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Аннотация. В работе представлены результаты исследования зоопланктона Десногорского 
водохранилища (водоема-охладителя САЭС) в вегетационный сезон 2025 г. Установлено, 
что по среднесезонной биомассе (0,5 г/м3) водоем относится к категории малокормных. Вы-
явлена четкая сезонная динамика: максимальная численность отмечена весной (222,6 тыс. 
экз./м3) за счет коловраток, тогда как пик биомассы (0,67 г/м3) – летом, благодаря развитию 
ветвистоусых ракообразных в речной зоне. С помощью корреляционного и регрессионного 
анализа показано, что высокая летняя температура (выше 26 °C) выступает лимитирующим 
фактором. В зоне влияния АЭС перегрев воды приводит к угнетению сообщества и транс-
формации трофических связей с фитопланктоном от пастбищных к конкурентным. Метод 
главных компонент и кластерный анализ подтвердили ведущую роль сезонного фактора  
в структурировании сообщества.
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Annotation. The paper presents the results of a study on zooplankton in the Desnogorsk Reservoir  
(a cooling pond of the Smolensk NPP) during the 2025 growing season. Based on the average sea-
sonal biomass (0,5 g/m3), the water body is classified as having low foraging capacity. A clear sea-
sonal dynamic was revealed: maximum abundance was recorded in spring (222,6 × 103 ind./m3) 
due to rotifers, while the peak biomass (0,67 g/m3) occurred in summer, driven by the development  
of cladocerans in the riverine zone. Correlation and regression analyses showed that high summer 
temperatures (above 26 °C) act as a limiting factor. In the NPP impact zone, water overheating leads 
to community suppression and a transformation of trophic interactions with phytoplankton from 
grazing to competitive relationships. Principal component and cluster analyses confirmed the domi-
nant role of the seasonal factor in structuring the community.
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ВВЕДЕНИЕ
Десногорское водохранилище, созданное 

в 1984 г. на р. Десна, как водоем-охладитель 
Смоленской атомной электростанции (САЭС), 
представляет собой уникальную водную эко-
систему. Его гидрологический режим харак-
теризуется круглогодичным отсутствием 
ледового покрова, вследствие поступления 
подогретых вод САЭС, что создает аномально 
длительный вегетационный сезон для гидро-
бионтов [1].

Проблема влияния тепловых и атомных 
электростанций на гидробиологический ре-
жим водоемов была впервые систематически 
проанализирована Ф.Д. Мордухаем-Болтов-
ским [2]. В последующие десятилетия иссле-
дования на водоемах-охладителях, таких как 
Иваньковское [3] и Новомичуринское [4] во-
дохранилища, подтвердили, что повышение 
температуры оказывает двойственное влияние 
на планктонные сообщества. В холодное вре-
мя года оно стимулирует развитие фито- и зо- 
опланктона, тогда как в летний период пере-
грев воды может приводить к деградации и ги-
бели планктонных организмов.

Особый интерес к Десногорскому водохра-
нилищу обусловлен не только его термическим 
режимом, но и сложившейся структурой ихтио-
фауны. Благодаря устойчиво высоким темпера-
турам, здесь успешно натурализовались виды 
амурского фаунистического комплекса – бе-
лый толстолобик (Hypophthalmichthys molitrix) 
и белый амур (Ctenopharyngodon idella) [5; 6]. 
Несмотря на низкую эффективность естествен-
ного нереста, эти фитофаги стали обычными, 
а пестрый толстолобик (Hypophthalmichthys 
nobilis), по данным последних лет, входит  
в число доминирующих видов [7]. Это об-
стоятельство актуализирует необходимость 
всестороннего изучения кормовой базы рыб  
и, в первую очередь – зоопланктона, который 
является ключевым звеном трофической цепи 
и основой питания молоди большинства видов 
рыб [8; 9].

Зоопланктон выполняет важнейшие функ-
ции в водной экосистеме: являясь консумен-
том первого порядка, он регулирует развитие 
фито- и бактериопланктона, участвует в про-
цессах самоочищения и служит индикатором 
трофического статуса водоема [10]. Исследо-
вания последних лет на водоемах-охладите-
лях Центральной России [11] указывают на 
необходимость мониторинга планктонных 
сообществ в условиях продолжающегося ан-
тропогенного теплового воздействия. Одна-
ко детальный анализ сезонной динамики зо-
опланктона Десногорского водохранилища  
и его связи с гидрохимическими факторами  

и развитием фитопланктона в последнее деся-
тилетие не проводился.

Цель настоящей работы – изучить каче-
ственный и количественный состав зооплан-
ктонного сообщества Десногорского водо-
хранилища в вегетационный сезон 2025 г., 
оценить его сезонную динамику и выявить 
ключевые факторы среды, определяющие 
структуру и продукционные характеристики 
сообщества.

МАТЕРИАЛЫ И МЕТОДЫ

Район исследования
Десногорское водохранилище – водоем- 

охладитель САЭС, расположенное на р. Дес-
на. При нормальном подпорном уровне пло-
щадь водного зеркала составляет 44 км2, 
средняя глубина – 7,6 м, максимальная – 
22,0 м [1].

Станции отбора проб
Пробы отбирали на сети из 9 станций, вы-

бранных с учетом основных зон водоема и гра-
диента температурного воздействия (рис. 1).

