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АННОТАЦИЯ

Изучен состав и разнообразие зоопланктона нижнего  участка крупнейшей на Европейском Севере 
реки –  ​Печоры. Регион исследований включал дельту реки и прилежащий к ней отрезок русла,  эстуарий 
(Коровинскую губу) и озера на его  северном побережье –  ​в Малоземельской тундре. В дельте р. Печора 
выявлена богатая и  уникальная по   составу планктонная фауна,  характеризующаяся преобладанием 
коловраток (105 видов) и ветвистоусых раков (55 видов),  наличием термофильных форм и отсутствием 
холодолюбивых. Среди веслоногих раков обнаружены галофильные таксоны,  а также возможный недавний 
вселенец –  ​новый для региона вид Eurytemora. Анализ альфа- и бета-разнообразия планктонных сооб-
ществ региона исследований позволил констатировать его  повышенные показатели для водоемов дельты 
относительно  других изученных и для озерного  зоопланктона в целом. Такое разнообразие обусловлено,  
по  нашему мнению,  многообразием условий,  а также особенностями градиентов господствующих эколо-
гических факторов: температурного,  антропогенного  и др.

Ключевые слова: зоопланктон,  индексы видового  разнообразия,  редкие виды,  богатство  фауны,  
термофильные гидробионты.
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Биоразнообразие в водных экосистемах –  ​
один из наиважнейших биоресурсов континен-
тальной Арктики,  циркумполярной области,  
где пресные водоемы нередко  доминируют 
в ландшафте по  площади [Rautio et al.,  2011;  
Фролова и  др.,  2013]. В Российской Аркти-
ке значительную роль среди них (около  10 %  
ее площади) играют дельты рек,  впадающих 
в моря Северного  Ледовитого  океана [Геоло-
гическое состояние…,  2007]. Это  уникальные 
обособленные географические объекты,  с пре-
обладанием рельефа аккумулятивной формы,  
болотных и луговых почв и доминированием 
водной,  влаголюбивой растительности [Брыз-
гало  и др.,  2015]. В формировании биоразно-

образия нижних участков рек,  впадающих 
в моря Северного  Ледовитого  океана,  важ-
ную роль играют краевые эффекты,  образо-
ванные на границах морской и пресноводной 
сред,  тундровой и  таежной природно-кли-
матических зон,  областей мерзлотных почв,  
и их отсутствии [Abramova et al.,  2017]. Как 
известно,  в устьях рек пограничные эффекты 
способствуют повышенному богатству и раз-
нообразию водных беспозвоночных [Харчен-
ко,  1991;  Телеш,  2012;  Болотов и др.,  2014;  
Крылов и др.,  2015].

Устьевая область крупнейшей на  евро-
пейском севере реки –  ​Печоры –  ​относится 
к многорукавному эстуарно-дельтовому типу 
с сильно  расчлененным морским краем,  про-
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рование биоразнообразия влияют антропоген-
ные факторы. В  этих условиях необходима 
экспертная оценка экологического  состоя-
ния экосистем и регионов,  учет количествен-
ных и качественных показателей разнообра-
зия фауны гидробионтов [Лазарева,  1997]. Для 
устьев крупных рек специфичными пробле-
мами стали биологические инвазии и вселе-
ние чужеродных видов гидробионтов,  перено-
симых с балластными водами судов [Sabia et 
al.,  2015;  Сухих и др.,  2016]. Особенную акту-
альность за полярным кругом приобрели угро-
зы,  связанные с потеплением климата [Панин 
и др.,  2009;  Rautio et al.,  2011]. Так,  структур-
ные изменения водных сообществ,  вызванные 
термическим эвтрофированием озер,  зареги-
стрированы и в бассейне Печоры –  ​в юго-вос-
точной части Большеземельской тундры [Фе-
филова и др.,  2014,  2016]. В настоящий период 
в дельте р. Печора ведется природоохранная 
деятельность (на  базе государственного  за-
поведника “Ненецкий” и  одноименного  за-
казника),  однако  до   сих пор  наблюдаются 
последствия разработки в этом районе газо-
носного  месторождения,  аварии на скважине 
и  устранения ее последствий. Прослежива-
ется обусловленное промышленным воздей-
ствием на отдельных участках водосбора реки 
загрязнение почв и донных отложений тяже-
лыми металлами и углеводородами. На без
аварийных и  аварийном участках наблюда-
ется большая мозаичность и  контрастность 
в химическом составе почв,  содержании в них 
нефтепродуктов (от ниже нормативных значе-
ний до  в 30 раз превышающих ПДК),  расти-
тельности и рельефе [Никонова,  2015].

Состав зоопланктона водоемов низовьев 
р. Печора исследовали ранее в  1995–1999 гг. 
[Sadyrin,  2000],  затем в  2000 гг. [Черевич-
ко  и  др.,  2011]. В  оба этих периода разно
образию фауны в водных экосистемах дельты 
реки уделялось относительно  небольшое вни-
мание,  одновременно  изучались прилегающие 
участки Большеземельской и Малоземельской 
тундр,  включая п-ов Русский заворот.

Цель наших исследований –  оценка разно-
образия планктонной фауны нижнего  участка 
бассейна р. Печора,  ее дельты,  выявление осо-
бенностей состава зоопланктона в этом инте-
ресном с экологических и экогеографических 
позиций регионе.

