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Зоопланктон прибрежной зоны у Севастополя изучен довольно хорошо, однако комплексных
работ с характеристикой всех таксонов, формирующих зоопланктонные сообщества данного ре-
гиона, немного. Кроме того, проведённые ранее исследования в основном базировались на ма-
териалах, собранных в Севастопольской бухте на одной или двух станциях (у входа и/или в ку-
товой части), при этом анализ пространственной изменчивости зоопланктона внутри аквато-
рии бухты выполнен не был. Цель настоящей работы — охарактеризовать пространственно-
временнýю динамику сообществ зоопланктона Севастопольской бухты и прилегающих откры-
тых вод в весенне-осенний период 2013 г. Материалом послужили пробы зоопланктона, со-
бранные с апреля по ноябрь 2013 г. в западной, центральной и восточной частях Севасто-
польской бухты, а также на трёх станциях в открытом прибрежье — в двух милях от вхо-
да в бухту, возле посёлка Учкуевка и у входа в бухту Круглая. Оценку пространственно-
временны́х различий таксономической структуры сообществ зоопланктона проводили с исполь-
зованием процедур анализа сходства (ANOSIM), непараметрического многомерного шкалиро-
вания (MDS) и определения вклада отдельных таксонов в сходство/различие Брея — Кёрти-
са между группами проб (SIMPER). При анализе бета-разнообразия применяли индекс Шен-
нона. Исследование показало, что в рассматриваемый период между разными частями аквато-
рии Севастопольской бухты и прилегающего открытого прибрежья имелись пространственно-
временны́е различия в количественных показателях и таксономической структуре зоопланк-
тонных сообществ. Наибольший уровень различий в таксономической структуре зоопланкто-
на отмечен между центрально-восточной частью бухты и открытым прибрежьем. При срав-
нении сообществ этих акваторий значения тестовой статистики R (ANOSIM) весной, ле-
том и осенью составили 0,926; 0,572 и 0,761 (p < 0,03) соответственно. Средняя числен-
ность суммарного зоопланктона во все сезоны в бухте была выше, чем в открытом прибре-
жье, — (5,3 ± 1,9), (16,3 ± 2,7) и (8,3 ± 1,4) тыс. экз.·м−3 против (0,8 ± 0,3), (4,6 ± 1,2)
и (3,4 ± 1,3) тыс. экз.·м−3 весной, летом и осенью соответственно (среднее ± SE; p < 0,006).
Отмечена тенденция к более высоким величинам плотности в срединной части бухты. Выяв-
лено изменение уровня разнообразия и, соответственно, степени сложности сообщества зоо-
планктона в пространственно-временнόм аспекте. Наиболее низкий уровень разнообразия заре-
гистрирован весной при средней (± SE) величине индекса Шеннона H’ 1,09 ± 0,16; летом и осе-
нью значения возросли до 1,94 ± 0,11 и 1,48 ± 0,09 соответственно. В летне-осенний период
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величи́ны H’ были выше в зоне открытого прибрежья (2,07 ± 0,09) и ниже в акватории внут-
ри бухты (1,53 ± 0,09). Определено, что различия в таксономической структуре между сооб-
ществами сравниваемых акваторий весной обусловлены тремя, летом — девятью, осенью —
пятью доминирующими таксонами.
Ключевые слова: зоопланктон, копеподы, таксономическая структура, разнообразие,
Севастопольская бухта

Зоопланктон прибрежной зоны у Севастополя изучен довольно хорошо. Так, исследова-
на динамика численности и биомассы кормового зоопланктона до и после вселения греб-
невиков Mnemiopsis leidyi A. Agassiz, 1865 и Beroe ovata Bruguière, 1789 [Губарева и др.,
2004; Дацык и др., 2012], описаны долговременные изменения в структуре таксоцена копепод
в 1976–1996 гг. [Gubanova et al., 2002]. Большое внимание уделено изучению экологии отдель-
ных таксонов, в частности видов-вселенцев, и их влияния на структуру сообщества зоопланк-
тона [Алтухов, Губанова, 2006; Губанова, 2000, 2003; Губанова и др., 2016; Серёгин, Попова,
2016; Gubanova et al., 2019, 2020]. Комплексные исследования зоопланктонных сообществ при-
брежной зоны у Севастополя, включающие характеристику всех формирующих эти сообщества
таксонов, не столь многочисленны и были проведены главным образом на основе материалов
из Севастопольской бухты и акватории внешнего рейда в 1980-е гг. [Беляева, Загородняя, 1988;
Ковалев, 1980] и в начале 2000-х гг. [Губанова, 2003; Дацык и др., 2012; Загородняя и др., 2007;
Темных и др., 2008]. Выполненные ранее работы базировались преимущественно на материалах,
собранных на одной или двух станциях — у входа в бухту и/или в кутовой (восточной) части;
при этом анализ пространственной изменчивости зоопланктона внутри бухты проведён не был.
Между тем экологические условия в бухте неоднородны: в западной части происходит более ин-
тенсивный водообмен с открытымморем, восточная часть пополняется пресными водами из реки
Чёрная, а срединная часть подвержена влиянию большого количества сточных вод, как ливне-
вых, так и промышленно-бытовых [Губанов и др., 2015; Павлова и др., 1999], что, несомненно,
отражается на состоянии сообществ этих акваторий.