Станции № 1 и 2 располагались в зоне 
впадения р. Десна («речная зона»), станции  
№ 3, 4 и 5 – в центральной части водохрани-
лища («центральная зона»), станции № 6 и 7 –  
в глубоководной зоне у плотины («глубокая 
зона»), станции № 8 и 9 – в непосредствен-
ной близости от водосброса САЭС («зона вли-
яния АЭС»). Съемки проводились в течение 
вегетационного сезона 2025 г. в три этапа, 
соответствующих основным гидрологиче-
ским сезонам: весна (апрель), лето (июнь)  
и осень (октябрь).

Отбор и обработка проб зоопланктона
Отбор проб зоопланктона выполняли со-

гласно общепринятым методикам [12]. Про-
бы отбирали путем процеживания 100 л воды 
через планктонную сеть Джеди из газа № 49 
(размер ячеи 134 мкм). Фиксацию материала 
осуществляли 4%-ным раствором формали-
на. Камеральную обработку проб проводили  
в лабораторных условиях с использованием 
бинокулярного микроскопа МБС-10. Таксоно-
мическую идентификацию организмов осу-
ществляли с помощью микроскопа Микромед 
3 вар. 3-20 с использованием определителей 
[13]. Подсчет организмов вели по группам: 
Rotifera, Cladocera, Copepoda (отдельно учи-
тывались науплиальные стадии). Биомассу 
зоопланктона рассчитывали по стандартным 
уравнениям зависимости массы от длины тела 
или с использованием табличных значений ин-
дивидуальной массы организмов [14].
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Гидрохимические 
исследования

Одновременно с отбором гидробиологи-
ческих проб проводили измерения основных 
абиотических факторов. Температуру воды  
и содержание растворенного кислорода из-
меряли на месте с помощью портативного 
оксиметра. В лабораторных условиях пробы 
воды анализировали по следующим пока-
зателям: концентрация аммонийного азота  
(N-NH₄), нитрит-иона (N-NO₂),нитрат-иона 
(N-NO₃), фосфат-иона (P-PO₄), перманганат-
ная окисляемость (ПО), биохимическое по-
требление кислорода за 5 суток (БПК₅), общее 
железо (Fe).

Статистический анализ
Статистическую обработку данных выпол-

няли с использованием языка программиро-
вания R (версия 4.4.1) в среде RStudio. Для 
анализа использовали матрицу данных раз-
мерностью 27 наблюдений (9 станций × 3 сезо-
на) и 14 переменных (температура, кислород, 
БПК₅, Fe, PO₄, NH₄, NO₂, NO₃, глубина, числен-
ность и биомасса фито- и зоопланктона).

Описательная статистика (среднее ариф-
метическое, стандартное отклонение) рас-
считывали для каждого сезона отдельно. Для 
выявления значимости различий между се-
зонами и зонами водоема применяли двух-
факторный дисперсионный анализ (ANOVA) с 
логарифмированием данных для достижения 

нормальности распределе-
ния. Апостериорные сравне-
ния проводили с использова-
нием критерия Тьюки (Tukey 
HSD).

Для оценки связи между 
количественными показате-
лями зоопланктона и фак-
торами среды рассчитывали 
коэффициенты корреляции 
Пирсона (r) для каждого се-
зона отдельно с последую-
щей проверкой статистиче-
ской значимости (p<0,05).

Многомерные методы 
использовали для выявле-
ния основных градиентов  
и структурирования данных. 
Метод главных компонент 
(PCA) применяли к центри-
рованным и нормирован-
ным данным. Для опреде-
ления оптимального числа 
кластеров использовали гра-
фик «метода локтя» (k-means 
elbow method), после чего 

проводили кластеризацию методом k-средних 
и иерархический кластерный анализ (метод 
Варда, евклидово расстояние) для визуализа-
ции сходства станций.

Для количественной оценки вклада факто-
ров в формирование биомассы зоопланктона 
построили множественную линейную регрес-
сионную модель с пошаговым отбором пре-
дикторов. В качестве зависимой переменной 
выступала биомасса зоопланктона, в качестве 
независимых – все измеренные абиотические 
и биотические факторы. Значимость модели 
оценивали по F-критерию, вклад отдельных 
предикторов – по t-критерию.

Визуализацию результатов осуществляли 
с использованием пакетов ggplot2, factoextra, 
pheatmap.

РЕЗУЛЬТАТЫ

Гидрохимические показатели  
и температурный режим

В вегетационный сезон 2025 г. термиче-
ский режим Десногорского водохранилища 
характеризовался значительной сезонной из-
менчивостью, обусловленной как естествен-
ными факторами, так и влиянием подогретых 
вод САЭС. Средняя температура воды весной 
составила 13,9 ± 2,0 °C, летом повышалась 
до 26,6 ± 2,3 °C, а осенью снижалась до 18,5 
± 2,5 °C (табл. 1). В зоне непосредственного 
влияния САЭС (станции № 8-9) в июне темпе-

Рисунок 1. Карта-схема отбора проб зоопланктона на Десногорском 
водохранилище в вегетационный период 2025 года 
Figure 1. Map of zooplankton sampling stations in the Desnogorsk 
Reservoir during the 2025 growing season
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Количественные показатели зоопланктона 
и их сезонная динамика

Среднесезонные численность и биомасса 
зоопланктона в 2025 г. составили 105,66 тыс. 
экз./м3 и 0,5 г/м3, соответственно, что позво-
ляет характеризовать водоем, по классифика-
ции М.Л. Пидгайко и соавторов [15], как мало-
кормный.