тяженностью 190 км [Брызгало  и др.,  2015]. 
Собственно  дельта Печоры представляет со-
бой сеть протоков (а также пойменных водо-
емов) между наиболее крупными из  них –  ​
Тундровым Шаром и  Большой Печорой,  
впадающих в эстуарий –  ​Коровинскую губу. 
Площадь дельты р. Печора около  4000  км2 
[Pechora Delta…,  2000]. Градиенты темпера-
туры и  минерального  состава воды имеют 
в Печорской дельте свои особенности. Высокие 
температурные градиенты связаны с охлажда-
ющим влиянием Северного  Ледовитого  оке-
ана с севера [Pechora Delta…,  2000] и с тем,  
что  огромные массы воды приносятся за по-
лярный круг к устью реки с юга,  что  создает 
отепляющий эффект [Вехов,  1981].

Приустьевой участок Печоры лежит в об-
ласти субарктического  климата,  радиацион-
ный баланс в летний период составляет около  
18 ккал/см2,  причем большая часть количе-
ства излучения отражается от земной поверх-
ности [Pechora Delta…,  2000]. Сумма сред-
них суточных температур  воздуха выше 0 °C 
изменяется от  7520 (пос. Ходовариха,  п-ов 
Русский заворот) до  11 420 °C (район г. На-
рьян-Мар) [Никонова,  2015],  т. е. на 3900 °C 
на расстоянии около  180 км. Глубинные поч-
венные слои большей части Печорской дельты 
не промерзают,  лишь небольшие участки мно-
голетней мерзлоты наблюдаются на ее юго-за-
паде и северо-востоке,  при этом за пределами 
Тундрового  и Большого  Шаров простирают-
ся типичные мерзлотные тундры –  ​Мало-
земельская и  Большеземельская. Соответ-
ственно  распределены типы растительности: 
в дельте преобладает пойменная луговая рас-
тительность,  за ее границами резко  сменяю-
щаяся осоково-мохово-лишайниковой расти-
тельностью,  характерной для южных тундр  
и маршей [Pechora Delta…,  2000]. В целом для 
низовий Печоры отмечается большая пестро-
та и  пространственная неоднородность поч-
венного  и растительного  покрова [Никонова,  
2015]. Рукава дельты Печоры,  а также боль-
шая часть Коровинской губы пресноводны,  
однако  близость моря,  приливно-отливные 
явления могут способствовать проникновению 
в реку эвригалинной или развитию олигога-
линной фауны.

В  период глобализации и  интенсифика-
ции хозяйственной деятельности на форми-
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МАТЕРИАЛ И МЕТОДЫ

Материалом служили пробы зоопланкто-
на,  собранные в водоемах дельты р. Печора,  
на участке русла реки вблизи г. Нарьян-Мар,  
в Коровинской губе (с островами Кашин,  Са-
нев,  безымянном острове в  устье протоки 
Большой Гусинец) и в Малоземельской тун-
дре (рис. 1). В дельте исследованы небольшие 
озера и пруды,  протоки,  искусственные водо-
емы,  образованные в зарегулированном рус-
ле прот. Ульянов Шар. Искусственные водоемы 
представляли собой: стоячий водоем –  ​пруд,  
образованный двумя насыпными дамбами,  
перекрывающими Ульянов Шар  (водоем 3),  
а также участки протоки в 1 м выше (водо-
ем 2) и ниже (водоем 4) обеих дамб. Пробы от-
бирали в период с 8 по  13 августа в 2016 г. 

и с 14 по  20 августа в 2017 г. Всего  получе-
но  в 2016 г. 43 пробы зоопланктона,  в 2017 г. –  
27 проб. В озерах,  прудах,  искусственных во-
доемах,  как правило,  отбирали по  одной пробе 
единовременно,  в протоках – ​по  одной пробе 
единовременно  из одного  пункта.

Для отбора проб использовали традицион-
ные методы. Воду объемом 20–100 л зачер-
пывали в поверхностном слое и процежива-
ли через сеть Апштейна с капроновым ситом 
с размером ячеи 80 мкм. Пробы фиксировали 
4%-м раствором формальдегида. В 2016 г. па-
раллельно  отбору проб зоопланктона прово-
дили измерения температуры воды (портатив-
ным анализатором качества природной воды 
Multi 340i/SET). В этот период температура 
воды в обследованных водоемах дельты Печо-

Рис. 1. Карта-схема региона исследований. Кружками обозначены места отбора проб в 2016 г.,  квадрата-
ми –  ​места отбора проб в 2017 г. 1–4 –  ​водоемы,  на которых пробы отбирали в оба периода исследований
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ры составляла 16,6–24,2 °C,  pH  воды –  ​6,4–
9,9,  электропроводность –  ​0,01–0,33 мСм/см,  
в Коровинской губе температура изменялась 
от  18,8 до   23,4  °C,  электропроводность –  ​
от 0,08 до  0,10 мСм/см,  pH от 7,9 до  9,9,  
в протоке Большая Печора у г. Нарьян-Мар  
температура составляла 16,6  °C,  pH –  8,1,  
электропроводность –  ​0,11 мСм/см. Глубины 
обследованных водоемов не превышали: Коро-
винской губы –  6–7 м,  проток в месте впаде-
ния в губу –  ​5–6 м,  озер  –  ​1–1,5 м.

Обрабатывали гидробиологические пробы 
в лабораторных условиях. Виды определяли 
по   [Кутикова,  1970;  Определитель…,  2010;  
Кос,  2016]. В идентификации некоторых видов 
ветвистоусых раков помощь оказали Н. М. Ко-
ровчинский и Е. И. Беккер  (Институт проблем 
экологии и эволюции РАН).