Цель настоящего исследования — охарактеризовать пространственно-временнýю динами-
ку сообществ зоопланктона Севастопольской бухты и прилегающих открытых вод в весенне-
осенний период 2013 г.

МАТЕРИАЛ И МЕТОДЫ

Исследования выполняли в прибрежных акваториях города Севастополя (рис. 1): в Севасто-
польской бухте (ст. 1–7) и на трёх станциях в открытом прибрежье — в двух милях от входа
в бухту (ст. М), возле посёлка Учкуевка (ст. У) и на выходе из бухты Круглая (ст. К). Рабо-
ты проводили в период с апреля по ноябрь 2013 г. (табл. 1). Отбор проб зоопланктона про-
изводили сетью Джеди с площадью входного отверстия 0,1 м² и размером ячеи фильтрующе-
го сита 132 мкм. На всех станциях пробы собирали в первой половине дня в слое 10–0 м ме-
тодом вертикального лова. Температуру поверхности воды измеряли в момент пробоотбора.
Пробы фиксировали в 4%-ном растворе нейтрального формалина, идентификацию и измере-
ние организмов проводили под микроскопом МБС-9 при 10–140-кратном увеличении. Массо-
вые виды просчитывали с использованием камеры Богорова в 1/20 или 1/10 части пробы, взя-
той с помощью штемпель-пипетки объёмом 1 и 5 мл в нескольких повторностях, в зависимо-
сти от количества планктонных организмов в пробе. Для подсчёта редких таксонов просматри-
вали весь объём пробы. Взрослых и ювенильных копепод (в том числе науплиальные стадии)
определяли до вида, остальных животных — до рода, семейства или отряда (по возможности).
Всего проанализировано 45 проб.
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Рис. 1. Карта-схема станций отбора проб: ст. К— у входа в бухту Круглая; ст. М—две мили от входа
в Севастопольскую бухту; ст. У — возле посёлка Учкуевка; ст. 1–7 — в Севастопольской бухте
Fig. 1. The map of sampling stations: sta. К, the Kruglaya Bay mouth; sta. М, two miles from the Sevastopol
Bay mouth; sta. У, near the Uchkuevka village; sta. 1–7, in the Sevastopol Bay

Таблица 1. Периоды проведения работ, районы наблюдений и объём материала
Table 1. Sampling dates and areas, number of the samples analyzed

Сезон 2013 г. Температура
воды, °C

Местоположение, глубина места отбора проб

Бухта Севастопольская, 10–15 м
2 мили
от берега,
50 м

Бухта
Круглая,
20 м

Учкуевка,
50 м

ст. 1 ст. 2–4 ст. 5–7 М К У
Б1 Б2 Б3 МКУ МКУ МКУ

Количество проб
Весна (11.04–25.04) +10,3…+11,9 2 2 1 1 1 2
Лето (11.07–19.09)* +23,0…+25,4 5 2 3 3 3 3
Осень (11.10–14.11) +13,7…+15,5 4 6 3 1 − 3
Примечание: Б1 — западная часть Севастопольской бухты (ст. 1); Б2 — центральная часть бухты (ст. 2–4);
Б3— восточная часть бухты (ст. 5–7); МКУ—открытое прибрежье (ст. М, К, У). *— согласно классификации
гидрологических сезонов в неритической зоне Чёрного моря, предложенной В. Н. Грезе и др. [1971], данные
за сентябрь отнесены к данным летнего периода.
Note: Б1, the western Sevastopol Bay (sta. 1); Б2, the central bay (sta. 2–4); Б3, the eastern bay (sta. 5–7);
МКУ, the open coastal water area (sta. М, К, У). *, according to the classification of hydrological seasons in the neritic
zone of the Black Sea proposed by V. Greze et al. [1971], the September data were referred to summer season data.