Сезонная динамика количественных пока-
зателей характеризовалась отчетливыми пи-
ками (рис. 2, табл. 1). Наибольшая средняя 
численность зоопланктона отмечена весной 
(222,6±87,3 тыс. экз./м3), что в 3,5 раза выше 
летних значений (64,1±60,3 тыс. экз./м3)  
и в 7,4 раза выше осенних (30,3±25,2 тыс. 
экз./м3). Весенний пик формировался пре-
имущественно за счет массового развития 
коловраток (Rotifera), среди которых доми-
нировал Brachionus angularis, отмеченный на 
всех станциях.

Максимальная средняя биомасса зафикси-
рована летом (0,672±1,005 г/м3), однако вы-

ратура достигала максимальных значений –  
31,3 °C.

Содержание растворенного в воде кисло-
рода закономерно изменялось в зависимо-
сти от сезона и температуры. Наибольшие 
концентрации отмечены весной (12,1 ±  
1,1 мг/л), минимальные – осенью (8,3 ±  
0,4 мг/л). В летний период в зоне влияния 
АЭС содержание кислорода у дна снижалось 
до 5,5 мг/л, что указывает на развитие де-
фицита кислорода в условиях перегрева во-
дных масс.

Концентрация фосфат-ионов, выступаю-
щих ключевым биогенным элементом, варьи-
ровала от 0,06±0,01 мг/л летом до 0,14±0,01 
мг/л осенью, что отражает сезонную дина-
мику потребления фосфора фитопланктоном 
и процессы его регенерации. Значения БПК

5
, 

характеризующие содержание легкоокис-
ляемой органики, были максимальны вес-
ной (2,7±0,7 мг/л) и минимальны осенью 
(0,9±0,2 мг/л).

Таблица 1. Гидрохимические и биологические показатели Десногорского водохрани-
лища в вегетационный сезон 2025 г. (M ± SD) / Table 1. Hydrochemical and biological 
parameters of the Desnogorsk Reservoir during the 2025 growing season (M ± SD)

Показатель Весна (n = 9) Лето (n = 9) Осень (n = 9)

Температура,°C 13,9 ± 2,0 26,6 ± 2,3 18,5 ± 2,5

Кислород, мг/л 12,1 ± 1,1 9,7 ± 0,8 8,3 ± 0,4

Фосфат-ион, мг/л 0,08 ± 0,01 0,06 ± 0,01 0,14 ± 0,01

БПК5, мг/л 2,7 ± 0,7 1,2 ± 0,2 0,9 ± 0,2

Численность зоопланктона, тыс. экз./м³ 222,6 ± 87,3 64,1 ± 60,3 30,3 ± 25,2

Биомасса зоопланктона, г/м³ 0,60 ± 0,29 0,67 ± 1,01 0,27 ± 0,28

Численность фитопланктона, млн кл./л 13,4 ± 7,6 66,1 ± 39,6 2,0 ± 4,5

Биомасса фитопланктона, мг/л 4,0 ± 3,6 2,1 ± 2,8 0,19 ± 0,13

Таблица 2. Результаты двухфакторного дисперсионного анализа (ANOVA) влияния  
сезона и зоны водоема на показатели зоопланктона / Table 2. Results of two-way 
ANOVA examining the effects of season and reservoir zone on zooplankton parameters

Показатель Фактор Сумма квадратов df F p

Численность (log)

Сезон 4,695 2 20,40 < 0,001

Зона 1,508 3 4,37 0,021

Сезон × Зона 1,842 6 2,67 0,058

Остаток 1,726 15

Биомасса (log)

Сезон 1,849 2 5,54 0,016

Зона 4,347 3 8,69 0,001

Сезон × Зона 3,766 6 3,76 0,017

Остаток 2,502 15

Примечания: жирным шрифтом выделены статистически значимые эффекты (p<0,05). Данные логарифмированы для нормализации 
распределения.
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сокая вариабельность (коэффициент вариации 
149,6%) указывает на крайне неравномерное 
пространственное распределение. Увеличение 
биомассы в летний период обусловлено разви-
тием ветвистоусых ракообразных (Cladocera), 
достигавших высоких показателей на станци-
ях речной зоны (№ 1-2). На станциях, располо-
женных в зоне влияния АЭС (№ 8-9), значения 
численности и биомассы в летний период были 
минимальными. Осенью количественные по-
казатели зоопланктона были наименьшими за 

весь период наблюдений (численность 30,3± 
25,2 тыс. экз./м3, биомасса 0,269±0,277 г/м3).

Сезонная и пространственная  
изменчивость (дисперсионный анализ)

Двухфакторный дисперсионный анализ 
(ANOVA) выявил значимое влияние как сезона, 
так и зоны водоема на количественные показа-
тели зоопланктона (табл. 2).

Для численности зоопланктона фактор се-
зона оказался наиболее значимым (F=20,40, 

Рисунок 2. Сезонная динамика основных гидрохимических и биологических показателей Десногорского 
водохранилища в 2025 г.: (a) – температура воды,°C; (б) – содержание растворенного кислорода, 
мг/л; (в) – численность зоопланктона, тыс. экз./м³; (г) – биомасса зоопланктона, г/м³. Прямоугольники 
соответствуют межквартильному размаху (25–75%), горизонтальная линия внутри – медиана, «усы» – 
размах без выбросов, точки – индивидуальные значения 
Figure 2. Seasonal dynamics of the main hydrochemical and biological parameters of the Desnogorsk 
Reservoir in 2025: (a) – water temperature, °C; (b) – dissolved oxygen concentration, mg/L; (c) – 
zooplankton abundance, ×10³ ind./m³; (d) – zooplankton biomass, g/m³. Boxes represent the interquartile 
range (25th–75th percentiles), the horizontal line inside the box indicates the median, whiskers show  
the range without outliers, and dots represent individual values
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p<0,001), объясняя 47,8% общей дисперсии. 
Пространственный фактор (зона водоема) 
также вносил существенный вклад (F=4,37, 
p=0,021). Взаимодействие факторов сезон×зо-
на не достигло уровня статистической значи-
мости (p=0.058), что указывает на независи-
мый характер сезонных и пространственных 
изменений численности.

