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По материалам многолетних (2000–2019) исследований ихтиопланктона в смежных районах север-
ной части Центрально-Восточной Атлантики (исключительные экономические зоны северной и юж-
ной частей Марокко и Мавритании) проанализировано видовое разнообразие ихтиопланктона с помо-
щью индексов, широко применяемых в эколого-фаунистических исследованиях. Выявлена общая тен-
денция увеличения видового разнообразия от северной части Марокко к району Мавритании (средние
значения индекса Маргалефа повышаются от 4.63 до 7.02). Ихтиопланктонные комплексы рассматри-
ваемых районов характеризуются средним и высоким биотическим разнообразием (индекс Симпсона –
0.22–0.90); разная степень их монодоминантности наблюдается чаще (в 25 из 44 наблюдений индекс вы-
равненности Пиелу ≤ 0.5), чем относительно равное обилие всех видов. В северной части Марокко ди-
намика индексов видового разнообразия близка к таковой индексов численности европейской сар-
дины Sardina pilchardus ранних стадий развития, в южной части Марокко и в Мавритании – с индек-
сами численности икринок и личинок круглой сардинеллы Sardinella aurita. В ихтиопланктоне
рассматриваемых районов доминирующим видом является S. pilchardus, субдоминантами – S. auri-
ta, европейский анчоус Engraulis encrasicolus и спаровые (Sparidae).
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зия, Центрально-Восточная Атлантика.
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Природные сообщества, в том числе и морские,
значительно различаются по числу видов. Знания
лишь качественного состава организмов не позво-
ляют оценить многие экологические особенности
сообщества. Поэтому, как правило, видовое разно-
образие представляют в виде индексов, позволя-
ющих оценить различия в биоценозах из разных
районов, в разные сезоны или оценить изменения,
происходящие в экосистеме под влиянием загряз-
нения или какого-либо другого фактора, приводя-
щего к стрессовому состоянию сообщества (Camer-
on, 1972; Willson, 1974; Margalef, 1975; Odum, 1975;
Серебряков, 1984; Архипов, 2006). Видовое раз-
нообразие в сообществах также рассматривают как
функцию, учитывающую не только число видов, но
и выравненность распределения особей по видам
(Песенко, 1982).

На выживание икринок и личинок, а соот-
ветственно, и на формирование численности
будущих поколений влияют такие факторы, как
температура, солёность, содержание в воде кис-
лорода и биогенов, развитие кормовой базы и
другие. Интегрированным показателем состоя-

ния любого сообщества может служить его ви-
довое разнообразие (Jacobs, 1975; Песенко, 1982;
Серебряков, 1984). Пианки (1980) отмечал, что
на практике часто бывает трудно изучить видо-
вое разнообразие всего сообщества, и поэтому вни-
мание уделяют какой-либо его части, тем более что
использование разнообразия видов имеет смысл
только для систем со слабо взаимодействующими
элементами. По мнению Свирежева (1977), для ха-
рактеристики экологических сообществ видовое
разнообразие более или менее подходит лишь при
анализе ранних стадий развития, когда виды сла-
бо конкурируют друг с другом. Икринки и личин-
ки рыб, составляющие ихтиопланктонные ком-
плексы, в наибольшей степени соответствуют этим
условиям. Кроме того, видовой состав ихтиопланк-
тона и численность его компонентов отражают в
определённой степени условия воспроизводства
и выживания рыб. Поэтому особый интерес пред-
ставляет изучение видового разнообразия ихтио-
планктонных комплексов. В ихтиопланктонных
пробах, собранных на стандартных станциях в се-
верной части Центрально-Восточной Атлантики
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(ЦВА), число видов рыб и численность их икринок
и личинок от года к году существенно менялись.
Видовое разнообразие ихтиопланктона было оце-
нено с помощью разных индексов, широко приме-
няемых в эколого-фаунистических исследованиях
(Jacobs, 1975; Пианки, 1980; Федоров, Гильманов,
1980; Песенко, 1982; Серебряков, 1984; Одум, 1986;
Бигон и др., 1989; Бурковский, 2006).

Цель предлагаемой работы – проанализировать
видовое разнообразие ихтиопланктона с помощью
разных индексов на основе материалов многолет-
них исследований ранних стадий развития рыб в
смежных районах северной части ЦВА (с исполь-
зованием ретроспективных данных и новых мате-
риалов, а также базы данных АтлантНИРО по их-
тиопланктону океанических районов).