Встреченные в пробах зоопланктона пред-
ставители планктобентоса и зообентоса – ​гар-
пактикоиды (Harpacticoida) – ​идентифицирова-
ны до  вида для дополнительной экологической 
характеристики фауны,  однако  эти ракообраз-
ные не учитывались при расчете числа таксо-
нов в зоопланктоне и индексов.

Видовое богатство  планктонной фауны ис-
числяли как общее число  зарегистрированных 
видов,  причем таксоны,  идентифицированные 
до  рода (некоторые коловратки,  ювенильные 
ракообразные),  учитывали в том случае,  если 
они оказывались единственными представи-
телями данного  рода в выборке. Науплиусов 
и  неидентифицированных копеподитов при 
определении видового  богатства не учитывали.

Для сравнения состава сообществ экоси-
стем применяли индекс Сьеренсена –  Чека-
новского  (KSC):

 K
c

a bSC ,�
�
2

где a –  ​число  видов в первом сообществе;  b –  ​
число  видов во  втором сообществе;  c –  ​чис-
ло  общих для двух видов.

Для учета общего  видового  разнообразия 
зоопланктона в регионе исследований и про-
гнозирования значений богатства планктонной 
фауны при дальнейшем исследовании рассчи-
тывали индексы SChao2 и Sjack1 по  формулам:
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где Sobs –  ​общее число  видов во  всех пробах;  
m –  ​число  проб;  Q1 –  ​число  видов,  встречен-
ных только  в одной из проб;  Q2 –  ​число  ви-
дов,  встреченных только  в двух пробах.

Если вид встречался в одном водоеме дваж-
ды – ​в пробах,  собранных в разные годы,  счи-
тали,  что  вид встречен только  в одной пробе.

Биоразнообразие зоопланктона в экосисте-
мах (альфа-разнообразие) учитывали с помо-
щью индексов Симпсона и Шеннона –  Уивера.

Индекс Симпсона (D) рассчитывали 
по  формуле

D pi��> ,2

где pi –  ​доля численности вида в общей чис-
ленности зоопланктона.

Индекс Шеннона –  Уивера (H,  бит/экз.) 
рассчитывали по  формуле

H
n

N

n

N
i i� �� log ,2

где ni –  ​численность i-го  вида в  пробе  
(экз./м3);  N –  ​общая численность зоопланкто-
на в пробе (экз./м3).

При расчете индексов Симпсона и Шенно
на –  Уивера науплиусы,  копеподиты Cyclo
poida и  Calanoida (ювенильные веслоногие 
раки) принимались за три отдельных “вида”.

Для определения разнообразия зоопланкто-
на в регионе исследований (бета-разнообразие 
или разнообразие сообществ в  группах эко-
систем) рассчитывали индекс Уиттакера (βw) 
по  формуле

�
�w
S

� �1,>

где S –  общее число  видов;  α –  ​среднее чис-
ло  видов в сообществе/экосистеме.

Коэффициенты корреляции (r) рассчиты-
вали в программе Excel для Windows 7,  при 
этом указывали число  пар  (n),  по  которым 
рассчитывали коэффициенты.

Для создания рис. 1 использованы карто-
графические материалы с  сайта Геологиче-
ской службы США – ​https://lta.cr.usgs.gov/
glovis_faqs.

РЕЗУЛЬТАТЫ

В  зоопланктоне обследованных водных 
объектов обнаружено  204 вида 86 родов: 
116 видов и подвидов (38 родов) –  ​коловра-
ток (Rotifera),  59 видов (32 рода) –  ​ветвисто-
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усых раков (Cladocera) и  29 видов (16 ро-
дов) –  ​веслоногих раков (Copepoda). Полный 
таксономический список беспозвоночных об-
следованного  участка бассейна р. Печора опуб- 
ликован в  [Фефилова,  Кононова,  2018]. От- 
носительно  ранее известных данных [Sadyrin,  
2000;  Черевичко  и др.,  2011] полученный спи-
сок видов расширен в основном за счет ко-
ловраток и кладоцер. Впервые в дельте р. Пе-
чора при исследовании отмечено  82 вида 
коловраток,  26 видов ветвистоусых и 12 ви-
дов веслоногих раков. По  сравнению с дру-
гими обследованными прилегающими райо-
нами именно  дельта отличалась наибольшим 
таксономическим разнообразием планктон-
ной фауны,  причем протоки и стоячие водо-
емы дельты оказались почти в  равной сте-
пени богаты видами (табл. 1). Распределение 
числа видов по  группам зоопланктеров явля-
лось общим для всех обследованных участ-
ков и типов водоемов: всюду преобладали ко-
ловратки,  в рачковом планктоне –  ​кладоцеры 
(см. табл. 1). Наибольшим разнообразием в ка-
ждой из групп отличались роды Trichocerca 
(13 видов и форм),  Daphnia (шесть видов),  
Eucyclops (пять видов).