Для биомассы зоопланктона, напротив, все 
факторы оказались значимыми (p<0,05). Наи-
больший вклад вносила пространственная не-
однородность (зона водоема: F=8,69, p=0,001), 
а также было обнаружено значимое взаимо-
действие сезона и зоны (F=3,76, p=0,017). Это 
свидетельствует о том, что характер сезонной 
динамики биомассы различается в разных зо-
нах водоема, что, вероятно, связано с неодно-
родностью термического режима и влиянием 
подогретых вод САЭС.

Таксономический состав  
и видовое разнообразие

Всего в вегетационный сезон 2025 г. было 
зафиксировано 42 таксона зоопланктона:  
19 таксонов коловраток, 18 таксонов ветвисто-
усых и 5 таксонов веслоногих ракообразных. 
Наибольшее видовое разнообразие коловраток 
отмечено весной, ветвистоусых – летом.

На всех станциях и во все сезоны встреча-
лись коловратка Brachionus angularis и вет-
вистоусый рачок Bosmina longirostris. Широким 
распространением в течение всего вегетаци-
онного периода характеризовались коловрат-
ки Keratella quadrata, K. cochlearis, Asplanchna 
priodonta, представители рода Polyarthra, а сре-
ди ветвистоусых – Chydorus sphaericus, Daphnia 
galeata и Diaphanosoma brachyurum.

В летний период на станции № 3 был отме-
чен хищный ветвистоусый рачок Bythotrephes 
brevimanus, на станции № 6 – представитель 
рода Pleuroxus и Polyphemus pediculus. Единич-

ные находки осенью включали коловратку 
Brachionus diversicornis и ветвистоусых Bosmina 
coregoni и Daphnia cristata.

Веслоногие ракообразные (Copepoda) были 
представлены отрядами Cyclopoida и Calanoida, 
причем их личинки (науплиальные стадии) 
присутствовали в пробах во все сезоны на боль-
шинстве станций. На станции № 2 осенью были 
отмечены личинки дрейссен (Veliger).

Факторы, определяющие развитие  
зоопланктона (корреляционный анализ)

Корреляционный анализ выявил суще-
ственные сезонные различия в структуре свя-
зей между биомассой зоопланктона и абиоти-
ческими и биотическими факторами (рис. 3, 
табл. 3).

Весной статистически значимых корреля-
ций не обнаружено, однако прослеживались 
определенные тенденции: биомасса зооплан-
ктона отрицательно коррелировала с содержа-
нием кислорода (r =-,65, p=0,06) и положи-
тельно – с биомассой фитопланктона (r=0,51, 
p=0,16).

В летний период картина принципиально 
изменилась. Обнаружена сильная отрица-
тельная корреляция биомассы зоопланкто-
на с температурой воды (r=-0,70, p=0,037), 
что подтверждает угнетающее влияние пе-
регрева вод в зоне влияния САЭС. Также 
отмечена значимая положительная связь 
биомассы зоопланктона с концентрацией 
фосфат-иона (r=0,65, p=0,056) и отрица-
тельная – с численностью фитопланктона 
(r=-0,83, p=0,006). Последнее может свиде-
тельствовать о том, что в условиях дефици-
та кислорода (вызванного прогревом воды) 
фитопланктон из источника пищи транс-
формируется в конкурента за кислород. Вы-
сокие температуры, как известно, благопри-
ятны для развития фитопланктона, но при 

Таблица 3. Коэффициенты корреляции Пирсона (r) между биомассой зоопланктона  
и основными абиотическими и биотическими факторами / Table 3. Pearson correlation 
coefficients (r) between zooplankton biomass and main abiotic and biotic factors

Фактор Весна Лето Осень

Температура 0,22 -0,70* -0,46

Кислород -0,65 0,41 0,66

Фосфат-ион 0,15 0,65 -0,52

БПК5 -0,42 -0,64 0,77*

Численность 
фитопланктона 0,05 -0,83** 0,46

Биомасса фитопланктона 0,51 -0,45 0,10

Примечания: * – p<0,05, ** – p<0,01.
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этом фитопланктон мало чувствителен к не-
достатку кислорода [2; 3].

Осенью наиболее значимой оказалась по-
ложительная связь биомассы зоопланктона  
с БПК

5
 (r=0,77, p=0,016), что отражает усиле-

ние роли деструкционных процессов в форми-
ровании кормовой базы.

Структура многомерных данных  
(метод главных компонент, PCA)

Метод главных компонент (PCA) позволил 
визуализировать основные закономерности  
в структуре гидробиологических данных  
(рис. 4). Первые две главные компоненты объяс-
няли 66,0% общей дисперсии (PC1–37,2%, PC2–
28,8%), что является хорошим показателем для 
интерпретации экологических градиентов.

