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Изучены таксономический состав, структура и пространственное распределение зообентоса в
25 водоемах арктической тундры. Для средней части полуострова Ямал выделено восемь типов тер-
мокарстовых водоемов, представляющих собой стадии сукцессионного цикла. Водоемы начальных
стадий цикла расположены на возвышенностях, средних стадий – у края долин, наиболее поздних – в
долинах. Обнаружен 161 вид зообентоса, разнообразие и количество которого изменялось соответ-
ственно типу водоема, в широких пределах: число видов в пробе – 1–33; численность – 0.02–
23.40 тыс. экз./м2, биомасса – 0.05–73.09 г/м2. Установлено, что трофический статус водоемов ме-
няется от гипертрофного в начале цикла (стадии болота) до ультраолиготрофного (стадии озер) и
снова гипертрофного в конце цикла (стадии хасыреев). Понижение численности зообентоса в ходе
сукцессии связано с замещением мелких форм более крупными: доминирующий по биомассе ком-
плекс изменяется от хирономидного в начале цикла, через двустворчатых моллюсков и олигохет на
озерных стадиях, к брюхоногим моллюскам и гаммаридам в конце цикла. Преобладающий тип пи-
тания зообентоса при этом изменяется от альгофагии, через широкий спектр (включая фильтра-
цию), к альго-детритофагии.
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ВВЕДЕНИЕ
Полуостров Ямал, расположенный в зоне мно-

голетней мерзлоты, характеризуется высокой
плотностью термокарстовых водоемов, находя-
щихся на разных стадиях сукцессии, и является
удобным объектом для сравнительного лимноло-
гического анализа. Цикл развития этих водоемов
включает в себя основные стадии: плоскобугри-
стое болото, мочага (эмбрионическое озеро), тер-
мокарстовое озеро, хасырей (остаток термокарсто-
вого озера после слива его воды в смежный водоем
или реку) (Манасыпов и др., 2012). Выяснение за-
кономерностей термокарстовых процессов,
включая типизацию водоемов, имеет практиче-
ское значение для оценки экологической ситуа-
ции и для прогнозирования возможных эконо-
мических ущербов нефтегазовым промыслам.

В 2015–2019 гг. проводили исследования по
Программе дистанционного зондирования водо-
емов Ямала в районе БНГКМ с использованием
многоспектральных спутниковых изображений.

Одновременно контактными методами обследо-
вано 52 водоема и получены данные, необходимые
для интерпретации и детализации результатов ана-
лиза космических снимков. На 25 водоемах разно-
го размера проведены наиболее подробные гидро-
биологические съемки (Ермолаева, 2016; Заруби-
на, 2016а, 2016б; Ковешников, 2018), в том числе
сбор проб зообентоса – одного из ключевых объ-
ектов экологического мониторинга, включенно-
го в нормативы проведения комплексной оценки
экологической ситуации. На следующем этапе ра-
боты планируется сопоставить результаты иссле-
дования зообентоса с данными анализа параллель-
ных проб и дистанционного зондирования. Целью
комплексной типизации термокарстовых озер по-
луострова должно стать определение закономер-
ностей естественной и антропогенной сукцессии.
Это необходимо для прогноза направления и ско-
рости изменения гидрологических, гидрохимиче-
ских и гидробиологических параметров водое-
мов, для прогноза изменения качества воды. В
перспективе планируется разработать методику
дистанционной типизации водоемов и оценки
гидробиологических и гидрохимических пара-

Cокращения: БНКГМ – Бованенковское нефтегазокон-
денсатное месторождение.

УДК 574.587:252.62(571.121)
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метров окружающей среды из космоса в районах
разработки арктических материковых месторож-
дений.

Цель работы – оценить динамику развития со-
обществ донных макробеспозвоночных при сме-
не стадий естественной сукцессии термокарсто-
вых водоемов Среднего Ямала и провести типиза-
цию водоемов по зообентосу.

МАТЕРИАЛ И МЕТОДЫ ИССЛЕДОВАНИЯ
Согласно физико-географическому райони-

рованию материковых тундр, район исследова-
ния находится в мохово-лишайниковой подзоне
зоны типичной тундры Ямало-Тазовского района
Западно-Сибирской провинции Кольско-Гыдан-
ской обл. (Горбацкий, 1967). Комплексные рабо-
ты проводили в 2015, 2018 и 2019 гг. вблизи
БНГКМ, расположенного в средней части п-ва
Ямал (бассейн Байдарацкой губы Карского мо-
ря). Исследовали водные объекты в междуречье
главных рек этого участка – Сеяха (Мутная) и

Мордыяха, включая расположенные в долинах
пойменные водоемы, надпойменные водоемы
водораздельных возвышенностей, и надпоймен-
ные водоемы на границе этих участков. На 25 вод-
ных объектах собирали гидробиологические про-
бы, включая зообентос, для типизации термокар-
стовых водоемов по комплексу гидрофизических
и гидробиологических показателей, за основу
принимали характеристику донного сообщества
беспозвоночных (табл. 1).

