in the different types of littoral zone in mesotrophic lake

V. P. SEMENCHENKO,  M. D. MOROZ
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220072, Minsk, Akademicheskaya str., 27

The article presents the results of  study species and trophic structure of  macrozoobenthos community in 
the littoral zone mesotrophic Obsterno Lake (Republic of  Belarus) having different macrophyte beds (Chara,  
reeds,  lily). The results of  ANOVA shown the influence of  studied biotopes on the number of  species and 
Shennon index. The number of  species increased from summer to autumn,  but Shennon index  was minimal 
in the middle of  summer. The significant differences in species abundance between biotopes obtained for 
oligochaetes,  chironomids,  active filter feeders,  and predators. There no differences for Ephemeroptera and 
Trichoptera. The mean values of  species similarity for the studied period were 68.9,  74.1,  and 70.0 percent 
for reeds,  lily,  and Chara,  respectively. The trophic similarity between groups were 66.3,  54.1,  and 69.7 per-
cent. The significant differences between species and trophic similarity pointed out only for the lily beds. The 
values of  variability species structure during studied period are higher than trophic structure,  i. e. trophic 
structure is more stable to compare with species structure.

Key words: macrozoobenthos,  littoral zone,  species and trophic structure.