Третья главная компонента (PC3) объясняет 
9,5% общей дисперсии и, согласно анализу на-
грузок, положительно коррелирует с содержа-
нием нитрат-иона (r=0,30) и отрицательно –  
с аммонийным азотом (r=-0,37). На биплоте 
наблюдается разделение весенних и летних 
станций вдоль PC3, что может отражать раз-
личия в форме азота, преобладающей в разные 
сезоны. Весенние станции тяготеют к области 
положительных значений PC3 (нитратное пре-
обладание), тогда как летние – к отрицатель-
ным (аммонийное преобладание).

Четко выраженных пространственных кла-
стеров не наблюдается – станции из разных 
зон перемешаны, что указывает на домини-
рование сезонного фактора над простран-
ственным. Тем не менее, прослеживается тен-
денция: станции речной зоны (№ 1-2, синий) 

чаще располагаются в области положитель-
ных значений PC2, что связано с повышенным 
содержанием фосфатов, тогда как станции 
зоны АЭС (№ 8-9, красный) тяготеют к отри-
цательным значениям PC3, что может отра-
жать накопление аммонийного азота в усло-
виях дефицита кислорода.

Анализ нагрузок переменных (табл. 4) по-
казал, что PC1 положительно связана с БПК

5 
(r=0,41), содержанием кислорода (r=0,39)  
и железом общим (r=0,36), и отрицательно –  
с температурой воды (r=-0,32). Таким об-
разом, PC1 интерпретируется как градиент 
«температура – органическое загрязнение»: от 
холодных, хорошо аэрируемых вод к теплым  
с повышенным содержанием органики.

PC2 положительно коррелирует с фосфат- 
ионом (r=0,45) и нитратами (r=0,30), и от-
рицательно – с численностью фитопланктона 
(r=-0,41) и перманганатной окисляемостью 
(r=-0,41). Это отражает трофический гради-
ент, связанный с потреблением биогенных эле-
ментов фитопланктоном и процессами продук-
ции-деструкции органического вещества.

На PCA-биплоте (рис. 4а) четко выделя-
ются три группы станций, соответствующие 
сезонам. Весенние станции располагаются  
в области положительных значений PC1, что со-
ответствует высокому содержанию кислорода  
и БПК

5
. Летние станции группируются в обла-

сти отрицательных значений обеих компонент, 
что отражает высокие температуры и развитие 
фитопланктона. Осенние станции занимают 
область положительных значений PC2, что свя-
зано с повышенным содержанием фосфатов.

Рисунок 3. Матрицы корреляций Пирсона между гидрохимическими и биологическими показателями  
в весенний, летний и осенний периоды. Красным цветом обозначены положительные корреляции,  
синим – отрицательные. Интенсивность цвета соответствует силе связи 
Figure 3. Pearson correlation matrices between hydrochemical and biological parameters in spring, 
summer, and autumn. Red indicates positive correlations, blue indicates negative correlations.  
Color intensity corresponds to correlation strength
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График «каменистой осыпи» (рис. 4в) под-
тверждает, что для описания структуры данных 
достаточно первых трех компонент, которые  
в сумме объясняют 75,5% дисперсии.

Кластерный анализ
Для определения оптимального числа кла-

стеров использовали график «метода локтя» 

(рис. 5). Точка перегиба на графике соответ-
ствовала k=4, что было выбрано для дальней-
шего анализа методом k-средних (табл. 5).

Кластеризация методом k-средних (k=4) 
позволила выделить четыре группы стан-
ций, различающихся по комплексу гидро-
химических и биологических показателей 
(табл. 5):

Рисунок 4. Ординация станций отбора проб в пространстве главных компонент (а) – биплот первых  
двух главных компонент (PC1 и PC2). Точками показаны станции, цветом выделены сезоны: зеленый – 
весна, красный – лето, оранжевый – осень. Стрелками показаны векторы исходных переменных;  
(б) – проекция станций на плоскость PC1 и PC3 (9,5% дисперсии); (в) – график «каменистой осыпи»  
(scree plot), показывающий вклад каждой компоненты в общую дисперсию; (г) – распределение станций  
в пространстве PC2 и PC3 с группировкой по зонам водоема: синий — речная зона, зеленый — 
центральная, фиолетовый — глубокая, красный — зона АЭС 
Figure 4. Ordination of sampling stations in the space of principal components: (a) – biplot of the first two 
principal components (PC1 and PC2). Points represent stations, colors indicate seasons: green – spring,  
red – summer, orange – autumn. Arrows show vectors of original variables; (b) – projection of stations  
onto the PC1 and PC3 plane (9,5% of variance); (c) – scree plot showing the contribution of each component 
to the total variance; (d) – distribution of stations in the PC2 and PC3 space, grouped by reservoir zone:  
blue – riverine zone, green – central zone, purple – deep-water zone, red – NPP impact zone
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Кластер 0 объединил все летние станции 
(n=9) с минимальными значениями биомассы 
зоопланктона (0,005-3,011 г/м3) и максималь-
ными температурами. Это зона наиболее силь-
ного теплового воздействия.

Кластер 1 включает все осенние станции 
(n=9) с промежуточными показателями био-

массы и повышенным содержанием фосфатов.
Кластер 2 представлен только весенней 

станцией № 1 (речная зона) с минимальной 
биомассой зоопланктона среди весенних проб 
(0,128 г/м3), что, вероятно, связано с влиянием 
речного стока и меньшим прогреванием вод  
на этом участке.

