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По результатам комплексного анализа субфоссильных остатков водорослей и водных беспозвоноч-
ных охарактеризованы тафоценозы рецентных отложений 24 малых водоемов, расположенных дву-
мя группами (по 12 водоемов в каждой) в Рузском и Шатурском районах Московской области. Про-
бы верхних слоев донных отложений исследовали по методике Н.Н. Смирнова, совмещающей
групповой альго-зоологический и кладоцерный анализы. Сравнение полученных результатов с соб-
ственными и литературными данными показало, что все исследованные в рамках данной работы
водоемы по составу тафоценозов существенно отличаются от более крупных и глубоких озер. Отно-
сительное обилие раковинных амеб в тафоценозе может служить критерием для оценки его разме-
ров и глубины, что может быть ценно при работе с погребенными отложениями. По составу субфос-
сильных комплексов ветвистоусых ракообразных возможно четко дифференцировать водоемы в
соответствии с их локалитетом, что указывает на существование региональных ассоциаций Cladoc-
era. При этом различия в субфоссильных комплексах Cladocera обнаруживаются на уровне мало-
численных и редких в живых сообществах видов.
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Субфоссильные остатки водорослей и беспо-
звоночных различных групп широко используют-
ся в качестве маркеров в палеолимнологии и па-
леоэкологии (Stone et al., 2011; Frolova et al., 2016;
Tolotti et al., 2016). Как правило, их анализ прово-
дят с целью реконструкции динамики состава
биоценозов и дальнейшей ее экстраполяции на
изменения факторов (в основном, абиотических)
среды в прошлом (Millet et al., 2009; Frolova et al.,
2013). Остатки организмов разных групп находят-
ся в тафоценозе отнюдь не в тех соотношениях и
составе, в которых они находились в живом сооб-
ществе (Kattel et al., 2007, López-Blanco et al., 2013).
В процессе седиментации и дальнейших диагене-
тических преобразований отложений огромное
число биологических остатков уничтожается,
причем избирательно. При этом из формируемо-
го тафоценоза могут полностью выпадать круп-
ные группы организмов (например, пресновод-
ные Copepoda и некоторые группы Cladocera

(Жаров, Котов, 2017)), а соотношения иных мо-
жет принципиально изменяться.

Вместе с тем, очевидно, что донные отложения
и заключенные в них тафоценозы являются фак-
тически единственным источником информации
об истории исчезнувших и существующих ныне
водных экосистем, поэтому отвергать их изуче-
ние по причине больших погрешностей – недо-
пустимо. Тем не менее, необходимо не только
критически подходить к оценке и интерпретации
полученных результатов (в особенности, количе-
ственных данных), но и предпринимать специ-
альные исследования, направленные на выявле-
ние закономерностей формирования субак-
вальных тафоценозов и решение вопросов их
сопоставимости с живыми сообществами. В свя-
зи с этим нам представляется важным исследо-
вать рецентные отложения водоемов, характери-
зующие водные ценозы последних нескольких
лет или (значительно реже) десятилетий. Такой
подход позволяет сопоставлять полученную та-
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фоценотическую картину с текущей ситуацией в
конкретном водоеме, а также сравнивать между
собой тафоценозы водоемов, различающихся по
определенным очевидным параметрам. Накопле-
ние подобных наблюдений может в дальнейшем
существенно облегчить и уточнить интерпрета-
цию данных, получаемых при работе с разрезами
и кернами субаквальных отложений. Наиболее
подходящими для подобных исследований объ-
ектами нам представляются именно небольшие и
относительно неглубокие водоемы, поскольку
они, как правило, более однородны с точки зре-
ния морфологии котловины и экологических
условий, нежели большие озера, имеющие мно-
жество участков с принципиально разными усло-
виями. Их небольшие размеры позволяют при не-
обходимости быстро производить оценку грун-
тов, растительности, рельефа дна, некоторых
гидрохимических показателей и иных характери-
стик. Кроме того, для некоторых озер нами
(Zharov et al., 2018) и другими авторами (Nevalain-
en, 2011) ранее была показана возможность нерав-
номерного распределения биологических остат-
ков на дне водоема, что существенно осложняет
адекватную оценку тафоценозов. Малые водое-
мы, в силу перечисленных выше причин, дают ос-
нование предполагать гораздо более благоприятные
условия для достаточно равномерного распреде-
ления остатков альгофлоры и беспозвоночных по
площади дна в процессе седиментации.