МАТЕРИАЛ И МЕТОДИКА
В работе проанализированы данные 25 ихтио-

планктонных съёмок, выполненных в 2000−2019 гг.
в водах исключительных экономических зон север-
ной (32°–28° с.ш.) и южной (28°–21° с.ш.) частей
Марокко (рис. 1а, 1б) и Мавритании (21°–16° с.ш.)
(рис. 1в). Планктонные станции охватывали аква-
торию над глубинами от 20 до 1000 м. Ступенчато-
косой лов планктоносборщиком “Бонго-20” (газ
№ 17–21) выполняли на горизонтах 100, 50, 35,
25, 10 и 0 м по 1.5–3.0 мин на каждом горизонте
при скорости судна 2–3 узла (Smith, Richardson,
1977; Методические указания …, 1983). Собранные
пробы обрабатывали в лабораторных условиях под
бинокулярными микроскопами МБС-10 (увеличе-
ние 8 × 2, 8 × 4). В ходе камеральной обработки
определяли количественный и качественный со-
ставы икринок и личинок рыб.

Видовое разнообразие ихтиопланктона оценено
с помощью наиболее распространённого в эколо-
гии информационно-статистического императив-
ного индекса Шеннона (Shannon, 1948; Алимов,
1989):

где ni – число особей i-того вида, экз.; N – общее
число особей, экз., W – общее число видов.

Хотя индекс Шеннона учитывает степень вырав-
ненности видов, очень часто для наглядной оценки
степени доминирования в биоценозах разных
видов отдельно приводят показатель этой вы-
равненности (императивный индекс), предло-
женный Пиелу (Pielou, 1966) и представляющий
собой отношение наблюдаемого разнообразия к
максимальному: E = HS/log2W, где W – общее число
видов. Значения этого индекса варьируют в преде-
лах от 0 до 1. Когда индекс стремится к 0, наблюда-
ется ситуация преобладания одного–двух видов в
сообществах с относительно упрощённой орга-
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низацией, а когда он приближается к 1, отмеча-
ется равное обилие многих видов в сравнитель-
но сложно организованных сообществах (Бур-
ковский, 2006). Кроме того, были рассчитаны
императивный индекс Симпсона (Simpson, 1949) −

, а также параметрический

индекс Маргалефа (Margalef, 1951) − d = (W – 1)/lnN.
Императивные индексы в основном заимствованы
из теории информации и имеют то преимущество
перед параметрическими, что применимы даже
тогда, когда форма распределения видового
разнообразия по станциям и/или по годам зна-
чительно меняется. Параметрические же ин-
дексы показывают наличие большего или мень-
шего числа видов в сравниваемых биоценозах
вне зависимости от численности каждого вида.

Связи видового разнообразия с разными ха-
рактеристиками экосистемы проанализирова-
ны по методике, предложенной Одумом (Odum,
1975). Он выделил группы с низким биотическим
разнообразием (D в пределах 0.05–0.20), группы с
высоким биотическим разнообразием (D > 0.70) и
промежуточные группы со средним биотиче-
ским разнообразием (D – 0.21–0.70). В первую
группу попадают экосистемы, находящиеся в со-
стоянии стресса (например, в случае загрязнения), а
также экосистемы, активно регулируемые челове-
ком (например, агроценозы); во вторую − срав-
нительно устойчивые экосистемы, не получаю-
щие извне концентрированную энергию и био-
генные материалы. Большинство же экосистем,
как правило, находятся в промежуточной группе.

Для оценки вклада каждого вида в состав ихтио-
планктонных комплексов применён индекс доми-
нирования Палия−Ковнацки (Kownacki, 1971): Di =
= 100mi/Mni/N, где Di – индекс доминирования
для i-того вида, %; mi − число проб, в которых был
найден вид i; M – общее число проб, ni – число осо-
бей i-того вида, экз.; N – общее число особей, экз.

Индексы рассчитывали с помощью соответ-
ствующего модуля географической информаци-
онной системы (ГИС) АтлантНИРО (Коломей-
ко, Сердобинцев, 2019).