Таблицу 1 можно использовать в программе
GoogleEarth как интерактивную иллюстрацию к
обсуждению результатов исследования. Зообен-
тос собирали в конце августа–начале сентября на
глубинах до 1 м, скребком (ячея сита 350 мкм), по
две–три объединенные выемки, в зависимости от
грунта. Сбор и камеральную обработку проводи-
ли общепринятыми методами (Руководство…,
1992). Беспозвоночных идентифицировали пре-
имущественно по (Определитель…, 1997–2006).
Классификация и валидные названия даны в со-

Таблица 1. Код водного объекта место и время отбора проб в 2015–2019 гг.

Примечание. 3.2.1* – старица р. Сеяха (Мутная).

Код Координаты 
(с.ш., в.д.) Дата Код Координаты

(с.ш., в.д.) Дата

3.2.1* 70°21′23.40″, 
68°27′26.20″

23.08.2015 Нерсто 70°12′58.86″, 
68°58′34.66″

15.09.2018

Нгарка-
Нерадсалято

70°20′12.10″, 
68°21′04.30″

24.08.2015 add1 70°20′04.01″,
68°38′26.40″

18.08.2019

2.2.1 70°21′52.70″, 
68°21′13.80″

24.08.2015 Б14 70°23′55.61″, 
68°12′29.74″

20.08.2019

Недормато 70°19′59.46″, 
68°34′27.60″

25.08.2015 RS16 70°19′45.39″, 
68°24′36.91″

20.08.2019

Пелхато 70°25′32.90″, 
68°17′47.30″

27.08.2015 TF0 70°29′08.42″, 
68°40′37.70″

22.08.2019

Б1 70°28′04.42″, 
68°22′07.07″

08.09.2018 Нябылавато 70°29′59.20″, 
68°32′49.56″

22.08.2019

RS04 70°23′59.61″, 
68°12′19.85″

09.09.2018 Большое 
Тибейто

70°24′25.02″, 
68°00′15.24″

24.08.2019

Add2 70°20′16.65″, 
68°37′38.54″

10.09.2018 275 70°28′57.88″, 
67°59′17.10″

24.08.2019

Add3 70°21′10.88″, 
68°35′46.80″

10.09.2018 H18 70°17′02.12″, 
68°57′53.12″

26.08.2019

Б7 70°19′02.97″, 
68°30′13.56″

10.09.2018 RS17 70°28′21.33″, 
68°32′06.53″

28.08.2019

Хаето 70°28′30.50″, 
68°41′11.74″

11.09.2018 Б15 70°23′56.40″, 
68°12′13.74″

28.08.2019

Б00 70°28′42.92″, 
68°40′32.57″

11.09.2018 H21 70°16′54.99″, 
68°44′03.49″

31.08.2019

Б13 70°20′53.55″, 
68°18′46.09″

13.09.2018 – – –
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ответствии с международной зоологической но-
менклатурой1.

РЕЗУЛЬТАТЫ ИССЛЕДОВАНИЯ

В районе БНГКМ обнаружено пять типов
(Cnidaria, Nemathelmintes, Annelida, Mollusca, Ar-
thropoda), 12 классов, 20 отрядов, 36 семейств,
100 родов зообентоса и 161 таксон видового ранга.
Основу списка видов составили насекомые (112) с
преобладанием хирономид (88). Численность зо-
обентоса изменялась в широких пределах 0.02–
23.4 тыс. экз./м2, биомасса – от 0.05 до 73.10 г/м2,
количество видов в пробе – от 1 до 33. Минималь-
ные количественные показатели наблюдали на
торфяных пляжах, максимальные – на детрите
среди прибрежно-водных зарослей осоки. По
значению биомассы зообентоса трофический
статус водоемов (Китаев, 2007) варьировал в са-
мых широких пределах – от ультраолиготрофно-
го до гипертрофного.

При анализе характеристик зообентоса учиты-
вали разницу условий его формирования в водое-
мах, занимающих различное положение в бассей-
не: верхнее – на водораздельных возвышенностях;
среднее – у края долин; нижнее – в пойменной ча-
сти долин. В табл. 2–4 приведены виды доминиру-
ющего комплекса, вносившие вклад ≥10% в био-

1 ITIS. Integrated Taxonomic Information System [электрон-
ный ресурс] – Режим доступа: https://www.itis.gov/ – дата
обращения 12.03.2020.