Применяемый нами метод комплексного ана-
лиза субфоссильных остатков в донных отложе-
ниях зародился в работах Кордэ (1960), а затем су-
щественно дополнен и сформулирован Смирно-
вым (1978, 2010). Особенностью данного метода,
как следует из его названия, является одновре-
менный качественный и количественный учет
всех доступных для определения субфоссильных
остатков водорослей и водных беспозвоночных
хотя бы до таксонов среднего и высокого ранга.
Анализ включает три уровня, отличающихся сте-
пенью таксономической детализации. Такой
подход позволяет в итоге получить список групп
и видов, а также численно оценить обилие каждо-
го из них в тафоценозе. Это выгодно отличает
данный метод от широко используемых методов
палеолимнологического исследования, основан-
ных на подробном анализе только одной, реже –
нескольких групп организмов. В последнем слу-
чае теряется информация о многих других компо-
нентах субфоссильного сообщества (которая также
может быть крайне полезной в рамках проводи-
мых палеоэкологических реконструкций), а так-
же остается невыясненным место, занимаемое
исследуемой “индикаторной” группой в палеосо-
обществе конкретного водоема.

В целом необходимо отметить, что методы па-
леолимнологии, основанные на анализе биологи-
ческих остатков, представляются весьма перспек-

тивными для исследования современного со-
стояния пресноводных экосистем и отдельных
таксоценозов. В некоторых случаях они даже мо-
гут оказаться предпочтительнее традиционных
гидробиологических методов исследования, по-
скольку существенно нивелируют ошибки, свя-
занные с крайне неравномерным распределением
представителей фауны в пространстве и времени.
По этой причине исследование даже одной про-
бы донных отложений зачастую дает список
групп и видов более полный, нежели стандартные
исследования живых сообществ, требующие от-
бора “живых” проб во многих точках каждого во-
доема в течение длительного времени (Frey, 1960;
Goulden, 1964; Смирнов, 2010; López-Blanco et al.,
2013). Однако следует принимать во внимание,
что не все группы гидробионтов в полной мере
представлены остатками в отложениях.

В рамках данной работы мы ставили целью
установление сходств и различий тафоценозов
разнотипных малых водоемов (небольших пру-
дов, в том числе водопойных, карьеров, затоплен-
ных оврагов, бочажин, ирригационных и дренаж-
ных каналов) Московской обл. Предполагалось,
что сходные по определенным параметрам (та-
ким как происхождение, форма котловины, на-
личие либо отсутствие течения, ихтиофауны, хо-
зяйственное назначение и использование) водое-
мы будут иметь более сходные тафоценозы,
нежели водоемы, значительно различающиеся по
этим параметрам.

МАТЕРИАЛ И МЕТОДЫ
Пробы донных отложений были собраны в

2012 и 2013 гг. в 24 небольших водоемах Шатур-
ского и Рузского районов Московской обл.
В каждом районе было исследовано по 12 водое-
мов. Критериями в их выборе служили неболь-
шой размер (максимальный диаметр до 50 м) и
глубина (не более 2 м) и непрерывное существо-
вание (без периодов полного пересыхания) на
протяжении, по крайней мере, последних 10 лет.
Иные факторы, такие как происхождение, антро-
погенная нагрузка и загрязненность, форма кот-
ловины и т.п. не являлись селективными, в ре-
зультате чего в исследование вошли довольно
разнообразные водоемы – небольшие песчаные
котлованы, озерца в естественных углублениях
рельефа, мелиоративные и дренажные каналы,
сельские пруды и т.д. Расстояние между наиболее
удаленными друг от друга водоемами внутри
каждой территориальной (шатурской и рузской)
группы составляло около 10 км. Расстояние меж-
ду двумя группами – около 200 км (рис. 1).

В наиболее глубокой точке каждого водоема
(достигая ее с берега либо зайдя вброд) отбирали
один образец из верхних 2–3 см донных отложе-
ний с помощью шприца объемом 50 см3, закреп-
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ленного на штанге. Образцы ничем не фиксиро-
вали и сохраняли в обводненном состоянии при
температуре не выше 10°С до момента анализа.