Таблица 4. Вклад переменных в первые две главные компоненты (факторные нагрузки) / 
Table 4. Contribution of variables to the first two principal components (factor loadings)

Переменная PC1 PC2

БПК5 0,408 -0,113

Кислород 0,391 -0,161

Железо общее 0,357 -0,058

Нитрит-ион 0,333 0,207

Численность зоо 0,323 0,017

Нитрат-ион 0,284 0,300

Азот аммонийный 0,216 -0,372

Биомасса фито 0,198 -0,174

Биомасса зоо 0,091 -0,016

ПО 0,073 -0,408

Температура -0,325 -0,275

Фосфат-ион -0,131 0,447

Глубина -0,115 -0,219

Численность фито -0,147 -0,408

Примечания: жирным шрифтом выделены нагрузки>|0.3|, определяющие интерпретацию компонент

Таблица 5. Характеристика кластеров, выделенных по гидрохимическим  
и биологическим показателям / Table 5. Characteristics of clusters identified based  
on hydrochemical and biological parameters

Параметр Кластер 0 (n=9) Кластер 1 (n=9) Кластер 2 (n=1) Кластер 3 (n=8)

Сезонный состав Лето Осень Весна Весна

Зональное распределение Все зоны Все зоны Речная зона Все зоны, кроме ст.1

Биомасса зоо, г/м³ 0.01–3.01 0.02–0.81 0.13 0.25–1.05

Температура, °C высокая средняя низкая низкая

Фосфаты, мг/л низкие высокие средние средние

Рисунок 5. График «метода локтя»  
для определения оптимального числа кластеров 
при k-средних. По оси X – число кластеров (k),  
по оси Y – сумма квадратов расстояний  
внутри кластеров (инерция)
Figure 5. Elbow method plot for determining 
the optimal number of clusters for k-means 
clustering. The X-axis shows the number  
of clusters (k), the Y-axis shows the within-
clusters sum of squares (inertia)
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Кластер 3 объединил остальные весенние 
станции (n=8) с максимальными значениями 
численности и биомассы зоопланктона. Это 
зона оптимальных условий для развития сооб-
щества в весенний период.

Иерархический кластерный анализ (метод 
Варда, евклидово расстояние) позволил визуа-
лизировать степень сходства между станциями 
(рис. 6).

На дендрограмме выделяются два основных 
кластера на уровне расстояния ~3.5:

Кластер A (левая ветвь) включает все весен-
ние станции (Весна_№1-Весна_№9). Внутри 
этого кластера наблюдается обособление стан-
ции №1 (речная зона), что отражает ее специ-
фический гидрохимический режим в весенний 
период.

Кластер B (правая ветвь) объединяет лет-
ние и осенние станции, что свидетельствует 
о большем сходстве условий в эти сезоны по 
сравнению с весной. Это может быть связа-
но с установившимся термическим режимом  
и стабилизацией трофических процессов в эко-
системе после весенней перестройки.

Полученная кластерная структура под-
тверждает результаты дисперсионного ана-
лиза, показавшего значимые различия меж-
ду сезонами, и позволяет предположить, что 

основной гидрохимический и биологический 
градиент в водоеме проходит между весной  
и остальной частью вегетационного сезона.

Регрессионный анализ  
(факторы формирования биомассы)

Для количественной оценки вклада раз-
личных факторов в формирование биомассы 
зоопланктона была построена множествен-
ная линейная регрессионная модель. Модель 
объясняла 50,8% изменчивости биомассы 
(R2=0,508, скорректированный R2=0,327, 
F=2,81, p=0,035) (табл. 6).

Наибольший вклад в модель вносили два 
фактора. Содержание фосфат-иона име-
ло отрицательный коэффициент ( β=-0,72, 
p=0,053), указывая на то, что высокие кон-
центрации фосфора (вероятно, оставшие-
ся невостребованными фитопланктоном) 
соответствуют низкой биомассе зооплан-
ктона. Численность фитопланктона также 
отрицательно влияла на биомассу зооплан-
ктона ( β=-0,55, p=0,019). Отрицательный 
характер связи с фитопланктоном, особенно 
выраженный в летний период, подтвержда-
ет гипотезу о конкурентных отношениях 
в условиях дефицита кислорода и высоких 
температур, когда фитопланктон выступает  

Рисунок 6. Дендрограмма иерархического кластерного анализа станций отбора проб  
(метод Варда, евклидово расстояние) 
Figure 6. Dendrogram of hierarchical cluster analysis of sampling stations  
(Ward’s method, Euclidean distance)
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не столько кормовой базой, сколько конку-
рентом за ресурсы.

Остальные факторы (БПК
5
, температура, 

глубина, биомасса фитопланктона, содержа-
ние кислорода) не показали статистически 
значимого влияния (p>0,05).

Полученная регрессионная модель под-
тверждает, что в условиях водоема-охладителя 
ключевыми факторами, лимитирующими раз-
витие зоопланктона, являются температурный 
режим и трофический статус (содержание био-
генных элементов и развитие фитопланктона).

ОБСУЖДЕНИЕ
Проведенные исследования позволили полу-

чить комплексную характеристику современ-
ного состояния зоопланктонного сообщества 
Десногорского водохранилища – типичного 
водоема-охладителя атомной электростан-
ции. Полученные данные свидетельствуют  
о существенной трансформации структуры  
и количественных показателей зоопланктона 
под влиянием термического и антропогенного 
факторов, а также выявляют сложные межком-
понентные взаимодействия в пелагиали водо-
хранилища.