Графический и статистический анализ проводили с использованием программных пакетов
PRIMER v5.2.4 и SigmaPlot 12.5. Оценку пространственно-временны́х различий таксономиче-
ской структуры сообществ зоопланктона осуществляли на основе алгоритма сравнения степени
вариабельности ранговых сходств (R-статистика) в программе ANOSIM с использованием индек-
са сходства Брея — Кёртиса S (S = 100 %, если сравниваемые пробы полностью сходны; S = 0,
если сравниваемые пробы полностью различны [Clarke, Warwick, 2001]). Тестовая статистика R
характеризует наблюдаемые различия в структуре сообществ между акваториями сбора проб
в сравнении с различиями между пробами внутри каждой акватории. Величина R изменяется
в пределах от −1 до 1; R = 1 в случае, если все повторности в месте сбора проб более сходны
друг с другом, чем с любой пробой из другого района. Величина R близка к нулю, если сходство
между пробами внутри и между акваториями в среднем одинаково [Clarke, Warwick, 2001].
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Для анализа бета-разнообразия использовали индексШеннонаH’ (log e). При ординацииметодом
непараметрического многомерного шкалирования (multi-dimensional scaling, MDS) применяли
индексы Брея — Кёртиса с 10 перезапусками для определения наименьшего значения показате-
ля стресса. При выполнении процедур кластерного анализа, MDS, SIMPER (определение вклада
отдельных таксонов в сходство/различие между группами проб) матрицу сходства Брея — Кёр-
тиса строили на основе трансформированных в степени 0,5 исходных данных [Clarke, Warwick,
2001]. При построении матрицы для проведения кластерного и MDS-анализа данные по каждо-
му сезону для каждой станции (в том числе для условных ст. Б2 и Б3) предварительно усред-
няли. Оценку различий между средними значениями индекса Шеннона проводили по критерию
Стьюдента (ANOVA) для уровня значимости p = 0,05; оценку различий между средними величи-
нами численности выполняли по ранговому критерию Манна — Уитни для уровня значимости
p < 0,01. При обозначении отдельных районов акватории исследования использованы следую-
щие аббревиатуры: Б1 — западная часть бухты (ст. 1); Б2 — центральная часть бухты (ст. 2–4);
Б3 — восточная часть бухты (ст. 5–7); МКУ— открытое прибрежье (ст. М, К, У).

РЕЗУЛЬТАТЫ И ОБСУЖДЕНИЕ
Таксономический состав и средняя численность зоопланктона. В проанализирован-

ном материале зарегистрировано 26 таксонов зоопланктона (табл. 2), из которых 16 определе-
ны до уровня вида. Были учтены также клетки жгутиконосца Noctiluca scintillans. Голопланктон
представлен главным образом копеподами, суммарный вклад которых в общую численность со-
ставлял 25,5; 74,4 и 87,0 % весной, летом и осенью соответственно (табл. 3). Относительно малая
доля копепод в весенний период обусловлена высокой плотностью коловраток (Rotifera) в этот
сезон (см. табл. 3). Из организмов меропланктона наиболее обильными были личинки усоногих
раков (Cirripedia), полихет (Polychaeta) и моллюсков (Bivalvia и Gastropoda) — с вкладом в об-
щую численность зоопланктона в пределах 2,5–10,1; 0,8–4,2 и 1,4–5,6 % соответственно. Сум-
марная средняя численность (без учёта ноктилюки) была наибольшей летом и наименьшей —
весной (табл. 3).

Таблица 2. Таксономический состав, средняя численность и встречаемость организмов зоо-
планктона в исследуемой акватории в весенне-осенний период 2013 г.
Table 2. Taxonomic composition, mean abundance, and occurrence of zooplankton taxa in the studied
water area in the spring–autumn 2013

Таксон
Средняя

численность,
экз.·м−3

Стандартная
ошибка (SE),
экз.·м−3

Встречаемость
в пробах, %

Сезон

Весна Лето Осень

Copepoda
Oithona davisae Ferrari & Orsi, 1984 3488 2 831 7 91 + + +
Acartia clausi Giesbrecht, 1889 795 1 120 4 100 + + +
Acartia tonsa Dana, 1849 449 4 144 2 38 − + +
Paracalanus parvus (Claus, 1863) 379 9 68 7 91 + + +
Centropages ponticus Karavaev, 1895 205 2 44 6 82 + + +
Pseudocalanus elongatus (Boeck, 1865) 71 3 17 5 56 + + +
Oithona similis Claus, 1866 44 9 18 4 36 + + +
Calanus euxinus Hulsemann, 1991 36 7 9 8 60 + + +
Harpacticoida 13 2 5 0 49 + + +
Cyclopina gracilis Claus, 1863 0 5 0 4 4 + + −
Pontella mediterranea (Claus, 1863) 0 3 0 2 13 + − −

Продолжение на следующей странице…
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Таксон
Средняя

численность,
экз.·м−3

Стандартная
ошибка (SE),
экз.·м−3

Встречаемость
в пробах, %

Сезон

Весна Лето Осень

Прочие группы зоопланктона
Rotifera 422 8 336 9 20 + + +
Penilia avirostris Dana, 1852 288 0 130 2 58 − + +
Cirripedia (nauplii) 283 0 61 8 91 + + +
Oikopleura dioica Fol, 1872 247 4 59 2 73 + + +
Bivalvia (larvae) 189 0 63 6 98 + + +
Polychaeta (larvae) 177 4 67 0 84 + + +
Gastropoda (larvae) 106 3 19 9 84 + + +
Evadne spinifera P. E. Müller, 1867 84 2 33 0 31 − + −
Hydrozoa (larvae) 55 5 35 1 29 − + +
Parasagitta setosa (J. Müller, 1847) 47 6 17 4 67 + + +
Pleopis polyphemoides (Leuckart, 1859) 31 1 14 9 38 − + +
Pseudevadne tergestina (Claus, 1877) 22 6 12 8 16 − + −
Decapoda (larvae) 14 5 4 9 53 − + +
Isopoda 10 8 3 8 44 − + +
Nematoda 4 1 3 3 16 + + +
Noctiluca scintillans
(Macartney) Kofoid & Swezy, 1921 242 5 87 1 29 + + −