Для исследования изготовляли временные
препараты, нанося на стекло 1 каплю донного ма-
териала и 2–3 капли безводного глицерина. Про-
бу отложений перед этим тщательно перемеши-
вали. Химической или физической обработке ма-
териал не подвергали, во избежание уничтожения
либо утери наиболее мелких и хрупких фрагментов.
Субфоссилии учитывали тотально, т.е. определе-
нию и подсчету подлежали все идентифицируе-
мые остатки водорослей и водных беспозвоноч-
ных. В соответствии с методикой, предложенной
Н.Н. Смирновым, анализ проводили в три этапа
(уровня). На первом уровне учитывали все зоо-
генные остатки суммарно (как группу Animalia), а
также остатки водорослей и цианобактерий по

крупным таксономическим группам (Bacillario-
phyta, Desmidiales, Cyanophyta и др.). Второй этап
анализа включал только зоогенные остатки, с
дифференциацией их на уровне отрядов и се-
мейств. В качестве третьего уровня выступал ши-
роко известный кладоцерный анализ, где остатки
представителей Cladocera учитывались по видам.
Каждый встреченный фрагмент, доступный для
идентификации до соответствующего таксона,
учитывали в качестве одной условной единицы.
На каждом из трех уровней анализа насчитывали
не менее 200 субфоссильных остатков. Таким об-
разом, было определено относительное обилие в
тафоценозе всех групп и видов гидробионтов,
включенных в исследование.

Статистический анализ полученных результа-
тов осуществляли в программах Статистика 6.0 и
PAST. Были проведены кластерный анализ

Рис. 1. Расположение исследованных групп водоемов на карте Московской области: 1 – водоемы рузской группы, 2 –
водоемы шатурской группы.
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(UPGMA, Метод попарного внутригруппового
невзвешенного среднего, с использованием ин-
декса сходства Раупа-Крика), и анализ главных
компонент (PCA). Кластеризация и анализ глав-
ных компонент были выполнены как на основе
данных о присутствии видов кладоцер, так и с ис-
пользованием информации об их относительном
обилии в тафоценозе каждого водоема.

Достоверность различий между группами во-
доемов оценивали с помощью критерия Манна-
Уитни.

Сравнение результатов анализа зоогенных
остатков проводили, используя в качестве рефе-
рентных собственные неопубликованные данные
по озерам Белое-бордуковское, Черное-борду-
ковское, Власовское, Лемешинское, а также дан-
ные из литературных источников по озерам: Кен-
дур (Zharov et al., 2018), Глубокое (Рузский р-н),
Дубровское, Змеиное, Мотыкино, Хотавец, Пу-
стынное (Вологодская обл.), Светлояр (Нижего-
родская обл.), Севан (Армения), Кинерет (Изра-
иль), Манагуа (Никарагуа) (Смирнов, 2010).

РЕЗУЛЬТАТЫ
Трехуровневый анализ, методика проведения

которого описана выше, позволил выяснить от-
носительное обилие в тафоценозе каждой группы
организмов, включенной в исследование, опре-
делить доминантные, субдоминантные и третье-
степенные группы и виды.

Уровень I. Общий альго-зоологический анализ.
В отложениях подавляющего большинства иссле-
дованных водоемов в изобилии были встречены
как зоогенные остатки, так и остатки альгофлоры.
В водоемах шатурской группы обнаружено зна-
чительное присутствие двух групп водорослей –
диатомовых Bacillariophyta (среднее обилие 26%)

и десмидиевых (Charophyta: Desmidiales; среднее
обилие 28%), которые часто занимают доминант-
ное положение в тафоценозе. Остатки десмидие-
вых присутствуют и в отложениях многих водое-
мов рузской группы, однако их доли здесь, как
правило, невелики (4% в среднем). На диаграмме
(рис. 2) показаны соотношения остатков наибо-
лее массовых групп в отложениях исследованных
водоемов. Из диаграммы видно, что отложения
шатурских водоемов характеризуются более вы-
соким содержанием остатков десмидиевых водо-
рослей. Достоверность различий по относитель-
ному обилию Desmidiales между шатурской и руз-
ской группами была очень высокой (U = 6, P < 0.01).
Зеленые водоросли (преимущественно, предста-
вители рода Pediastrum) встречены во всех шатур-
ских водоемах, однако везде занимают третьесте-
пенное место, уступая вышеуказанным таксонам
водорослей и остаткам беспозвоночных. В отло-
жениях изученных водоемов Рузского р-на зеле-
ные водоросли не обнаружены. Сине-зеленые
Cyanophyta и желто-зеленые Xanthophyceae (в ос-
новном, Tribonema sp.) водоросли присутствуют в
рецентных отложениях водоемов обеих террито-
риальных групп, но их относительное обилие в
большинстве случаев невелико. Тем не менее, в
тафоценозах трех водоемов рузской группы
остатки Tribonema доминируют. Подробные ре-
зультаты общего альго-зоологического анализа
приведены в табл. 1.