Повсеместно  –  ​в  Малоземельской тун-
дре и  на  нижнем участке р. Печора,  вклю-
чая дельту,  зарегистрировано  29 достаточно  
тривиальных видов: Cephalodella gibba (Ehren-
berg),  Synchaeta oblonga Ehrenberg,  Polyar-
thra dolichoptera Idelson,  P. major Burck-
hardt,  Bipalpus hudsoni (Imhof),  Asplanchna 
priodonta priodonta Gosse,  Lecane (Lecane) 
luna (Müller),  L. (Monostyla) lunaris (Ehren-
berg),  Trichothria truncata (Whitelegge),  Euch-
lanis deflexa Gosse,  E. dilatata Ehrenberg,  Ke
ratella cochlearis (Gosse),  Conochilus unicornis 

Rousselet,  Sida crystallina (O. F. Müller),  Lim-
nosida frontosa Sars,  Daphnia galeata Sars,  
D. longiremis Sars,  Bosmina (Bosmina) longi-
rostris (O. F. Müller),  B. (Eubosmina) cf. core-
goni Baird,  B. (E.) cf. longispina Leydig,  Alo-
nopsis elongatus Sars,  Alona affinis (Leydig),  
Chydorus sphaericus (O. F. Müller),  Pleurox-
us uncinatus Baird,  Leptodora kindtii (Focke),  
Heterocope appendiculata Sars,  Eudiaptomus 
graciloides (Lilljeborg),  E. gracilis (Sars),  Eu-
cyclops serrulatus (Fischer). Примечательно,  
что  только  в обследованных водоемах Мало-
земельской тундры отмечены ракообразные: 
Holopedium gibberum Zaddach (встречаемость 
38 %),  Heterocope borealis (Foscher) (встреча-
емость 62 %), Diaptomus glacialis Lillheborg 
(встречаемость 13 %),  Arctodiaptomus acuti-
lobatus (Sars) (встречаемость 13 %),  Acantho
cyclops capillatus (Sars) (встречаемость 13 %).

Оказалось также,  что  существенный вклад 
в  разнообразие планктонной фауны дельты 
р.  Печора вносят редкие виды. В первый год 
исследований на  долю таксонов,  встречен-
ных здесь в  одной пробе (Q1),  приходилось 
24 %  состава фауны,  на  долю видов,  най-
денных в двух пробах (Q2),–  13 %. С учетом 
этих показателей рассчитано  потенциальное 
число  планктонных видов для этого  участ-
ка Печоры: SChao2 –  175 и Sjack1 –  181. После 
второго  года исследований эти значения были 
достигнуты и превышены (см. табл. 1). Одна-
ко  согласно  расчетам индексов SChao2 и Sjack1 
по  спискам таксонов из водоемов Печорской 
дельты,  полученных за два года,  ожидаемое 
число  видов в этом регионе составило  265–
281,  доля редких видов сохранилась на уровне 
27 (Q1) и 10 %  (Q2) от общего  числа зареги-
стрированных.

Т а б л и ц а  1
Число видов в зоопланктоне водоемов нижнего участка Печорского бассейна, 2016, 2017 гг.

Район исследований
Число  видов/родов

Rotifera Cladocera Copepoda Всего

Русло  Печоры в районе г. Нарьян-Мар 32/14 29/21 14/12 75/47

Дельта Печоры: 105/38 55/30 23/14 183/82

протоки дельты 64/35 40/27 18/12 122/74

озера/пруды дельты 79/32 47/30 21/12 147/74

Малоземельская тундра 34/18 20/14 10/6 64/38

П р и м е ч а н и е.  Здесь и в табл. 3 виды из искусственного  водоема,  образованного  зарегулированием протоки 
Ульянов Шар,  учитывались совместно  с видами из озер/прудов дельты Печоры;  виды,  найденные на других участках 
протоки Ульянов Шар,  учитывались совместно  с видами из других проток дельты Печоры.
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Наиболее редкими для дельты р. Печо-
ра (встретились в  одной пробе или в  про-
бах из  одного  водоема в  разные годы) ока-
зались виды кладоцер: Daphnia cucullata 
Sars,  Simocephalus serrulatus (Koch),  Latho-
nura rectirostris (O. F. Müller),  Alona gutta-
ta Sars, A. intermedia Sars,  Pleuroxus laevis 
(Sars), Leydigia leydigi (Schoedler),  Campto-
cercus rectirostris Sars,  Oxyurella tenuicaudis 
(Sars);  копепод: Eurytemora sp.,  Eudiaptomus 
vulgaris (Schmeil),  Arctodiaptomus wierzejskii 
(Richard), Eucyclops speratus (Lilljeborg),  Cy-
clops scutifer Sars, Cryptocyclops bicolor (Sars),  
Thermocyclops crassus (Fischer);  коловрат-
ки родов (число  видов в скобках): Notommata 
(2),  Cephalodella (2),  Itura (2),  Trichocerca (4),  
Lindia (2),  Lecane (3),  Notholca (2),  а также 
по  одному виду из родов Pleurotrocha,  Eothin-
ia,  Scaridium, Postclausa,  Ascomorpha,  Syn-
chaeta,  Polyarthra,  Ploesoma,  Asplanchnopus,  
Harringia,  Trichotria,  Lophocharis,  Eudacty-
lota,  Brachionus,  Pompholyx,  Trochosphaera.

Впервые для европейского  северо-восто-
ка России авторами зарегистрированы ко-
ловратки: Pleurotrocha multispinosa Fadeev,  
Asplanchnopus multiceps (Schrank),  Harringia 
eupoda (Gosse),  Trochosphaera solstitialis Thor-
pe. Все эти виды встречены в небольших коли-
чествах в одной из проб или в одном из озер  
в разные годы работ.

В  зоопланктоне мелководных водоемов 
дельты р. Печора (протоках,  озерах,  вре-
менных водоемах) встречались представите-
ли донной фауны –  ​гарпактикоиды: Geeop-
sis incisipes (Klie),  Canthocamptus staphylinus 
(Jurine), Pesceus schmeili (Mrazek),  Attheyella 
crassa (Brady),  A. (Neomrazekiella) northumbri-
ca trisetosa (Chappuis), Moraria duthiei (Scott),  
M. mrazeki Scott.