массу отдельных проб указанного водоема; из их
числа в качестве В-доминантов для каждого водо-
ема указаны виды, давшие максимальный вклад
на одном из его участков (табл. 2–4).

На водоразделах встречаются заболоченные
участки с мочагами – самыми мелкими (эмбрио-
ническими) термокарстовыми водоемами. Более
крупные озера, занимающие верхнее положение
в бассейнах, относительно изолированы друг от
друга и имеют округлую форму. Для наиболее
крупных по площади надпойменных озер харак-
терны высокие осыпные берега из переотложен-
ного торфа и сухого ила, которые размываются за
счет ветро-волновых процессов. Для них харак-
терно песчано-илистое дно, встречаются песча-
ные и илистые пляжи. Окружающая надпоймен-
ные водоемы тундра бугристая, легче проходимая
и преимущественно бурого цвета из-за выхода
породы и менее яркой и низкой, чем в поймен-
ных долинах, растительности. Фоновая береговая
растительность: лишайник, мох, морошка, кар-
ликовая ива, карликовая береза. Террас больше,
чем у пойменных водоемов за счет более крутых
склонов и наличия верхнего (ягельно-березово-
го) участка над ивняком.

Озера, занимающие верхнее и среднее поло-
жение в бассейне, образуют серии и сами увели-
чиваются по площади в направлении лежащих
ниже пойменных долин. Средние (табл. 3) и осо-
бенно нижние водоемы характеризуются более
пологими берегами, они расположены в широких

Таблица 2. Характеристика водоемов верхней части бассейнов

Примечание. Здесь и в табл. 3 и 4 N ‒ численность зообентоса (тыс. экз./м2); B ‒ биомасса (г/м2); F ‒ число семейств; S ‒
число видов и доминирующий по биомассе комплекс.

Объект Трофический статус 
по биобентосу N B F S В-доминанты (max.%) и субдоминанты (≥10%)

RS04 β-мезотрофный 2.86 5.57 7 27 Henslowiana (Arcteuglesa) sp. (52), Lumbriculus varie-
gatus, Gammarus lacustris, Grensia praeterita

Add2 Ультраолиготрофный 0.47 0.66 4 7 Gammarus lacustris (48), Grensia
praeterita, Glyptotendipes paripes

Б00 β-евтрофный 11.13 25.16 2 15 Chironomus nigrifrons (42), Chironomus (Camptochi-
ronomus) macani, Procladius (Holotanypus) ferrugineus

Нерсто Ультраолиготрофный 2.8 0.69 5 10 Limnodrilus hoffmeisteri (46), Chaetopteryx villosa
add1 α-мезотрофный 2.3 4.62 6 22 Micruropus sp. (57), Hydatophylax sp., Limnephilus sp.
Б14 β-евтрофный 12.6 39.8 7 13 Chironomus (Camptochironomus) tentans (84)
TF0 β-мезотрофный 1.93 10.07 5 10 Lumbriculus variegatus (32),

Chironomus nigrifrons, Gammarus lacustris
Нябыла-
вато

Ультраолиготрофный 0.4 0.39 4 9 Henslowiana (Arcteuglesa) sp. (39), Cryptochironomus 
gr. defectus, Phaenopsectra flavipes

H18 α-евтрофный 10.83 19.79 12 24 Euglesa (Casertiana) sp. (28), Pisidium amnicum, 
Micruropus sp., Sphaerium (Asyociclas) asiaticum

Б15 Гипертрофный 23.4 73.09 7 17 Chironomus (Camptochironomus) macani (86)
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понижениях рельефа и имеют тенденцию к объ-
единению при высоком уровне воды.

Для пойменных озер средней величины харак-
терны прибрежные сфагновые сплавины, для
крупных бесформенных озер – торфяные пляжи.
Окружающая нижние водоемы тундра имеет на-
сыщенный зеленый цвет из-за густой раститель-
ности и труднопроходима из-за большой влажно-
сти, высокой травы и кустарника. Фоновая бере-
говая растительность: мох, осока, сабельник,
пушица, ива. Озерных террас меньше, чем у над-

пойменных озер за счет более пологого рельефа,
крайняя верхняя терраса занята карликовой
ивой. На таких участках кроме круглых и наибо-
лее крупных бесформенных озер встречаются ду-
говидные водоемы – обмелевшие термокарсто-
вые озера. Долины подобных высыхающих озер в
Якутии носят название “алас”. На Ямале и доли-
на, и дуговидный водоем называются “хасырей”.
Понижения рельефа, содержащие пойменные за-
тоны и речные старицы, внешне похожие на ха-
сыреи за счет такой же формы и сходным образом