Таблица 3. Среднесезонные показатели абсолютной и относительной численности разных таксоно-
мических групп зоопланктона в весенне-осенний период 2013 г.
Table 3. Seasonal mean values of the absolute and relative abundance of different taxonomic groups
of zooplankton in the spring–autumn 2013

Таксон Средняя численность ± SE, экз.·м−3 Доля в общей численности, %
Весна Лето Осень Весна Лето Осень

Appendicularia 2 ± 1 241 ± 96 384 ± 104 0,1 2 3 5 6
Chaetognatha 0 91 ± 39 24 ± 9 0 0 9 0 4
Cirripedia 352 ± 159 262 ± 106 270 ± 82 10,1 2 5 3 9
Cladocera 0 985 ± 347 27 ± 7 0 9 3 0 4
Copepoda 896 ± 150 7898 ± 1976 6044 ± 998 25,7 74 6 87 3
Hydrozoa 0 123 ± 81 10 ± 6 0 1 2 0 1
Decapoda 0 31 ± 11 4 ± 2 0 0 3 0 1
Isopoda 0 21 ± 8 5 ± 2 0 0 2 0 1
Mollusca 49 ± 18 590 ± 153 96 ± 21 1,4 5 6 1 4
Nematoda 1 ± 0,7 9 ± 8 1 ± 0,5 0,0 0 1 0 0
Polychaeta 146 ± 71 304 ± 151 52 ± 18 4,2 2 9 0 8
Rotifera 2044 ± 1646 30 ± 22 4 ± 3 58,6 0 3 0 1
Итого
(без Noctiluca scintillans) 3491 ± 1797 10 583 ± 2467 6922 ± 1143 − − −

N. scintillans 974 ± 328 113 ± 58 0 − − −

Группирование проб. Проведена оценка степени сходства районов сбора проб (и, соответ-
ственно, состава сообществ зоопланктона в этих акваториях) методомMDS-ординации на основе
данных по численности организмов в пробах (рис. 2).

Во все сезоны станции, отобранные внутри бухты (группы Б2 и Б3) и у открытого прибре-
жья (ст. М, К, У), группировались обособленно в пределах ординационной плоскости, что от-
ражает определённый уровень различий в таксономической структуре между сообществами
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зоопланктона в бухте и в районе открытого побережья. Сообщество на станции у выхода из бух-
ты (Б1) было сходным по составу видов с сообществами как внутренней части бухты, так и от-
крытого прибрежья, что обусловлено промежуточным местоположением ст. Б1. По степени сход-
ства видового состава зоопланктона эта станция объединялась весной и летом в одну группу
со станциями открытого прибрежья, а осенью — со станциями бухты (см. рис. 2).

Рис. 2. Результаты ординационного анализа методом MDS; группирование станций на основе таксо-
номической структуры сообществ зоопланктона: a — весна; b — лето; c — осень. Использованы
данные по численности организмов зоопланктона, усреднённые для каждого из регионов. Обвод-
ка сплошной и пунктирной линиями соответствует уровню (%) группирования районов (станций)
по результатам кластерного анализа
Fig. 2. Results of MDS ordination analysis; grouping of stations based on the taxonomic structure of zoo-
plankton assemblages: a, spring; b, summer; c, autumn. Data on the abundance of zooplankton taxa averaged
for each area were used. Solid and dashed lines correspond to the level (%) of grouping of areas (stations)
by the results of cluster analysis

С учётом результатов ординации проанализирован уровень сходства между выявленными
группами проб (табл. 4). Сообщества районов Б2 и Б3 были наиболее сходными: индекс Брея —
Кёртиса S в группе Б2 в сравнении с группой Б3 варьировал в пределах 53–67 %; у других со-
поставляемых групп значение показателя было ниже во все сезоны. Наличие различий между
сообществами зоопланктона в акваториях бухты и открытого прибрежья подтверждено высо-
кими значениями статистики R, оценивающей степень вариабельности средних значений ран-
говых сходств для комбинаций всех пар станций из разных групп в сравнении с вариабельностью
сходств между любой парой станций из одной группы.

Для этих районов значения R весной, летом и осенью составили 0,926; 0,572 и 0,761 со-
ответственно; различия между ними значимы (табл. 4). В сопоставляемых группах (Б1 в срав-
нении с Б2 + Б3; Б1 в сравнении с МКУ) показатель статистики R был невысоким (от 0,107
до 0,358), что свидетельствует о малой степени различий в пределах этих групп. Обобщающее
значение R (global R), характеризующее уровень пространственных различий между группами
для каждого из сезонов в целом, весной было значимо выше, чем летом и осенью (см. табл. 4).
Значение global R, рассчитанное для каждого из районов (МКУ, Б1, Б2 и Б3), составляло 0,790;
0,814; 0,992 и 0,556 соответственно (при p < 0,002), что в целом выше, чем значения показателей
пространственных изменений.