Трофический статус и кормовая база
Среднесезонные показатели биомассы 

зоопланктона (0,5 г/м3) позволяют отнести 
Десногорское водохранилище по классифика-
ции М.Л. Пидгайко и соавторов [15] к катего-
рии малокормных водоемов. Это согласуется  
с данными, полученными на других водое-
мах-охладителях средней полосы России. Так, 
например, в Иваньковском водохранилище, 
в зоне влияния Конаковской ГРЭС, биомасса 
зоопланктона также не превышала средних 
значений, характерных для мезотрофных во-
доемов, при этом отмечалась существенная 

пространственная неоднородность распреде-
ления [3].

Несмотря на невысокие среднесезонные 
значения, сезонная динамика количествен-
ных показателей демонстрирует отчетливые 
пики, характерные для водоемов умеренных 
широт. Весенний пик численности, формиру-
емый коловратками, и летний пик биомассы, 
обусловленный развитием ветвистоусых ра-
кообразных, являются типичными для прес-
новодных экосистем [8]. Однако в условиях 
водоема-охладителя эти процессы имеют свою 
специфику.

Сезонная динамика и роль  
термического фактора

Ключевым фактором, определяющим се-
зонную динамику зоопланктона в Десногор-
ском водохранилище, выступает термический 
режим, формируемый под влиянием сброса по-
догретых вод САЭС. Выявленная методом глав-
ных компонент, структура данных отчетливо 
разделяет станции по сезонам, причем PC1 
(37,2% дисперсии) интерпретируется нами как 
градиент «температура-органическое загряз-
нение». Это согласуется с классическими пред-
ставлениями о ведущей роли температурного 
фактора в структурировании планктонных со-
обществ [2].

Особого внимания заслуживает, обнару-
женная летом, сильная отрицательная корре-
ляция биомассы зоопланктона с температурой 
воды (r=-0,70, p=0,037). Этот результат прин-
ципиально важен, поскольку демонстрирует, 
что в условиях водоема-охладителя зависи-
мость «температура-развитие зоопланктона» 
не является линейно положительной. Напро-
тив, превышение некоторого порогового зна-
чения температуры (в наших наблюдениях –  
выше 26-28 °C) приводит не к стимуляции,  

Таблица 6. Результаты множественного регрессионного анализа  
(зависимая переменная – биомасса зоопланктона) / Table 6. Results of multiple 
regression analysis (dependent variable: zooplankton biomass)

Предиктор Коэффициент (β) Стандартная ошибка t p

Константа 0,512 0,099 5,19 < 0,001

Фосфат-ион -0,718 0,348 -2,06 0,053

Численность фито -0,554 0,215 -2,57 0,019

БПК5 -0,473 0,389 -1,22 0,238

Температура -0,136 0,274 -0,50 0,626

Глубина -0,063 0,115 -0,55 0,591

Биомасса фито 0,032 0,170 0,19 0,854

Кислород 0,028 0,483 0,06 0,954

Примечания: R²=0,508, скорректированный R²=0,327, p модели = 0,035. Жирным шрифтом выделены значимые предикторы (p<0,05)
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а к угнетению зоопланктонного сообщества. 
Аналогичные эффекты ранее описывались  
Ф.Д. Мордухаем-Болтовским [2], который отме-
чал, что в летний период перегрев воды в зоне 
сброса теплых вод может приводить к деградации  
и гибели планктонных организмов.

Экстремально высокие температуры, за-
фиксированные нами в зоне влияния АЭС  
(до 31,3 °C), в сочетании с падением концен-
трации растворенного кислорода (до 5,5 мг/л  
у дна), создают стрессовые условия для гидро-
бионтов. Именно этим объясняется тот факт, 
что на станциях № 8-9 в летний период чис-
ленность и биомасса зоопланктона были ми-
нимальными, а выделенный кластерным ана-
лизом Кластер 0, объединивший все летние 
станции, характеризовался наиболее низки-
ми показателями.

Пространственная неоднородность  
и взаимодействие факторов

Дисперсионный анализ выявил значимое 
влияние пространственного фактора (зоны 
водоема) на биомассу зоопланктона, причем 
доля объясненной дисперсии для этого фак-
тора оказалась даже выше, чем для сезонного. 
Это указывает на существенную гетероген-
ность условий в разных участках водохрани-
лища. Особенно показательно обнаруженное 
значимое взаимодействие факторов сезон× 
зона (p=0,017), свидетельствующее о том, что 
сезонная динамика протекает несинхронно  
в разных зонах водоема.

Максимальные летние биомассы, зафикси-
рованные в речной зоне (станции № 1-2), веро-
ятно, обусловлены двумя причинами. Во-пер-
вых, здесь температура воды несколько ниже, 
благодаря поступлению речных вод, что созда-
ет более комфортные условия. Во-вторых, реч-
ная зона характеризуется повышенным содер-
жанием биогенных элементов, поступающих  
с водосбора, что стимулирует развитие фито-  
и, как следствие, зоопланктона. Напротив,  
в зоне влияния АЭС высокая температура в со-
четании с дефицитом кислорода подавляет раз-
витие зоопланктона, несмотря на достаточное 
содержание биогенных элементов.

Интересно, что, как показал иерархиче-
ский кластерный анализ, станции зоны АЭС 
(№ 8-9) не образуют обособленной группы,  
а распределяются по сезонным кластерам. 
Это означает, что, несмотря на локальный пе-
регрев, сезонный фактор оказывается более 
сильным, чем пространственный. Вероятно, 
это связано с активным водообменом и пере-
мешиванием водных масс в водохранилище, 
что частично нивелирует локальные эффекты 
подогрева.