Уровень II. Групповой зоологический анализ.
Результаты данного этапа исследования пред-
ставлены в табл. 2. Наиболее массовыми зооген-
ными компонентами тафоценозов во всех случа-
ях оказались остатки Cladocera и раковинных
амеб (главным образом, представителей отряда
Arcellinida). Остатки представителей других групп
беспозвоночных были немногочисленны, однако
регулярно встречались в отложениях водоемов

Рис. 2. Относительные доли зоогенных остатков и преобладающих групп водорослей.
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Таблица 1. Относительное обилие остатков водорос-
лей и зоогенных остатков в тафоценозах малых водое-
мов по результатам I уровня анализа

Водоем

Группа

B
ac

ill
ar

io
ph

yt
a

D
es

m
id

ia
le

s

C
hl

or
op

hy
ta

C
ya

no
ph

yt
a

X
an

th
op

hy
ce

ae

A
ni

m
al

ia

Sh-1 45 20 0 0 4.5 30.5
Sh-2 0 35 6 2 1 56
Sh-3 65 8 10 0 0 17
Sh-4 12.5 22.5 12 13.5 0 39.5
Sh-5 64.5 26.5 2.5 0.5 0 6
Sh-6 17.5 18.5 4.5 2.5 2.5 54.5
Sh-7 15.5 15 5 7.5 0 57
Sh-8 16 23 4 1 0 56
Sh-9 19.5 24.5 12.5 0 3 40.5
Sh-10 1 56 0.5 4 1.5 37
Sh-11 15 50.5 0 0 2.5 32
Sh-12 37 40 1 1 0 21
Ru-1 8.5 20.5 0 4.5 3 63.5
Ru-2 74 0 0 5 1 20
Ru-3 13.5 1 0 1 59 25.5
Ru-4 16.5 15.5 0 2 0.5 65.5
Ru-7 28.5 1 0 1 5.5 64
Ru-8 9.5 0.5 0 1.5 0.5 88
Ru-13 28 3 0 3.5 0 65.5
Ru-19 20 0 0 15.5 3 61.5
Ru-20 2.5 0 0 20.5 38.5 38.5
Ru-22 45.5 1.5 0 5 8 40
Ru-33 49.5 0.5 0 3 25 22
Ru-34 10 0.5 0 2.5 82.5 4.5

обеих территориальных групп. Исключение со-
ставили раковинные инфузории Tintinnidae, при-
сутствовавшие в отложениях только одного водо-
ема (Ru-13).

Относительное обилие раковин тестацид ока-
залось достаточно высоким во всех исследован-
ных водоемах. При этом в отложениях водоемов
Рузского р-на их доли были практически во всех
случаях выше (в среднем 70%), чем в шатурских
(45%). Различия между выборками в высокой сте-
пени достоверны (U = 2, P < 0.01).

Сравнение результатов по 24 исследованным
малым водоемам с собственными неопублико-
ванными данными о тафоценозах относительно
больших подмосковных озер, а также с литера-
турными сведениями об отложениях озер иной
локализации (Смирнов, 2010), показало, что в
осадках крупных и глубоких водоемов относи-
тельное обилие субфоссильных раковинных амеб
обычно существенно ниже (см. рис. 3). Различия
между выборками высоко достоверны (U = 1,
P < 0.01).

Уровень III. Кладоцерный анализ. Исследова-
ние субфоссильных остатков выявило, по мень-
шей мере, 29 видов ветвистоусых ракообразных в
отложениях исследованных водоемов. Некото-
рые остатки были идентифицированы только до
группы видов в силу невозможности установле-
ния видовой принадлежности из-за отсутствия
надежных определительных признаков. Напри-
мер, остатки крупных видов рода Alona (A. affinis и
A. quadrangularis), мелких видыов рода Alona
(A. rectangula, A. guttata, A. costata и A. rustica) учи-
тывали суммарно как группы “Alona large sized” и
“Alona small sized” соответственно, а также фраг-
менты экзоскелетов дафний (Daphnia sp.).