Таблица 3. Характеристика водоемов средней части бассейнов

Объект Трофический статус
по зообентосу

N,
тыс. экз./м2 B, г/м2 F S

В-доминанты (max. %) и субдоминанты 
(≥10%)

Недормато Олиготрофный 4.93 1.94 12 28 Chironomus f. l. plumosus (61), Henslowiana 
(Arcteuglesa) sp., Psectrocladius zetterstedti

Add3 α-евтрофный 2.68 17.75 5 13 Sphaerium (Asyociclas) asiaticum (65), Spiros-
perma ferox

Хаето α-мезотрофный 3.03 4.05 12 23 Cincinna (Sibirovalvata) confusa (19), Spiros-
perma ferox

Б. Тибейто Ультраолиготрофный 0.59 1.04 10 15 Chanomphalus (Pseudo-gyraulus) sp. (40), 
Hydatophylax sp., Lumbriculus variegates

H21 Ультраолиготрофный 1.28 0.6 7 16 Henslowiana (Arcteuglesa) sp. (34), Procladius 
(Holotanipus) choreus

Таблица 4. Характеристика водоемов нижней части бассейнов

Примечание. 3.2.1* – старица р. Сеяха (Мутная).

Объект
Трофический 

статус по 
зообентосу

N,
тыс. экз./м2

B,
г/м2 F S В-доминанты (max.%) и субдоминанты (≥10%)

3.2.1* α-евтрофный 6.62 18.16 9 32 Chironomus f. l. plumosus (71), Cincinna (Sibirovalvata) con-
fusa, Glyptotendipes paripes

Нгарка-
Нерад-салято

Ультраолиго-
трофный

0.02 0.05 1 1 Henslowiana (Arcteuglesa) sp. (100)

2.2.1 β-евтрофный 4.9 29.04 6 12 Gammarus lacustris (75), Glyptotendipes paripes, Anisus laevis
Пелхато Ультраолиго-

трофный
0.96 0.52 6 33 Chironomus f. l. plumosus (84), Cricotopus (Cricotopus) gr. fus-

cus, Orthocladius (Mesorthocladius) gr. frigidus
Б1 α-евтрофный 4.23 18.42 9 22 Chironomus (Camptochiro-nomus) tentatus (19), Gammarus 

lacustris (19), Agrypnia pagetana, Chanomphalus (Pseudogy-
raulus) sp.

Б7 α-евтрофный 3.25 10.95 14 33 Chanomphalus (Pseudogy-raulus) sp. (30), Colymbetes 
dolabratus

Б13 α-евтрофный 1.87 10.29 7 18 Chanomphalus (Pseudogy-raulus) sp. (29), Lymnaea 
zazurnenzis, Agrypnia pagetana, Anisus (Torquis) laevis

RS16 Гипертрофный 7.53 49.31 14 23 Sphaerium (Sibirisphae-rium) levinodis (39), Pisidium amni-
cum, Gammarus lacustris

275 α-евтрофный 8.6 16.13 5 17 Micruropus sp. (39), Hydatophylax sp., Gammarus lacustris
RS17 Гипертрофный 5.3 66.5 11 16 Gammarus lacustris (59), Sphaerium (Sibirisphae-rium) 

levinodis



БИОЛОГИЯ ВНУТРЕННИХ ВОД  № 5  2022

СТРУКТУРА ЗООБЕНТОСА НА РАЗНЫХ СТАДИЯХ СУКЦЕССИИ ЭКОСИСТЕМ 547

зарастающих берегов, на местном наречии носят
то же название – “хасырей” или “хасре” (Вальг-
манова и др., 2012), однако представляют собой
придаточные водоемы иного генезиса. По нашим
данным, они обладают биологическими чертами
старого озера или молодого хасырея, с условиями
формирования в них зообентоса такого же хиро-
номидно-моллюскового типа, но при еще боль-
шей доле брюхоногих моллюсков в структуре
донного сообщества (табл. 4).