РЕЗУЛЬТАТЫ И ОБСУЖДЕНИЕ
Исследователи применяют индексы видово-

го разнообразия для самых разных целей: для изуче-
ния степени загрязненности водоёмов (Винберг,
1976; Снетков, Вавилин, 1977), для сравнения из-
менений видового разнообразия фито-, зоо-, их-
тиопланктона и зообентоса (Гиляров, Горелов,
1974; Серебряков, 1984; Архипов, 2006; Лидванов,
2014; Дмитриева, 2017; Климова и др., 2017, 2019;
Гусев, 2020), для анализа выравненности видовых
обилий и т.д. (Виленкин, 1966; Pielou, 1966; Wilhm,
1967). Обобщая многочисленные данные литерату-
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ры по исследованию индексов видового разнообра-
зия, Джейкобс (Jacobs, 1975) выделил ряд факторов,
которые непосредственно влияют на разнообразие
экологических сообществ. Он утверждал, что од-
ним из таких факторов являются стрессовые усло-
вия среды, которые обычно отрицательно коррели-
руют с видовым разнообразием.

Выбор того или иного индекса видового разно-
образия обосновывается и теоретически, и эмпири-
чески, однако, как отмечал Ллойд (Lloyd, 1968), тот
индекс лучше, который, будучи применимым для
практических целей, даёт наиболее достоверные
предсказания экологических изменений и наилуч-
шее их объяснение. Рассмотрим динамику индек-

Рис. 1. Сетки станций (d) в северной (а) и южной (б) частях Марокко и в Мавритании (в); (—) – изобата 200 м.
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сов видового разнообразия ихтиопланктона се-
верной части ЦВА по трём исследуемым районам
в 2000–2019 гг.

В северной части Марокко все индексы изменя-
лись синхронно, причём наибольшие колебания
наблюдались у параметрического индекса Маргале-
фа – 2.79–5.90 (в среднем 4.63) (рис. 2а). Изменения
императивных индексов были более сглаженными.
Индекс Симпсона менялся в пределах 0.53–0.83,
следовательно, ихтиопланктонный комплекс се-
верной части Марокко имел среднее и высокое био-
тическое разнообразие. Показатель выравненности
Пиелу варьировал в диапазоне 0.41–0.65, т.е. ино-
гда наблюдалась ситуация определённой степени
монодоминантности (в шести из 15 лет наблюде-
ний Е ≤ 0.5), но чаще отмечалось равное обилие всех
видов в сложно организованном ихтиопланктон-
ном комплексе.

В рассматриваемом районе преобладает субтро-
пическая ихтиофауна. Отмеченное в 2005–2008 и
2015–2019 гг. увеличение индексов видового раз-
нообразия ихтиопланктона (рис. 2а) согласуется с
повышением индексов численности особей ранних
стадий развития массового субтропического вида –
европейской сардины Sardina pilchardus (Архипов,
Пак, 2019).

В южной части Марокко, как и в северной,
все индексы изменялись синхронно; но значения
параметрического индекса Маргалефа были выше,
а диапазон варьирования шире – 2.88–8.76 (5.92)
(рис. 2б). Изменения императивных индексов были
менее выраженными. Индекс Симпсона менялся в
пределах 0.35–0.87, т.е. ихтиопланктонный ком-
плекс южной части Марокко имел среднее и высо-
кое биотическое разнообразие. Судя по значениям
показателя выравненности Пиелу (0.25–0.59), ча-
ще наблюдалась ситуация в определённой степе-
ни монодоминантности (в 12 из 17 лет наблюдений),
а в некоторые годы отмечалось равное обилие всех
видов в относительно сложно организованном их-
тиопланктонном комплексе.

В данном районе смешиваются субтропическая
и тропическая ихтиофауны. Увеличение индексов
видового разнообразия ихтиопланктона в 2008 и в
2014–2015 гг. (рис. 2б) совпадает с повышением
индексов численности ранних стадий развития
массового тропического вида – круглой сардинел-
лы Sardinella aurita (Архипов, Пак, 2019). Тогда как у
субтропической европейской сардины тенденция
сходных колебаний этих показателей явно не про-
слеживается.