Присутствие видов ветвистоусых ракообраз-
ных в отложениях исследованных водоемов пред-
ставлено в табл. 3.

Кластерный анализ и анализ главных компонент
были применены к данным по присутствию
видов Cladocera в исследованных тафоценозах.
В обоих случаях наблюдалось разделение водое-
мов на две группы, в полном соответствии с их
территориальной принадлежностью (рис. 4, 5).
Четкая классификация водоемов по локалитету
имела место только при использовании данных о
присутствии/отсутствии видов. Введение данных
об относительном обилии видов приводило к пе-
регруппировке водоемов в единый массив, без
формирования каких-либо отчетливых групп и
кластеров.

ОБСУЖДЕНИЕ
На всех трех примененных уровнях анализа та-

фоценозов между водоемами двух территориаль-
ных групп обнаружены существенные различия.
Состав субфоссильной альгофлоры на уровне
крупных таксонов был довольно сходным, одна-

ко показатели среднего относительного обилия
некоторых из них значительно разнились. Так, в
отложениях водоемов шатурской группы гораздо
обильнее были представлены десмидиевые водо-
росли (преимущественно, представители родов
Staurastrum, Cosmarium, Xanthidium, Euastrum,
Closterium, Penium), среднее относительное оби-
лие которых внутри этой группы составило 28%,
против 4% в водоемах рузской группы (P < 0.01).
По всей видимости, это связано с тяготением
многих десмидиевых к болотам и водоемам с кис-
лой водой (Brook, 1981; Coesel, Meesters, 2013).
В водоемах Шатурского р-на pH воды, как прави-
ло, ниже 6, что связано с обилием торфяников и
болот. Примечательно, однако, что даже в водое-
мах, не имеющих прямого контакта с торфяни-
стыми грунтами и заболоченными территориями,
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присутствуют десмидиевые водоросли. Вероятно,
это обусловлено геохимическими свойствами
подстилающих пород и грунтовых вод.

Большая распространенность и более высокие
показатели обилия желто-зеленых водорослей
Xanthophyta (представленных преимущественно
Tribonema sp.) в водоемах рузской группы связа-
ны, по-видимому, с тем, что эти водоемы в боль-
шинстве своем расположены на открытых про-
странствах, а наибольшего развития нитчатки
Tribonema достигают в хорошо освещенных и
прогреваемых мелководных участках. Водоемы
шатурской группы находятся преимущественно
среди лесных массивов, и поэтому более затенены.

Зоогенные остатки в отложениях водоемов
обеих групп были представлены комплексом так-
сонов, в целом характерным для пресных водое-

мов средней полосы России. Лидирующее поло-
жение по относительному обилию в тафоценозах
занимали ветвистоусые ракообразные и раковин-
ные амебы, причем последние были достоверно
(P < 0.01) более многочисленны в водоемах руз-
ской группы. Возможно, причиной этому являет-
ся в среднем несколько меньшая глубина рузских
водоемов (преимущественно в пределах 0.5–1 м)
по сравнению с шатурскими (в среднем около 1.5 м).
При исследовании многих других водоемов ранее
мы отмечали, что относительное обилие раковин
тестацид в донных отложениях в некоторой сте-
пени связано с глубиной водоема – в тафоценозах
более глубоких водоемов тестацид, как правило,
несколько меньше. На это же указывают данные,
полученные при изучении пространственного
распределения различных зоогенных остатков в

Таблица 2. Относительное обилие остатков беспозвоночных различных групп в тафоценозах малых водоемов
по результатам II уровня анализа