ОБСУЖДЕНИЕ РЕЗУЛЬТАТОВ
В литературе описаны гидрологический и гля-

циологический аспекты цикла развития термокар-
стовых озер северной тундры, который включает в
себя стадии плоскобугристого болота, мочаги, тер-
мокарстового озера и хасырей (Манасыпов и др.,
2012). Однако на практике, в ходе маршрутных
съемок, различить многочисленные водоемы тунд-
ры по стадии их развития бывает сложно. Попытка
типизации на основе визуально различимых пара-
метров ранее была предпринята с использованием
околоводной растительности (Лойко и др., 2018).
Наше исследование продолжает эту новую тему,
но основано на изучении динамики зообентоса и
условий его формирования в ходе природной сук-
цессии термокарстовых водоемов. Для типизации
водоемов Среднего Ямала на примере района
БНГКМ мы используем принятые в литературе
термины, но выделяем большее число градаций.
По результатам собственных исследований зо-
обентоса, растительности и гидрологических па-
раметров водоемов в 2015–2019 гг. (Зарубина,
2016а, 2016б; Ковешников, 2018) и данных (Мана-
сыпов и др., 2012; Лойко и др., 2018), обследован-
ные водные объекты ранжированы по восьми ти-
пам, представляющим собой все логические ста-
дии сукцессионного цикла. Стадию сукцессии
можно определить по комплексу признаков, наи-
более показательными из которых были длина
водоема по средней линии, его форма, положение
в водосборном бассейне, характер донных отло-
жений, структура животных и растительных со-
обществ. Схема ориентировочной типизации во-
доемов приведена в итоговой таблице (табл. 5).

Наблюдается связь между стадией сукцессии
водоема и его положением в бассейне. Так, ста-
дия развития от верхового болота и мочаги до озера
средней стадии происходит только на возвышенно-
стях, характерная черта таких водоемов – изоляция
друг от друга. В процессе формирования группы
близко расположенных озер данный участок ре-
льефа понижается и формируется общая для этих
озер долина. В результате самые зрелые озера рас-
полагаются в нижней части долины, их характер-
ная черта – отсутствие изоляции вследствие об-
щей гидрографической сети и затопляемой в по-
ловодье поймы. По краю образованной долины

располагаются водоемы более ранних стадий. Все
хасыреи – это нижние пойменные водоемы с
прозрачной бурой водой и большим количеством
детрита, где формируется донное сообщество
гаммарусового типа.

Часть озер поздней стадии остаются изолиро-
ванными от долины из-за отсутствия прорыва в
высоких берегах и не превращаются в дуговидные
хасыреи. Характерные черты таких озер – крутые
размываемые берега и песчано-илистые мелково-
дья, мутная вода, малое количество и низкое раз-
нообразие зообентоса, доминирование мелких
двустворчатых моллюсков. Связь между стадией
сукцессии и положением водоема в бассейне на-
глядно проявляется при выстраивании водоемов
по градиенту их длины по средней линии внутри
каждого выделенного типа (рис. 1).

По ряду приведенных в табл. 5 параметров не-
которые водоемы заняли промежуточное поло-
жение между выделенными типами. При расчетах
усредненных значений для каждого типа такие
водоемы объединяли с более ранним по стадии
типом (VI+ и VII+) на основании размера и фор-
мы водоема.

В начале цикла (болото и мочага) при отсут-
ствии ила, но обилии фитоперифитона, наблюда-
ется наибольшее значение численности и био-
массы зообентоса в сообществе хирономидного
типа с доминированием альгофагов. По мере ро-
ста озера и накопления мягких грунтов количе-
ство зообентоса снижается (рис. 2), но его таксо-
номическое разнообразие увеличивается (рис. 3)
в соответствии с ростом разнообразия микробио-
топов вдоль береговой линии.

На озерных стадиях развивается наиболее
сложное сообщество с доминированием по био-
массе двустворчатых моллюсков, олигохет и хи-
рономид. При этом большие торфяные пляжи
поздних озер почти лишены зообентоса, могут
встречаться лишь единичные моллюски. Но на
илистом грунте и в зарослях поздних озер разно-
образие зообентоса значительно выше (рис. 3).

После слива озера и образования богатого дет-
ритом хасырея таксономическое разнообразие зо-
обентоса постепенно понижается до уровня прида-
точных водоемов. Cначала значительно возрастает
доля гаммарид, а затем и брюхоногих моллюсков,
вместе они составляют основу зообентоса вплоть до
исчезновения водоема и возвращения ситуации к
первому этапу цикла. Таким образом, преимуще-
ственный тип питания зообентоса проходит путь
от альгофагии через широкий спектр питания
(включая фильтрацию) до альго-детритофагии. В
ходе сукцессии мелкие формы уступают место все
более крупным и численность зообентоса посте-
пенно уменьшается. На озерных стадиях увели-
чивается общее таксономическое разнообразие,
но биомасса уменьшается. На стадиях хасыреев,
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после смены доминирующего комплекса, разно-
образие и биомасса зообентоса возвращаются к
до-озерному уровню.