Трофические взаимодействия:  
зоопланктон и фитопланктон

Одним из наиболее интересных результатов 
работы является выявление характера взаи-
моотношений между зоо- и фитопланктоном  
в разных сезонах. Весной биомасса зооплан-
ктона положительно коррелировала с биомас-
сой фитопланктона (r=0,51), что отражает 
типичные трофические связи: развитие фито-
планктона стимулирует развитие питающихся 
им зоопланктеров.

Летом, однако, картина принципиально 
меняется. Обнаружена сильная отрицатель-
ная корреляция биомассы зоопланктона 
с численностью фитопланктона (r=-0,83, 
p=0,006). Мы интерпретируем этот резуль-
тат как проявление конкурентных отноше-
ний в условиях теплового стресса. В летний 
период, при высоких температурах и дефици-
те кислорода, фитопланктон, менее чувстви-
тельный к недостатку кислорода, продолжает 
активно развиваться, потребляя биогенные 
элементы и ухудшая кислородный режим. Зо-
опланктон, напротив, испытывает угнетение. 
В результате фитопланктон из трофического 
ресурса трансформируется в конкурентный 
компонент экосистемы. Подобные эффекты 
ранее отмечались в литературе: в условиях 
эвтрофирования и теплового загрязнения 
баланс трофических взаимодействий может 
смещаться от пастбищных к детритным пи-
щевым цепям [16].

Подтверждением этой гипотезы служит  
и отрицательная связь биомассы зооплан-
ктона с содержанием фосфат-иона в лет-
не-осенний период. Высокие концентрации 
фосфора, остающиеся невостребованными 
фитопланктоном или, напротив, активно им 
потребляемые, по-разному влияют на зоо-
планктон. Регрессионная модель показала, 
что фосфат-ион является одним из ключе-
вых предикторов биомассы зоопланктона  
( β=-0,72, p=0,053), причем связь отрица-
тельная. Это может означать, что в условиях 
нашего водоема фосфор лимитирует разви-
тие фитопланктона, опосредованно влияя на 
зоопланктон, либо высокие концентрации 
фосфора сопряжены с зонами загрязнения, 
неблагоприятными для зоопланктона.

Видовое разнообразие  
и индикаторное значение

Таксономический состав зоопланктона Дес-
ногорского водохранилища (42 таксона) ти-
пичен для равнинных водохранилищ средней 
полосы России и близок к таковому в других 
водоемах-охладителях [4; 11]. Широкое рас-
пространение эврибионтных видов (Brachionus 
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angularis, Keratella cochlearis, Bosmina longirostris, 
Chydorus sphaericus) свидетельствует о достаточ-
но высокой толерантности сообщества к антро-
погенному воздействию.

Вместе с тем, присутствие в летних пробах 
хищных ветвистоусых (Bythotrephes brevimanus, 
Leptodora kindtii, Polyphemus pediculus) указыва-
ет на усложнение трофической структуры пела-
гиали в теплый период. Хищный зоопланктон 
может оказывать существенное давление на 
мирных ветвистоусых и коловраток, что также 
вносит вклад в снижение их численности ле-
том. К сожалению, наши данные не позволяют 
количественно разделить вклад пресса хищни-
ков и абиотических факторов в летнюю депрес-
сию зоопланктона, что является перспективой 
дальнейших исследований.

Регрессионная модель и прогнозирование
Построенная множественная линейная 

регрессионная модель объясняет 50,8% из-
менчивости биомассы зоопланктона, что 
является хорошим показателем для экологи-
ческих исследований. Модель подтверждает, 
что ключевыми факторами, лимитирующи-
ми развитие зоопланктона, являются содер-
жание фосфат-иона (p=0,053) и численность 
фитопланктона (p=0,019). Отсутствие зна-
чимого вклада температуры в модель, при 
наличии сильной парной корреляции, объ-
ясняется, вероятно, тем, что влияние темпе-
ратуры опосредовано через другие факторы 
(кислородный режим, развитие фитоплан-
ктона), которые включены в модель и «пере-
хватывают» эффект.

Полученная модель может быть использо-
вана для предварительной оценки состояния 
кормовой базы в зависимости от гидрохимиче-
ских показателей, однако требует дальнейшей 
валидации на расширенном материале.

ЗАКЛЮЧЕНИЕ
Таким образом, в вегетационный сезон  

2025 г. установлено, что зоопланктонное сооб-
щество Десногорского водохранилища функци-
онирует в условиях выраженного термического 
градиента, создаваемого сбросом подогретых 
вод САЭС. Среднесезонные показатели био-
массы (0,5 г/м3) характеризуют водоем как 
малокормный. Выявлена четкая сезонная ди-
намика с весенним пиком численности (за счет 
коловраток) и летним пиком биомассы (за счет 
ветвистоусых), однако летний пик реализуется 
лишь в речной зоне, тогда как в зоне влияния 
АЭС количественные показатели минимальны.

Впервые для данного водоема количествен-
но показано, что высокая летняя температура 
(выше 26-28 °C) выступает не стимулирую-

щим, а лимитирующим фактором, подавляя 
развитие зоопланктона и трансформируя его 
взаимоотношения с фитопланктоном от тро-
фических к конкурентным. Метод главных 
компонент и кластерный анализ позволили 
объективно выделить основные экологиче-
ские градиенты и подтвердили ведущую роль 
сезонного фактора в структурировании сооб-
щества.

Полученные результаты восполняют пробел 
в знаниях о современном состоянии планктон-
ных сообществ Десногорского водохранилища 
и могут служить основой для организации мо-
ниторинга и прогнозирования изменений кор-
мовой базы рыб в условиях продолжающегося 
антропогенного теплового воздействия.
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