Различия в  видовом богатстве планктон-
ной фауны дельты р. Печора по  годам иссле-
дований представлены на примере отдельных 
экосистем. И в 2016,  и в 2017 гг. обследованы 
четыре водоема: небольшое старичное озеро  
(водоем 1) и три искусственных водоема,  об-
разованных при перекрытии дамбами протоки 
Ульянов Шар  (водоемы 2–4) (табл. 2). Сравне-
ние фауны этих водоемов показало,  что  ви-
довой состав и видовое богатство  зоопланкто-
на более или менее сохранялись между годами 
только  в одной из этих экосистем. В осталь-
ных трех случаях число  выявленных видов 
и доля в сообществе общих видов изменялись 
существенно. Это  могло  быть связано  и с раз-
личиями погодных условий,  и с недообследо-
ванностью фауны водоемов.

Разнообразие планктонной фауны в  эко-
системах региона исследований (альфа-раз-
нообразие) различалось в широких пределах 
(рис. 2). Значения индексов H  колебались меж-
ду 0,66 и 4,38 бит/экз.,  индексы D составляли 
0,07–0,85. Сообщества с минимальным и мак-
симальным разнообразием планктонной фау-
ны и уровнем доминирования в сообществах 
согласно  обоим индексам зарегистрирова-
ны в протоках дельты р. Печора,  причем все 
крайние значения получены для разных пун-
ктов отбора проб. Минимальная величина H 
и наибольшая D установлены соответственно  
для проток Большой Гусинец и Тупкин Шар,  
максимальное значение H  и наименьшее D –  ​
соответственно  для проток Болтин Шар  и Би-
це-Бицер  Шар. Величины H и D хотя и кор-
релировали друг с другом (r = –0,93;  n = 60),  
но  не в полной мере. Пределы изменчивости 
уровня доминирования в сообществах,  исчис-
ляемого  индексом D,  представлены,  как пра-
вило,  шире (см. рис. 2).

Т а б л и ц а  2
Межгодовые различия показателей альфа-разнообразия и сходство состава зоопланктона  

в некоторых водоемах Печорской дельты

Показатель
Водоем 1 Водоем 2 Водоем 3 Водоем 4

2016 2017 2016 2017 2016 2017 2016 2017

Число  видов 28 36 47 39 21 23 35 35

H 3,48 3,44 4,19 2,48 2,77 1,65 2,61 3,15

D 0,12 0,13 0,11 0,36 0,45 0,62 0,33 0,18

KSC 0,50 0,54 0,37 0,72

П р и м е ч а н и е:  H –  ​индекс Шеннона –  Уивера;  D –  ​индекс Симпсона;  KSC –  ​индекс Съеренсена –  Че-
кановского.
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Согласно  рассчитанным средним показате-
лям большим альфа-разнообразием зооплан-
ктона отличались Коровинская губа,  протоки 
и озера Печорской дельты,  меньшим – ​искус-
ственные водоемы дельты,  озера Малоземель-
ской тундры и река в черте г. Нарьян-Мар  (см. 
рис. 2). Значения показателей разнообразия из-
менялись по  годам как для сообщества одного  
и того  же водоема (см. табл. 2),  так и для групп 
водоемов одного  типа (см. рис. 2),  причем на-
правления изменений были различными.

Разнообразие зоопланктона в группах водо-
емов региона исследований (бета-разнообра-
зие) в оба года изучения наблюдалось наибо-
лее высоким для относительно  изолированных 

объектов –  ​озер,  прудов,  максимальное зна-
чение зарегистрировано  для всех охваченных 
исследованиями водоемов (тундровых озер,  
стоячих водоемов речной дельты,  проток) 
в 2017 г. (табл. 3). Анализ полученных показа-
телей демонстрировал существенную степень 
обособленности выделенных участков низо-
вий Печорского  бассейна и особенности рас-
пределения внутри групп водоемов разных 
типов. Значительно  эти показатели связаны 
с разницей между максимальным и минималь-
ным числом выявленных в сообществах видов  
(r = 0,71;  n = 9),  в меньшей степени они кор-
релировали с  общим для группы водоемов 
числом видов (r = 0,67;  n = 9).

Т а б л и ц а  3
Число видов и значения индекса Уиттакера (βw), рассчитанные для групп водных экосистем  

Печорского бассейна

Группы водоемов
Число  
проб

Число  видов

βwмин. 
на пробу

макс. 
на пробу

среднее в пробе ± стан-
дартное отклонение

общее

Протоки дельты,  2016 г. 19 23 49 32,7 ± 1,5 109 2,33

Озера/пруды дельты,  2016 г. 11 17 43 28,2 ± 2,0 114 3,05

Коровинская губа,  2016 г. 3 24 36 29,3 ± 3,5 52 0,77

Печора (в районе Нарьян-Мара),  2016 г. 9 15 43 31,0 ± 2,5 77 1,48

Все,  2016 г. 42 15 49 30,9 ± 1,1 156 1,49

Озера/пруды все,  2017 г. 15 8 47 23,9 ± 3,1 153 5,39

Озера Малоземельской тундры,  2017 г. 8 9 28 16,9 ± 2,3 70 3,15

Все водоемы дельты,  2017 г. 13 15 47 32,0 ± 2,3 147 3,59

Все,  2017 г. 21 8 47 25,9 ± 2,4 171 5,60

Рис. 2. Средние значения (со  стандартным отклонением) индексов Шеннона –  Уивера (H) и Симпсона (D),  
рассчитанные по  видам зоопланктона для водных экосистем Печорского  бассейна. Отдельно  учитывались 

сведения о  зоопланктоне искусственных водоемов и водоемов естественного  происхождения
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ОБСУЖДЕНИЕ