В районе Мавритании все рассматриваемые ин-
дексы также изменялись синхронно, колебания им-
перативных индексов были более сглаженными,
чем параметрического (рис. 2в). По сравнению с
северной и южной частями Марокко значения
индекса Маргалефа были больше, а диапазон ва-
рьирования наиболее значительным − 4.64–9.81

(7.02). Индекс Симпсона изменялся в пределах
0.22–0.90, т.е. ихтиопланктонный комплекс в
районе Мавритании имел среднее и высокое био-
тическое разнообразие. Исходя из показателя вы-
равненности Пиелу (0.15–0.70), здесь, как и в юж-
ной части Марокко, в основном наблюдалась ситу-
ация определённой монодоминантности (в семи из
12 лет наблюдений), в остальные годы отмечалось
равное обилие всех видов в сравнительно сложно
организованном ихтиопланктонном комплексе.

В районе Мавритании преобладает тропиче-
ская ихтиофауна. Наиболее значимое увеличение
индексов видового разнообразия ихтиопланкто-
на в 2001 и в 2010–2012 гг. (рис. 2в) согласуется с
высокими индексами численности в эти годы ик-
ринок и личинок массового тропического вида –
круглой сардинеллы (Архипов, 2015).

Анализируя изменения индексов видового раз-
нообразия по трём рассматриваемым акваториям,
можно отметить общую тенденцию увеличения ви-
дового разнообразия от северной части Марокко
к району Мавритании (средние значения индекса
Маргалефа увеличиваются от 4.63 до 7.02), что
подтверждает выводы наших более ранних иссле-
дований (Архипов, 2015; Архипов, Пак, 2019). Их-
тиопланктонные комплексы рассматриваемых рай-
онов, оцениваемые по колебаниям индекса Симп-
сона (0.22–0.90), согласно классификации Одума
(Odum, 1975), имели среднее и высокое биотиче-
ское разнообразие. Показатель выравненности Пи-
елу свидетельствует, что чаще наблюдалась опреде-
лённая степень монодоминантности (в 25 из 44 на-
блюдений Е ≤ 0.5), реже отмечалось равное обилие
всех видов в относительно сложно организованных
ихтиопланктонных комплексах. Отметим, что по-
вышение и понижение значений рассматриваемых
индексов в трёх исследуемых районах по годам про-
исходило не синхронно (рис. 2).

В северной части Марокко наблюдались одина-
ковые тенденции динамики индексов разнооб-
разия и индексов численности у европейской сар-
дины, в южной части Марокко и в Мавритании – у
круглой сардинеллы. Следовательно, можно за-
ключить, что индексы видового разнообразия в
определённой степени отражают условия воспро-
изводства и выживания массовых видов рыб на
ранних стадиях развития.

Согласно значениям индекса Палия−Ковнацки
доминирующим видом в ихтиопланктоне в рас-
сматриваемых районах является европейская сар-
дина, субдоминантами – круглая сардинелла, ев-
ропейский анчоус Engraulis encrasicolus и спаровые
(Sparidae) (рис. 3). Причём в составе ихтиопланкто-
на доля доминанта (европейская сардина, субтро-
пический вид) уменьшается, а доля субдоминанта
(круглая сардинелла, тропический вид) увеличи-
вается от Марокко к Мавритании.
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ВЫВОДЫ
1. Наблюдается общая тенденция увеличения

видового разнообразия ихтиопланктонных ком-
плексов от северной части Марокко к району Мав-
ритании: средние значения индекса Маргалефа по-
вышаются от 4.63 до 7.02.

2. В рассматриваемых районах ихтиопланк-
тонные комплексы имеют среднее и высокое

биотическое разнообразие (индекс Симпсона −
0.22–0.90).

3. Разная степень монодоминантности ихтио-
планктонных комплексов (индекс выравненно-
сти Пиелоу ≤ 0.5) наблюдается чаще, чем относи-
тельно равное обилие всех видов.

4. В северной части Марокко динамика индек-
сов видового разнообразия ихтиопланктонных

Рис. 2. Изменения индексов видового разнообразия ихтиопланктонных комплексов в смежных районах северной ча-
сти Центрально-Восточной Атлантики: а − северная часть Марокко, б – южная часть Марокко, в – Мавритания; (- j -) –
индекс Маргалефа, (- × -) – индекс Симпсона, (–m–) – индекс Пиелу, (–d–) – индекс Шеннона.
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комплексов близка к таковой индексов численно-
сти европейской сардины ранних стадий разви-
тия, в южной части Марокко и в Мавритании −
к индексам численности икринок и личинок
круглой сардинеллы.

5. В ихтиопланктоне рассматриваемых райо-
нов доминирующим видом является европейская
сардина, субдоминантами – круглая сардинелла,
европейский анчоус и спаровые.
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