Полученные результаты означают, что: 1) таксономическая структура зоопланктона в изучен-
ных акваториях неоднородна, между сообществами центральной и восточной частей бухты сте-
пень сходства выше по сравнению с таковой для западной части и открытого прибрежья; 2) наи-
большая степень различия отмечена во все сезоны между центрально-восточной частью бухты
и открытым прибрежьем; 3) пространственная изменчивость структуры зоопланктона в весен-
ний период выше, чем летом и осенью; 4) сезонная изменчивость структуры выражена сильнее,
чем пространственная.
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Таблица 4. Результаты тестирования пространственно-временны́х различий таксономической струк-
туры сообществ зоопланктона при сравнении групп проб на основе численности таксонов в весенне-
осенний период 2013 г.
Table 4. Results of the test for spatial-temporal differences in the taxonomic structure of zooplankton
assemblages when comparing groups of samples based on the abundance of taxa in the spring–autumn 2013

Районы Весна Лето Осень
S, % R p S, % R p S, % R p

Б2 в сравнении с Б3 63,4 1,000 0,333 53,2 −0,083 0,400 67,5 0,243 0,143
Б2 + Б3 в сравнении с МКУ 35,9 0,926 0,029 42,6 0,572 0,003 47,2 0,761 0,001
Б1 в сравнении с Б2 + Б3 53,2 0,333 0,200 51,8 0,336 0,008 65,3 0,181 0,134
Б1 в сравнении с МКУ 59,7 0,107 0,400 50,7 0,358 0,011 55,1 0,145 0,257

Global R p Global R p Global R p
Вся акватория исследования 0,608 0,022 0,425 0,001 0,427 0,005
Примечание: S — индекс сходства Брея — Кёртиса; R — тестовая статистика (см. раздел «Материал и ме-
тоды»); p— вероятность справедливости гипотезы об отсутствии различий между сравниваемыми средними
значениями (p0 = 0,05). Статистически достоверно различающиеся результаты выделены жирным шрифтом.
Note: S, the Bray–Curtis similarity index; R, the test statistic (see “Material and Methods” section); p, the probability
of acceptance of the hypothesis that there are no differences between the compared mean values (p0 = 0.05).
Statistically significantly different results are highlighted in bold.

Индекс разнообразия. Чёткие сезонные различия значений индекса Шеннона отмечены
для сообществ зоопланктона открытого прибрежья (МКУ): среднее значение H’ летом было
достоверно выше, чем весной и осенью (p < 0,001) (рис. 3). На ст. Б1 летом значение H’ вы-
ше, чем весной (p = 0,016); на станциях внутри бухты (Б2 + Б3) сезонных различий для сред-
них значений H’ не выявлено. Для всей акватории исследования средняя величина индекса H’
летом (1,94 ± 0,11) была достоверно выше, чем весной и осенью (1,09 ± 0,16 и 1,48 ± 0,09
соответственно) (p < 0,0041).

Рис. 3. Вариабельность средних значений (среднее
± SE) индекса разнообразия Шеннона в Севастополь-
ской бухте (Б1, Б2 + Б3) и в открытом прибрежье (МКУ)
в весенне-осенний период 2013 г.
Fig. 3. Variability of mean values (mean ± SE) of the Shan-
non diversity index in the Sevastopol Bay (Б1, Б2 + Б3)
and the open coastal water area (МКУ) in the spring–
autumn 2013

Пространственная динамика значений индекса Шеннона такова: в летне-осенний период ве-
личи́ны H’ были выше в зоне открытого прибрежья (2,07 ± 0,09) и ниже в акватории внутри
бухты (1,53 ± 0,09). Летом значение H’ для каждой из трёх выделенных акваторий (МКУ, Б1
и Б2 + Б3) достоверно различалось (p < 0,001), будучи наибольшим для района открытого прибре-
жья (2,26 ± 0,06) и наименьшим для акватории внутри бухты (1,66 ± 0,15). Осенью на станциях
внутри бухты (Б2 + Б3) значение H’ (1,28 ± 0,11) было существенно ниже, чем у входа в бух-
ту (1,78 ± 0,15) и в открытом прибрежье (1,64 ± 0,04) (p = 0,041 и p = 0,048 соответственно).
Весной различия недостоверны.
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Таким образом, более низкие значения индекса Шеннона и, соответственно, более низкое
таксономическое разнообразие сообщества зарегистрированы весной во всей акватории. Отме-
чена тенденция повышения степени сложности сообщества по направлению к открытому при-
брежью летом и осенью. Устойчивость данного тренда подтверждается тем, что аналогичный
характер изменчивости разнообразия в акватории бухты был зафиксирован ранее по материа-
лам 1981–1983 гг. на основе анализа пространственно-временнόй динамики количества видов
зоопланктона [Беляева, Загородняя, 1988].

Таксоны, определяющие различия между сообществами. С помощью процедуры
SIMPER установлены дискриминирующие таксоны, вклад которых в различия между сообще-
ствами зоопланктона открытого прибрежья (ст. МКУ), внутри бухты (ст. Б2 + Б3) и у входа
в бухту (ст. Б1) был наиболее весомым и обусловливал около 50 % различий между сравни-
ваемыми группами проб (табл. 5). Весной основной вклад в несходство между группами проб
вносили 2–3 доминирующих в сообществе таксона, осенью дискриминирующих таксонов было
больше, а летом отмечено их максимальное число. Полученные результаты подтверждают выво-
ды о характере доминирования и степени сложности сообществ, сделанные на основе анализа
пространственно-временнόй изменчивости индекса разнообразия.