Несмотря на большое хозяйственное и при-
родно-культурное значение р. Печора имеют-
ся только  незначительные сведения о  населя-
ющей реку на разных участках планктонной 
фауне. На  основании имеющихся данных 
по   ее видовому богатству в  среднем тече-
нии ‒ 87 таксонов рангом ниже рода [Фефи-
лова и др.,  2016] –  ​можно  судить в сравне-
нии о  величине этого  показателя на нижнем 
течении реки и  в  ее дельте. Вопреки мне-
нию О. С. Зверевой [1969] о   том,  что  усло-
вия для развития зоопланктона в нижнем те-
чении Печоры в целом неблагоприятны,  при 
исследовании ожидалось получить по  мень-
шей мере сходные с  сообществами Средней 
Печоры значения числа видов планктонных 
организмов для региона исследований. Осно-
ванием этому послужили,  в том числе,  ранее 
полученные данные по  составу двух проб зоо
планктона из Нижней Печоры (390 км выше 
Нарьян-Мара),  в  которых выявлено  40 ви-
дов и форм [Фефилова и др.,  2016]. Настоящие 
исследования подтвердили существование бо-
гатой планктонной фауны в нижнем течении 
реки,  и особенно  –  ​в ее дельте.

В ходе исследования выявлено  высокое 
видовое богатство  планктонных беспозвоноч-
ных обследованного  региона,  значительным 
представляется динамика этого  показателя: 
прирост числа известных для дельты Печоры 
видов составлял из года в год существенные 
величины. Относительно  ранних исследова-
ний оно  увеличилось на 59 %,  в перспекти-
ве возрастет на  23–27 %. Такому богатству 
фауны,  в  основном коловраток и  ветвисто- 
усых раков,  способствует разнородность ус-
ловий в  этой части речной гидросети. Осо-
бенности формирования биоразнообразия 
в этой части региона исследований,  при ко-
торых суммарные показатели видового  богат-
ства зоопланктона значительно  превосходят 
средние,  характерно  для речных пойм в це-
лом [Shiel et al.,  1998],  а  также тундровых 
временных водоемов [Fefilova et al.,  2013],  где 
химический состав вод,  кислотность,  морфо-
метрия,  гидрология колеблются между водо-
емами в широких пределах [Хохлова,  Фефи-
лова,  2014]. В Печорской дельте возможный 
вклад в гетерогенность условий водных место-
обитаний вносит и антропогенный фактор  –  ​

загрязнение промышленными отходами [Ни-
конова,  2015].

Разнообразие зоопланктона обследованных 
экосистем также достигало,  согласно  рассчи-
танным индексам (D,  H),  высоких значений. 
В Коровинской губе,  протоках и озерах дель-
ты оно  сравнимо  или превышало  аналогич-
ные средние показатели,  например,  для тун-
дровых и таежных озер  Печорского  бассейна 
[Лоскутова и др.,  2010;  Кононова и др.,  2014],  
рек и озер  более южных областей [Рогозин,  
Щетинина,  2004;  Кононова,  2008,  2009;  Под-
шивалина,  2014],  а также,  согласно  получен-
ным данным,  озер  Малоземельской тундры,  
русла Печоры в районе Нарьян-Мара. Таким 
образом,  подтверждалась известная законо-
мерность повышенного  биоразнообразия ги-
дробионтов в устьях рек за счет проявления 
краевых эффектов и  известных градиентов 
абиотических факторов [Телеш,  2012;  Болотов 
и др.,  2014;  Крылов и др.,  2015]. В среднем 
пониженные показатели разнообразия наблю-
дались лишь в искусственных водоемах дель-
ты Печоры,  которые созданы с целью лока-
лизации химического  загрязнения акваторий 
[Никонова,  2015]. В этих же водоемах зареги-
стрированы наибольшие межгодовые колеба-
ния всех учтенных показателей разнообразия 
(см. табл. 2;  рис. 2),  что  могло  свидетельство-
вать о  наименьшей устойчивости к внешним 
факторам этих антропогенных экосистем. Не-
смотря на межгодовые отличия видового  бо-
гатства и состава животного  планктона на об-
следованном участке дельты р. Печора в целом 
индексы разнообразия сохранялись между пе-
риодами изучения на одном уровне (см. рис. 2),  
хотя для других водных объектов известна 
[Лазарева,  1997] существенная изменчивость 
этих показателей,  связанная с колебаниями 
уровня доминирования в сообществах в зави-
симости от сезона и погодных условий года.

Бета-разнообразие зоопланктона или раз-
нообразие сообществ в пределах участков ис-
следованного  региона или групп водоемов от-
вечало  принципу увеличения его  показателя 
(индекса Уиттакера) для разнотипных и сла-
бопроточных водоемов относительно  однотип-
ных объектов и не было  согласовано  с уров-
нем альфа-разнообразия зоопланктона.