Приведенное описание носит предваритель-
ный, феноменологический характер и основано
на поиске внутренне не противоречивых тенден-
ций. Данных для глубокого статистического ана-
лиза пока недостаточно, поэтому применен метод
первичного рекогносцировочного анализа:

построена дендрограмма Евклидова расстоя-
ния методом одиночных связей для обобщенных
видовых списков разных стадий цикла. Анализ
показал, что несмотря на смену доминирующего
комплекса, донная фауна крайних мелководных
стадий (болота, мочаги, хасыреи) объединяется
вместе со старицей в общий кластер, который по-
следовательно вкладывается в кластеры озер ран-

ней, средней и поздней стадий развития. Это ука-
зывает на близость условий существования дон-
ных сообществ в неглубоких водоемах тундры,
где отмечается небольшое таксономическое раз-
нообразие при высоком уровне биомассы зообен-
тоса, и, с другой стороны, на отличие всех мелко-
водных объектов от собственно озер с их большим
таксономическим разнообразием, но низкой чис-
ленностью и низкой биомассой. Расчет индекса
видового сходства Жаккара для обобщенных видо-
вых списков беспозвоночных в водоемах разных
стадий сукцессии ожидаемо показывает наиболь-
шее изменение состава зообентоса при переходе
от старого хасырея к болоту (VIII–I). Наибольшее
сходство (почти одного уровня) отмечается внут-
ри разных озер (III–IV–V) и внутри разных хасы-
реев (VI–VII–VIII). Это свидетельствует об одно-
образии условий существования внутри данных

Рис. 1. Связь размера (длина по средней линии) термокарстовых водоемов, стадии сукцессионного цикла (I–VIII) и
положения водоема в бассейне (up – верхнее, mid– среднее, low – нижнее).
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Рис. 2. Средние значения численности (N, тыс. экз./м2)
и биомассы (В, г/м2) зообентоса на разных этапах
сукцессии термокарстовых водоемов Среднего Ямала
(I–VIII) и средняя длина водоемов данного типа (L,
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категорий, а также о существенном изменении
условий жизни и видового состава при превраще-
нии озера в хасырей (V–VI), что может объяснять-
ся резким изменением глубины водоема. Число
уникальных видов в таксономических списках во-
доемах разных стадий начинается с максимума
41.2% в заболоченной тундре (I) и снижается до ну-
ля в хасыреях поздней стадии (VIII).

Таким образом, на примере междуречья Сеяха
(Мутная) – Мордыяха проведена предваритель-
ная типизация термокарстовых водных объектов
для типичной мохово-лишайниковой тундры
Среднего Ямала. Выделено восемь типов водое-
мов, представляющих собой стадии сукцессион-
ного цикла. Сукцессия нескольких близкораспо-
ложенных термокарстовых водоемов протекает
взаимосвязано и приводит к формированию об-
щей долины и гидрографической сети. Водоемы
начальных стадий цикла расположены на возвы-
шенностях, озера средней и поздней стадии могут
располагаться у края долин, наиболее зрелые озе-
ра и все хасыреи – в нижней части долин. Неко-
торые отдельно расположенные старые озера
остаются изолированными на водоразделах, и
представляют собой характерные мутные водое-
мы с крутыми размываемыми берегами.

Цикл начинается с плоскобугристого болота
(стадия I). Это временные водоемы и протоки
среди осоковых кочек и кустарника. Такие водое-
мы гипертрофны и богаты фитоперифитоном.
Зообентос был представлен 17 видами и достигал
численности 23.4 тыс. экз./м2, биомассы 73.1 г/м2.
Это водоемы “хирономидного” типа, в которых
преобладает трофическая группа соскребателей
(scraper), поедающих фитоперифитон. Основу
биомассы (до 86%) составляют личинки комара
Chironomus (Camptochironomus) macani.

Понижение участков болота ведет к образова-
нию эмбрионических озер – мочаг (II). Это мел-
кие, овальные, евтрофные водоемы диаметром до
50 м. Их дно занято затопленной растительно-
стью окружающей тундры, на которой много фи-
топерифитона и детрита. Зообентос представлен
22 видами, его количество варьирует в пределах
11.1–12.6 тыс. экз./м2 и 25.2–39.8 г/м2. Это по-
прежнему водоемы “хирономидного” типа, где
преобладают соскребатели (scraper). В-доминан-
ты – Chironomus (Camptochironomus) tentans (≤84%)
и Chironomus nigrifrons (≤42%).

Дальнейшее увеличение мочаги за счет таяния
мерзлоты под ней приводит к образованию озера
ранней стадии (III). Возникают глубокие круглые
водоемы диаметром до 1000 м, с заиленным дном
на котором встречаются гидрофиты (в основном
Potamogeton). По-видимому, наличие рдестов
можно считать отличительным признаком соб-
ственно “озер”, но такое утверждение требует до-
полнительных исследований. По сравнению с

предыдущими стадиями, трофический статус во-
доема значительно понижается (от β-мезотроф-
ного до ультраолиготрофного), количество зо-
обентоса падает, но его видовое разнообразие
растет вместе с увеличением разнообразия мик-
робиотопов. Значительно увеличивается вариа-
тивность трофического поведения зообентоса, в
доминирующий комплекс попадают грунтоядные
(pelophil), собиратели (collector) и фильтраторы (fil-
trator). Зообентос представлен 54 видами, его коли-
чество варьирует в пределах 0.5–2.9 тыс. экз./м2 и
0.7–10.1 г/м2. В-доминанты – Micruropus sp.
(≤57%), Henslowiana sp. (≤52%), Gammarus lacustris
(≤48%), Limnodrilus hoffmeisteri (≤46%), Lumbriculus
variegatus (≤32%).