Таблица 5. Таксоны, вносящие наибольший вклад в различие между сообществами зоопланктона
разных частей акватории Севастопольской бухты и открытого прибрежья в весенне-осенний период
2013 г.
Table 5. Taxa with the largest contribution to the dissimilarity between zooplankton assemblages of dif-
ferent sites of the Sevastopol Bay and the open coastal water area in the spring–autumn 2013

Районы
Весна Лето Осень

Таксон Вклад в раз-
личие, % Таксон Вклад в раз-

личие, % Таксон Вклад в раз-
личие, %

Б2 + Б3
в сравнении
с МКУ

Rotifera 34 0 O. davisae 25 5 O. davisae 28 2
N. scintillans 21 4 P. avirostris 8 2 A. clausi 9 9

A. tonsa 8 0 Cirripedia 9 5
P. parvus 5 5 P. parvus 8 5
O. dioica 5 4

Б1
в сравнении
с МКУ

Cirripedia 20 6 O. davisae 18 2 O. davisae 16 0
N. scintillans 19 0 A. tonsa 9 7 A. clausi 15 7
Rotifera 10 3 Cirripedia 8 4 O. dioica 13 0

C. ponticus 6 3 P. parvus 9 5
O. dioica 5 1
Bivalvia 4 4

Б1
в сравнении
с Б2 + Б3

Rotifera 35 8 O. davisae 17 5 O. davisae 22 2
N. scintillans 18 3 A. tonsa 8 3 A. clausi 12 2

P. avirostris 7 5 O. dioica 9 7
Cirripedia 6 7 Cirripedia 7 1
P. parvus 6 4
C. ponticus 5 7

В течение всего периода исследований таксонами, обусловливавшими различия между со-
обществами, являлись пять видов копепод (Acartia clausi, Acartia tonsa, Centropages ponticus,
Oithona davisae и Paracalanus parvus), кладоцера Penilia avirostris, аппендикулярия Oikopleura
dioica, личинки двустворчатых моллюсков (Bivalvia) и усоногих раков (Cirripedia), а также ко-
ловратки (Rotifera) и жгутиконосец N. scintillans (табл. 5). Именно эти таксоны демонстрировали
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самые высокие величи́ны средней численности (см. табл. 3). Состав групп дискриминирующих
таксонов в различные сезоны был разным (табл. 5), что свидетельствует о сезонных различиях
в структуре сообществ зоопланктона (рис. 4).

Рис. 4. Пространственно-временнáя динамика средней плотности (среднее ± SE) основных видов
копепод и других наиболее массовых таксонов в Севастопольской бухте (Б1, Б2, Б3) и открытом
прибрежье (МКУ) в весенне-осенний период 2013 г.
Fig. 4. Spatial-temporal dynamics of the mean abundance (mean ± SE) of the main Copepoda species
and other most abundant taxa in the Sevastopol Bay (Б1, Б2, Б3) and the open coastal water area (МКУ)
in the spring–autumn 2013

Динамика структуры сообщества зоопланктона. Сообщества копепод весеннего пери-
ода характеризовались ярко выраженным доминированием A. clausi (74,8–89,3 % от суммарной
численности копепод весной по сравнению с 0,3–38,9% летом и осенью), практически полным от-
сутствием C. ponticus (0–0,4% весной в сравнении с 1,6–6,9% летом) и малым вкладом остальных
видов (рис. 5b). В летне-осенний период доминировала O. davisae (21,6–88,1 % летом и осенью
в сравнении с 0,3–4,8 % весной) — самый массовый вид в исследованном материале (табл. 2),
достигавший наибольших значений плотности летом (до 24 950 экз.·м−3 в августе на ст. 6).
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Важным элементом в сообществах летнего периода была A. tonsa (9,4–17,6 % от суммарной
численности копепод), отсутствовавшая в планктоне весной и зарегистрированная в единичных
экземплярах на двух из семи станций осенью. Calanus euxinus, Oithona similis и Pseudocalanus
elongatus присутствовали в планктоне в течение всего периода исследований при невысокой
плотности (рис. 4), с вариабельностью их вклада в пределах 0,4–4,3; 0,1–7,1 и 0,1–13,1 % со-
ответственно; роль этих видов в пространственно-временнόй динамике структуры зоопланктона
несущественна.