Видовой состав животного  планктона дель-
ты р. Печора имел свои особенности,  выделя-
ющие этот регион среди других субарктиче-
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ских регионов. Обычно  в рачковом планктоне 
северных областей отмечается высокое видо-
вое богатство  копепод,  соизмеримое с таковым 
кладоцер  или преобладающее над ним [Бара-
новская,  1978;  Пидгайко,  1984;  Макарцева,  
Прилежаева,  1994;  Чернов,  2008;  Фефило-
ва,  2009;  Кононова и др.,  2014;  Abramova et 
al.,  2017]. Прежде всего,  это  связано  с раз-
личиями двух групп ракообразных в  тем-
пературных предпочтениях,  в  их отноше-
нии к содержанию в воде основных биогенов,  
с  особенностями их жизненных стратегий 
и циклов [Novichkova,  Azovsky,  2016]. Хотя 
диапазон оптимальных температур  для раз-
ных видов кладоцер  и  копепод колеблет-
ся в  широких пределах [Иванова,  1985;  
Verbitskii et al.,  2009;  Вербицкий и др.,  2016],  
копеподы в целом более холодолюбивы [Чер-
нов,  2008]. Эти ракообразные обладают повы-
шенным содержанием в организме специфи-
ческих жирных кислот,  что  обеспечивает их 
относительно  большую устойчивость к низким 
температурам в активном состоянии [Маху-
това и  др.,  2014],  а  благодаря способности 
к аккумуляции в теле других липидов –  бла-
гополучное переживание промерзания водо-
емов в  состоянии диапаузы на  различных 
стадиях онтогенеза [Алексеев,  1990]. Кладо-
церы в целом более требовательны к теплу,  
содержанию фосфора в воде,  а преимуще-
ства их в колонизации местообитаний состоят 
в возможности быстрого  расселения на ста-
дии эфиппиума,  размножения партеноге-
незом [Novichkova,  Azovsky,  2016]. Причем 
в северных регионах многие виды ветвисто-
усых переходят к  облигатному однополому 
размножению,  демографическое преимуще-
ство  которого  заключается в  возможности 
ускоренного  выполнения жизненного  цикла 
за короткий период существования благопри-
ятных условий [Hebert,  Hann,  1986].

В дельте р. Печора по  числу видов из рако-
образных в планктоне преобладали ветвисто
усые раки,  эта особенность фауны заполярного  
региона обусловлена его  относительной тепло-
водностью. Некоторые из встреченных видов 
кладоцер: Diaphanosoma brachyurum (Lievin),  
Daphnia cucullata,  Ceriodaphnia quardangu-
la (O. F. Müller), Pleuroxus laevis,  Camptocer-
cus rectirostris –  ​выделяют как термофильные 
организмы [Пидгайко,  1984;  Verbitskii et al.,  
2009,  2014;  Nevalainen,  Luoto,  2010]. В составе 

планктонных сообществ региона присутство-
вали также уникальные для этих широт виды 
коловраток и копепод,  относительно  тепло-
любивые и тяготеющие к повышенному уров-
ню трофности среды [Андронникова,  1996;  
Фефилова,  2015;  Вербицкий и др.,  2016]. Они 
входили в состав как редких для исследован-
ного  региона таксонов (коловратки рода Bra-
chionus,  Eudiaptomus vulgaris,  Thermocyclops 
crassus),  так и массовых (Thermocyclops oi-
thonoides (Sars),  Mesocyclops leuckarti (Claus),  
гарпактикоида Attheyella crassa),  не обнару-
женных на изученном участке Малоземель-
ской тундры.

В  мелких,  хорошо  прогреваемых в  лет-
ний период водоемах дельты р. Печора фор-
мировались,  таким образом,  условия для раз-
вития относительно  термофильной фауны,  
тогда как холодолюбивые гидробионты встре-
чались только  на  сопредельных тундровых 
участках. Распространение каляноид из это-
го  списка связано  исключительно  с высоки-
ми широтами заполярных областей [Фефило-
ва,  2015;  Koksvik et al.,  2017]. Напротив,  такой 
обычный в планктоне тундровых озер  вид,  как 
Cyclops scutifer [Барановская,  1978;  Пидгайко,  
1984;  Кононова и др.,  2014],  в дельте р. Печо-
ра встречен только  в одной из проб. Холодолю-
бивые коловратки рода Notholca [Segers,  2008] 
не входили в число  широко  распространенных 
в регионе исследований видов.

Температурные и  трофические условия 
в водоемах Печорской дельты могли служить 
причиной отсутствия в них повсеместно  встре-
чающегося в  сопредельных северных регио-
нах ветвистоусого  рачка Holopedium gibberum. 
С другой стороны,  особенности его  распростра-
нения в регионе исследований,  возможно,  об-
условлены близостью моря и повышенной ми-
нерализацией речной воды,  так как,  согласно  
обобщенным данным по  экологии вида [Коров-
чинский,  2004],  он относится к сугубо  пресно-
водным и тяготеет к низкоминерализованным 
водам. В то  же время Holopedium gibberum от-
мечен в составе планктона внутренних водо-
емов приморских маршей Малоземельской 
тундры [Черевичко,  2017] и в последнее де-
сятилетие стал достаточно  обычным для озер  
дельты р. Лена [Абрамова,  Жулай,  2016].