Берега молодых озер зарастают гелофитами,
иногда формируются покрытые береговой расти-
тельностью сплавины: возникают деформиро-
ванные озера средней стадии (IV) диаметром до
1500 м, с изогнутой береговой линией и водой гу-
минового оттенка. По нашим наблюдениям,
сфагновые сплавины тундровых озер Среднего
Ямала значительно уступают по размеру сплави-
нам лесотундровых (г. Надым) и тем более лесных
(г. Нижневартовск) озер зоны многолетней мерз-
лоты. Вероятно, мощные отложения торфа фор-
мировались на Ямале в более теплую эпоху, а в
современных озерах происходит его размыв и пе-
реотложение. Трофический статус озер средней
стадии – от α-мезотрофного до α-евтрофного.
Зообентос представлен 42 видами, его количество
варьирует в пределах 3.0–10.8 тыс. экз./м2 и 4.1–
19.8 г/м2. Это уже определенно водоемы “мол-
люскового” типа, где преобладают мелкие дву-
створчатые моллюски-фильтраторы (filtrator).
В-доминант на дне – Euglesa (Casertiana) sp.
(≤28%), а в зарослях гелофитов – Cincinna (Sibiro-
valvata) confusa (≤19%).

Дальнейший рост озер часто приводит к объ-
единению соседних водоемов, что придает им
8-образную форму. Формируются самые круп-
ные озера поздней стадии развития (V), длиной
несколько километров. Из-за большой площади
здесь наиболее выражены ветро-волновые про-
цессы, по урезу воды возникают песчаные пляжи
и отложения старого торфа. Трофический статус
ультраолиготрофный, только в одном случае был α-
евтрофным. Зообентос представлен 87 видами, его
количественные показатели: 0.02–4.9 тыс. экз./м2 и
0.05–17.8 г/м2. Это по-прежнему водоемы “мол-
люскового” типа. В-доминанты – Henslowiana
(Arcteuglesa) sp. (≤100%), Chironomus f. l. plumosus
(≤84%), Sphaerium (Asyociclas) asiaticum (≤65%),
Chanomphalus (Pseudogyraulus) sp. (≤40%).

Растущее озеро соприкасается с рекой или
другим ниже расположенным водоемом, сбрасы-
вает в него воду и мелеет, разделяясь на торфяные
отложения и дуговидный водоем – хасырей ран-
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ней стадии развития (VI). Эти остаточные водое-
мы длиной до нескольких километров, с илисто-
детритным дном, начинают зарастать полупогу-
женной растительностью. С уменьшением глуби-
ны трофический статус водоемов снова начинает
расти (от α-евтрофного до гипертрофного), а раз-
нообразие зообентоса сокращается. Зообентос
представлен 49 видами, его количество – в преде-
лах 3.3–7.5 тыс. экз./м2 и 10.9–49.3 г/м2. В-доми-
нанты на дне – Sphaerium (Sibirisphaerium) levinodis
(≤39%) и Pisidium amnicum (≤38%), а в прибреж-
ных зарослях гелофитов – Chanomphalus (Pseudo-
gyraulus) sp. (≤30%). По-прежнему преобладают
моллюски, но увеличивается доля собирателей
(collector), поедающих детрит.

В результате вторичного замерзания талика и
мерзлотного пучения хасырей продолжает ме-
леть, его берега зарастают тундровой раститель-
ностью. Остаются водоемы отчетливо серповид-
ной формы – хасыреи средней стадии (VII) с дли-
ной менее 1500 м. Трофический статус снова
высокий – от α-евтрофного до β-евтрофного. Глав-
ную роль в пищевых цепях играют “собиратели”
(collector). Теперь это водоемы определенно “гам-
марусового” типа. Зообентос представлен 45 вида-
ми, его количество в пределах 3.3–7.5 тыс. экз./м2 и
10.1–49.3 г/м2. В-доминанты – Micruropus sp.
(≤39%), Gammarus lacustris (≤37%).