Рис. 5. Пространственно-временнáя динамика общей плотности (среднее ± SE) зоопланктона (a),
а также таксономической структуры сообществ Copepoda (b) и других таксонов кормового зоопланк-
тона (c) в Севастопольской бухте (Б1, Б2, Б3) и открытом прибрежье (МКУ) в весенне-осенний пе-
риод 2013 г. Для (b): 1 — Acartia clausi; 2 — Acartia tonsa; 3 — Calanus euxinus; 4 — Centropages
ponticus; 5— Oithona davisae; 6— Oithona similis; 7— Paracalanus parvus; 8— Pseudocalanus elongatus.
Для (c): 1 — Oikopleura dioica; 2 — Parasagitta setosa; 3 — Penilia avirostris; 4 — Polychaeta larvae; 5 —
Rotifera; 6 — Cirripedia nauplii; 7 — Bivalvia larvae; 8 — Gastropoda larvae
Fig. 5. Spatial-temporal dynamics of the total abundance (mean ± SE) of zooplankton (a) and taxonomic
structure of Copepoda (b) and other taxa of forage zooplankton (c) in the Sevastopol Bay (Б1, Б2, Б3)
and the open coastal water area (МКУ) in the spring–autumn 2013. For (b): 1, Acartia clausi; 2, Acartia
tonsa; 3, Calanus euxinus; 4, Centropages ponticus; 5, Oithona davisae; 6, Oithona similis; 7, Paracalanus
parvus; 8, Pseudocalanus elongatus. For (c): 1, Oikopleura dioica; 2, Parasagitta setosa; 3, Penilia avirostris;
4, Polychaeta larvae; 5, Rotatoria; 6, Cirripedia nauplii; 7, Bivalvia larvae; 8, Gastropoda larvae
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Среди групп других организмов наибольший размах сезонных колебаний плотности выявлен
у Rotifera— от средних значений в тысячи экз.·м−3 весной до минимальных величин летом и осе-
нью (см. табл. 3). Коловратки отмечены исключительно в акватории бухты (Б1, Б2 и Б3); в районе
открытого прибрежья они не найдены. Весенний пик их обилия, 15 110 экз.·м−3, зарегистрирован
в районе Б3 (рис. 4), это 86,2 % от общей численности зоопланктона в данной акватории. Сооб-
щества весеннего периода отличались от сообществ лета значимо (p = 0,0034) более высокой
плотностью популяции N. scintillans — (974 ± 328) экз.·м−3 по сравнению с (113 ± 58) экз.·м−3
летом; осенью ноктилюка в планктоне отсутствовала.

Пространственная неоднородность таксономической структуры сообщества копепод опреде-
лялась в основном изменчивостью соотношения долей A. clausi, A. tonsa, C. ponticus, O. davisae
и P. parvus. Летом и осенью степень пространственных различий структуры была выражена силь-
нее, чем весной (рис. 5b). В группе прочих организмов пространственные изменения весной были
обусловлены главным образом вариабельностью величин вклада коловраток и личинок циррипе-
дий, летом — P. avirostris, личинок полихет и двустворчатых моллюсков, осенью — O. dioica
и личинок двустворчатых моллюсков (рис. 5c).

Средняя численность суммарного зоопланктона во все сезоны в бухте (Б1 + Б2 + Б3) была
достоверно выше, чем в открытом прибрежье, — (5,3 ± 1,9), (16,3 ± 2,7) и (8,3 ± 1,4) тыс. экз.·м−3
против (0,8 ± 0,3), (4,6 ± 1,2) и (3,4 ± 1,3) тыс. экз.·м−3 весной, летом и осенью соответствен-
но (среднее ± SE; p < 0,006). Аналогичное соотношение отмечено и по отдельности для сооб-
ществ копепод и прочих организмов, а также для A. tonsa (p = 0,0080), O. davisae (p = 0,0004)
и Cirripedia (p = 0,0003). Средняя плотность A. clausi, C. ponticus, O. dioica и P. avirostris
тоже была выше в бухте (рис. 4), но различия недостоверны. Средняя плотность популяций
C. euxinus, O. similis, P. parvus, P. elongatus, N. scintillans и личинок Bivalvia была несколько вы-
ше в открытом прибрежье (рис. 4), однако различия недостоверны. Оценивая пространствен-
ную вариабельность показателей обилия внутри акватории бухты, следует отметить, что летом
и осенью суммарная средняя плотность зоопланктона в центральной части (Б2) была выше,
чем в восточной (Б3) и западной (Б1) (рис. 5a), но с учётом разброса значений эти различия
недостоверны.

Выявленная тенденция повышения показателей обилия сообществ в срединной части Сева-
стопольской бухты, по сравнению с показателями в восточной и западной частях, согласуется
с результатами, полученными ранее: по материалам 1981–1983 гг. максимумы плотности и био-
массы зоопланктона были зарегистрированы в центре бухты [Беляева, Загородняя, 1988]. Про-
странственные различия показателей обилия зоопланктона могут быть связаны с разными эко-
логическими условиями в различных частях бухты, а именно с уровнем эвтрофикации, обуслов-
ленным антропогенным загрязнением. На основе изучения распределения фосфатов, силикатов,
нитратов, нитритов, ионов аммония и количества взвешенного вещества в поверхностном слое
в 1998–2000 гг. западная часть бухты была ранее отнесена к районам со слабым уровнем загряз-
нения, восточная— с умеренным, центральная— с сильным [Лопухин и др., 2007]. Центральная
часть акватории бухты может отличаться более высоким уровнем трофности вод и, как следствие,
более высокими величинами обилия планктона. В относительно чистых водах открытого прибре-
жья отмечены более низкие показатели плотности зоопланктона. Низкая плотность зоопланкто-
на в открытом прибрежье может быть обусловлена и тем фактом, что пробоотбор осуществлён
только в слое 10–0 м, а не во всём обитаемом столбе водных масс.