В составе веслоногих раков дельты р. Печо-
ра зарегистрированы виды как широко  пред-
ставленные в пресных водах,  так и те,  чьи 
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ареалы ассоциированы с морским побережьем 
(Geeopsis incisipes, Eurytemora sp.). По  срав-
нению с фауной дельты р. Лена [Abramova et 
al.,  2017],  отличающейся открытым устьевым 
взморьем [Брызгало  и  др.,  2015],  в  дельте 
р. Печора галофильных видов среди копепод 
содержалось немного  –  ​в  три раза меньше. 
Распространению данных видов вдоль океа-
нических побережий с недавних пор  способ-
ствует их расселение с балластными водами 
грузовых судов,  которые являются источни-
ком появления новых видов в дельтах круп-
ных рек и эстуарных местообитаниях Евра-
зии и других континентов [Chu et al.,  1997;  
Sabia et al.,  2015]. Среди редких видов,  отме-
ченных нами в регионе исследований,  наличие 
в фауне Eurytemora sp. может быть связано  
с вселением этого  вида из удаленных регио-
нов через морские транспортные пути. Число  
способных к такому расселению организмов 
ограничено  возможностями их выживания 
в токсичной среде балластных вод,  адаптаций 
к условиям новых местообитаний,  колебани-
ям солености [Lee,  1999],  и среди успешных 
в  этом отношении организмов представите-
ли Eurytemora занимают главенствующее по-
ложение по  видовому разнообразию [Chu et 
al.,  1997]. Найденный вид Eurytemora (о-в Ка-
шин,  Коровинская губа) по  морфологии схо-
ден с E. americana Williams,  E. gracilicauda 
Akatova и E. brodskyi Kos [Кос,  2016],  так-
сонами,  в  свою очередь,  весьма близкими 
между собой морфологически. Системати-
ка этих трех форм в настоящее время пред-
ставляется недостаточно  ясной [Сухих и др.,  
2016],  а в связи с этим неоднозначно  поня-
тен их генезис в  некоторых циркумполяр-
ных регионах. Не так давно  в дельте р. Лена 
и на о-ве Вайгач,  а также на открытом побе-
режье п-ова Русский заворот впервые зареги-
стрирован дальневосточный арктический вид 
Eurytemora gracilicauda [Фефилова,  2015;  Че-
ревичко,  2017;  Abramova et al.,  2017];  в то  же 
время была обнаружена генетическая бли-
зость обитающего  на побережье Белого  моря 
Eurytemora brodskyi к  распространенно-
му в Северной Америке E. americana [Сухих 
и др.,  2016]. Все эти находки возможно  интер-
претировать как недавнее антропогенное все-
ление видов в новые местообитания евразий-
ского  континента. В этом свете обнаружение 
авторами Eurytemora sp. в Печорской дельте 

дополняет сведения о  расселении рода и его  
ареалогии,  предоставляет новые возможности 
для исследований в области систематики.

ЗАКЛЮЧЕНИЕ

По  результатам проведенных исследова-
ний дельта р. Печора –  ​уникальный по  бо-
гатству и составу зоопланктона регион. Число  
зарегистрированных здесь планктонных ви-
дов (183) более чем в 2 раза превзошло  ана-
логичный показатель для других участков 
этой крупной северной реки. Причем,  соглас-
но  расчетам,  дальнейшее изучение планктон-
ной фауны Печорской дельты может суще-
ственно  увеличить число  известных таксонов 
(до   281 вида). Показатели фаунистическо-
го  разнообразия в дельте р. Печора изменя-
лись в широких пределах и достигали значе-
ний,  соответствующих его  высокому уровню 
в сообществах (H до  4,38 бит/экз.) и низкому 
уровню доминирования в них (минимальный 
D –  ​0,07). Наибольшие показатели альфа-раз-
нообразия фауны зарегистрированы в некото-
рых протоках.

Максимальные показатели разнообразия 
зоопланктона в группах экосистем (бета-раз-
нообразие) получены для разнотипных водо-
емов дельты Печоры и региона исследований 
в целом,  а также для слабопроточных,  изоли-
рованных водоемов –  ​озер  и прудов. Соответ-
ствующие значения индексов βw связаны с ам-
плитудой варьирования числа видов на водоем 
в регионе,  и можно  предположить,  что  по-
вышенное биоразнообразие зоопланктона,  как 
и его  таксономическое богатство  на обследо-
ванном участке нижнего  течения р. Печора,  
обусловлено  большой изменчивостью здесь 
экологических условий,  действием краевых 
эффектов и высоких градиентов факторов.

В составе зоопланктона обследованного  за-
полярного  региона по  числу видов преоблада-
ли коловратки (57 %  общего  списка),  а сре-
ди ракообразных –  ​ветвистоусые раки (29 %  
общего  списка),  большее число  таксонов от-
носятся к эврибионтным,  но  присутствовали 
и термофильные. Особенностью фауны реги-
она являлась относительно  небольшая роль 
веслоногих раков,  в том числе галофильных 
форм. Заметное значение в формировании раз-
нообразия зоопланктона обследованных водо-
емов имели редкие виды,  среди них четыре 
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впервые указаны для северо-востока европей-
ской части России,  один вид – ​Eurytemora sp.,  
повторно  для этой области. Можно  предполо-
жить,  что  редкость этого  веслоногого  рач-
ка связана с его  недавним вселением в дель-
ту р. Печора.
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Diversity of planktonic fauna of the Pechora River Delta
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The structure and diversity of  zooplankton of  the mouth part of  the largest river in the European 
North –  ​Pechora is studied. The river delta,  an adjacent piece of  the Pechora course,  estuary firth (the 
Korovinsky bay) and lakes on its northern coast –  ​in Timan Tundra belong to the region under study. In 
the delta of  the Pechora River the planktonic fauna was rich and unique on structure,  in which rotifers 
(105 species) and cladocerans (55 species) prevailed. Thermophilic invertebrates are presented in zooplank-
ton,  but cold-loving are revealed. Among copepods brackish taxa and also a possible recent invader to the 
region (Eurytemora sp.) are found. The analysis alpha- and beta-diversities of  planktonic communities of  
the studied region has showed that in the delta water bodies and lakes in general indexes are the highest. 
That are caused,  in our opinion,  variety of  environmental conditions and also features of  gradients of  the 
dominating environmental factors: temperature,  etc.

Key words: zooplankton,  indexes of  biodiversity,  species structure,  rare species,  richness of  fauna,  
thermophilic hydrobionts.