В конце цикла хасыреи средней стадии распа-
даются на серповидный ряд отдельных неболь-
ших водоемов длиной менее 500 м – хасыреи
поздней стадии (VIII), которые затем полностью
зарастают тундровой растительностью. Трофиче-
ский статус таких водоемов возвращается к мак-
симуму (от α-евтрофного до гипертрофного), но
это уже водоемы гаммарусового, а не хирономидно-
го типа, как это было в начале цикла. Зообентос
представлен 28 видами, его количество варьирует в
пределах 1.9–5.3 тыс. экз./м2 и 10.3–66.5 г/м2. В-до-
минанты – Gammarus lacustris (≤59%), Chanompha-
lus (Pseudogyraulus) sp. (≤29%).

Отдельный тип часто встречающихся водое-
мов представляют собой речные старицы, похо-
жие на серповидные хасыреи средней стадии. Но
в отличие от хасыреев, роль бокоплавов здесь не-
велика, а преобладают брюхоногие моллюски и
хирономиды. Трофический статус обследован-
ной старицы был α-евтрофным. Зообентос пред-
ставлен 32 видами, его количество достигало
6.6 тыс. экз./м2 и 18.2 г/м2. В-доминанты – Chi-
ronomus f. l. plumosus (≤71%), Cincinna (Sibirovalva-
ta) confusa (≤37%).

Выводы. По результатам исследований 2015,
2018 и 2019 гг. в 25 водоемах в районе Бованенков-
ского нефтегазоконденсатного месторождения
обнаружен 161 вид зообентоса. Его разнообразие
и количество изменялось в широких пределах:
число видов в пробе – 1–33; численность – 0.02–

23.40 тыс.экз./м2, биомасса – 0.05–73.09 г/м2. Для
типичной мохово-лишайниковой тундры Сред-
него Ямала выделено восемь типов термокарсто-
вых водоемов, соответствующих разным стадиям
сукцессионного цикла: временный водоем плос-
кобугристого болота (I); мочага (эмбрионическое
озеро) (II); озеро ранней стадии развития (III);
озеро средней стадии (IV); озеро поздней стадии
(V); хасырей ранней стадии (VI); хасырей средней
стадии (VII); хасырей поздней стадии (VIII). Во-
доемы начальных стадий сукцессии (I–IV) распо-
ложены на возвышенностях, озера следующих ста-
дий (IV–V) – у края долин, большинство озер позд-
ней стадии развития и все хасыреи (V–VIII) – в
нижней части долин. Трофический статус водоемов
меняется от гипертрофного в начале цикла до
ультраолиготрофного на промежуточных стадиях
озер и вновь гипертрофного в конце цикла. Пре-
обладающий тип питания зообентоса при этом
изменяется от альгофагии, через широкий спектр
(включая фильтрацию), до альго-детритофагии.
Доминирующий по биомассе комплекс при этом
изменяется от хирономидного в начале цикла, че-
рез преобладание двустворчатых моллюсков и
олигохет на стадиях озер, к преобладанию брюхо-
ногих моллюсков и гаммарид в конце цикла. По-
нижение численности зообентоса в течение сук-
цессии связано с замещением мелких форм более
крупными.
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Zoobenthos Structure at Different Stages of Ecosystem Succession
in Thermokarst Water Bodies of Middle Yamal

M. I. Koveshnikov1, *, ** and E. N. Krylova1

1Institute for Water and Environmental Problems of Siberian Branch of the Russian Academy of Sciences, Barnaul, Russia
*e-mail: koveshnikov@iwep.ru

**e-mail: koveshnikovs@gmail.com

The taxonomic composition, structure and spatial distribution of zoobenthos in 25 reservoirs of the Arctic tundra
were studied. For the middle part of the Yamal Peninsula 8 types of thermokarst reservoirs (stages of a succession
cycle) were identified. The reservoirs of initial stages of the cycle are located on the hills, middle – at the edge of
the valleys and the latest ones – in the valleys. A total of 161 species of zoobenthos were found, the diversity
and quantity of which varied greatly with the reservoir type: the number of species in the sample was 1–33;
abundance – 0.02–23.40 ind.×103/m2 and biomass – 0.05–73.09 g/m2. The trophic status of water bodies
varied from hypertrophic at the beginning of the cycle (stage of swamps) to ultra-oligotrophic (stage of lakes)
and back to hypertrophic at the end of the cycle (stage of khasyrei development). The decrease in zoobenthos
number during succession was associated with the replacement of small forms with larger ones, i.e. the bio-
mass-dominant complex changed from the chironomid at the beginning of the cycle (through the predomi-
nance of bivalves and oligochaetes at lake stages) to the prevalence of gastropod mollusks and gammarids at
the end of the cycle. The predominant nutrition type of zoobenthos varied from algophagous (through a wide
spectrum, including filtration) to algo-detritophagous.

Keywords: zoobenthos, Arctic lakes, succession, thermokarst, Yamal
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