Дальнейшие исследования в акваториях Севастопольской бухты и открытого прибрежья в со-
четании с анализом данных по гидрохимии позволят дополнить полученные результаты и вы-
явить пространственные закономерности формирования сообществ зоопланктона в пределах
данного региона.
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Заключение. Между разными частями акваторий Севастопольской бухты и прилегающе-
го открытого прибрежья выявлены пространственно-временны́е различия в количественных по-
казателях и таксономической структуре зоопланктонных сообществ в рассмотренный весенне-
осенний период 2013 г. Суммарная средняя плотность зоопланктона во все сезоны была выше
в бухте, чем в открытом прибрежье. Отмечена тенденция к более высоким величинам плотно-
сти в срединной части бухты. Наибольший уровень различий таксономической структуры зоо-
планктона зарегистрирован между центрально-восточной частью бухты и открытым прибрежьем.
Для летне-осеннего периода выявлено повышение разнообразия и, соответственно, степени слож-
ности сообщества по направлению от восточной части бухты к открытому прибрежью. Наиболее
низкий уровень разнообразия сообществ зафиксирован весной. Определено, что различия в так-
сономической структуре между сообществами сравниваемых акваторий весной обусловлены тре-
мя, летом—девятью, осенью—пятью доминирующими таксонами, среди которых пять видов ко-
пепод (Acartia clausi, Acartia tonsa, Centropages ponticus, Oithona davisae и Paracalanus parvus), кла-
доцера Penilia avirostris, аппендикулярия Oikopleura dioica, личинки Bivalvia и Cirripedia, а также
коловратки и жгутиконосец Noctiluca scintillans.

Работа выполнена в рамках государственного задания ФИЦ ИнБЮМ по теме «Структурно-
функциональная организация, продуктивность и устойчивость морских пелагических экосистем»
(№ гос. регистрации 121040600178-6).
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SPATIAL-TEMPORAL DYNAMICS
OF THE ZOOPLANKTON ASSEMBLAGE STRUCTURE

IN COASTAL WATERS NEAR SEVASTOPOL IN THE SPRING–AUTUMN PERIOD
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Zooplankton of the coastal water area near Sevastopol are quite well studied. However, there are few
comprehensive investigations of local zooplankton assemblages involving the characterization of all
the taxa forming them. Moreover, previous research was mainly based on material sampled in the Se-
vastopol Bay at only one or two stations – at the bay mouth and/or in its apex, and there was
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no analysis of zooplankton spatial variability within the bay. The aim of this work is to character-
ize the spatial-temporal dynamics of zooplankton communities in the Sevastopol Bay and the adja-
cent open coastal waters in the spring–autumn 2013. We analyzed zooplankton sampled in April–
November 2013 in the western, central, and eastern Sevastopol Bay, as well as at three stations in the ad-
jacent open coastal area: two miles from the Sevastopol Bay mouth, near the Uchkuevka village,
and at the Kruglaya Bay mouth. To assess spatial-temporal differences in the taxonomic structure
of zooplankton assemblages, we applied analysis of similarities (ANOSIM), used nonparametric mul-
tidimensional scaling (MDS), and determined the contribution of individual taxa to the Bray–Curtis
dissimilarity between sample groups (SIMPER). When analyzing beta diversity, the Shannon index
was applied. As revealed, during the study period, there were spatial-temporal differences in the abun-
dance and taxonomic structure of zooplankton communities between various areas of the Sevastopol
Bay and the adjacent open coastal waters. The highest degree of dissimilarity in the taxonomic structure
of zooplankton was recorded between the central–eastern bay and the open coastal area. When com-
paring assemblages of these water areas, R values (ANOSIM) were 0.926, 0.572, and 0.761 (p < 0.03)
in spring, summer, and autumn, respectively. The mean total abundance of zooplankton in the bay in all
seasons was higher than in the open coastal water area: (5.3 ± 1.9), (16.3 ± 2.7), and (8.3 ± 1.4) thou-
sand ind.·m⁻³ vs. (0.8 ± 0.3), (4.6 ± 1.2), and (3.4 ± 1.3) thousand ind.·m⁻³ in spring, summer, and au-
tumn, respectively (mean ± SE; p < 0.006). There was a tendency towards higher density values
in the central Sevastopol Bay. A change in the level of diversity and, accordingly, in the degree of com-
plexity of zooplankton assemblage was revealed in the spatial-temporal aspect. In spring, the lowest
level of diversity was registered, with a mean (± SE) value of the Shannon index H’ of 1.09 ± 0.16.
In summer and autumn, the values increased to 1.94 ± 0.11 and 1.48 ± 0.09, respectively. In summer–
autumn period, the values ofH’ were higher in the open coastal area (2.07 ± 0.09) and lower in the inner
water area (1.53 ± 0.09). As determined, the differences in the taxonomic structure between the com-
munities of the compared water areas were driven by three dominant taxa in spring, nine in summer,
and five in autumn.
Keywords: zooplankton, copepods, taxonomic structure, diversity, Sevastopol Bay
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