Водоем
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Sh-1 60 0.5 3.5 0 2 30 2.5 0.5 1 0 0
Sh-2 34.5 0 1 0 3.5 59.5 1.5 0 0 <0.5 0
Sh-3 59.5 0 1 <0.5 1.5 37.5 0.5 <0.5 0 0 0
Sh-4 38.5 0 1.5 <0.5 4.5 53 1 0.5 1 <0.5 0
Sh-5 40.5 0 0.5 0 1 57.5 0.5 0 0 0 0
Sh-6 45.5 0.5 2.5 1 2.5 45 2.5 0 0.5 0 0
Sh-7 29 0 0.5 <0.5 2.5 66 2 0 0 0 0
Sh-8 56 <0.5 5.5 <0.5 4.5 32 2 <0.5 0 0 0
Sh-9 42 1 2 0 6.5 46.5 1.5 0.5 <0.5 0 0
Sh-10 71.5 0.5 1 <0.5 1.5 24 1.5 <0.5 <0.5 <0.5 0
Sh-11 53.5 0 1.5 <0.5 2.5 41 1.5 0 0 0 0
Sh-12 45.5 0 0.5 1 2 45.5 4 0.5 1 0 0
Ru-1 28 0 2.5 1 12 56.5 0 0 0 0 0
Ru-2 5.5 0 1.5 0 10 81 2 0 0 0 0
Ru-3 15 0 2.5 <0.5 5 76.5 1 0 <0.5 <0.5 0
Ru-4 15 <0.5 0.5 <0.5 5 78 0.5 0.5 0.5 0 0
Ru-7 16 0 1.5 0 3 79 0.5 0 0 0 0
Ru-8 7 0 1 <0.5 1.5 89.5 0.5 0 0.5 <0.5 0
Ru-13 33 0 1 0 4.5 50.5 0 0 0 0 11
Ru-19 22 0 1 <0.5 5 71 1 0 <0.5 <0.5 0
Ru-20 15 0 0.5 0.5 12 71 0.5 0 0.5 0 0
Ru-22 27 0.5 0.5 0.5 9.5 60.5 1.5 0 <0.5 <0.5 0
Ru-33 17 0 0 <0.5 10 69.5 1.5 0 2 0 0
Ru-34 26 0 2.5 0 15 52 1 0 3.5 0 0



522

ЗООЛОГИЧЕСКИЙ ЖУРНАЛ  том 99  № 5  2020

ЖАРОВ

Рис. 3. Относительное обилие субфоссильных остатков Cladocera, раковинных амеб и прочих групп беспозвоночных
в тафоценозах малых водоемов и 15 озер.
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отложениях озера Кендур (Zharov et al., 2018), где
доля тестацид уменьшалась с возрастанием глу-
бины и удаленности от берега.

Для проверки предположения о взаимосвязи
обилия тестацид в отложениях с глубиной и раз-
мерами водоема было проведено сравнение ре-
зультатов, полученных в ходе данного исследова-
ния, с литературными сведениями о составе
тафоценозов крупных озер, исследованных по
аналогичной методике, а также с собственными
(ранее не опубликованными) данными по неко-
торым озерам Шатурского р-на (см. рис. 3). Было
установлено, что в тафоценозах малых водоемов
относительное обилие раковин тестацид досто-
верно выше (P < 0.01), чем в озерах. Вероятно, та-
кая ситуация обусловлена тем, что крупные и глу-
бокие водоемы имеют большой объем пелагиали,
обычно густо населенной планктонными видами
кладоцер. Раковинные амебы в большинстве сво-
ем являются донными организмами и обитателя-
ми зарослей, т.е. так или иначе связаны с подвод-
ными субстратами (хотя существуют и некоторые
планктонные виды) (Мазей, Цыганов, 2006). Воз-
растание объема пелагиали, таким образом, при-
водит к увеличению количества остатков вет-
вистоусых ракообразных (в основном за счет
планктонных видов) или других пелагических ор-
ганизмов на единицу площади дна и, как след-
ствие, уменьшению доли тестацид в формирую-
щемся тафоценозе. Некоторую роль может также
играть попадание в донные отложения аллохтон-
ных раковин тестацид с прилегающих к водоему
влажных биотопов, которое может вызывать за-
метное повышение их обилия в тафоценозе не-
большого водоема (при наличии обширных забо-
лоченных участков на побережье), однако вряд ли
окажется существенным в масштабах крупного
озера. Таким образом, доля раковин тестацид в
субаквальных тафоценозах может служить свое-
образным маркером при идентификации отложе-
ний палеоводоемов. Однако следует иметь в виду,
что их высокое относительное обилие в тафоце-
нозе может являться результатом деградации

остатков других массовых групп (например, кла-
доцер). Такая ситуация наблюдалась нами, в
частности, в степных эфемерных водоемах, в от-
ложениях которых раковины тестацид были су-
пердоминантами, а иногда являлись единствен-
ными зоогенными компонентами тафоценозов
(Жаров, Котов, 2017). В данном случае их чрезвы-
чайное преобладание было вызвано, по всей оче-
видности, сразу несколькими факторами: (1) пре-
обладанием в планктоне эфемерных водоемов
представителей Daphniidae, остатки которых из-
вестны плохой сохраняемостью (Sarmaja-Kor-
jonen, 2007; Nykänen et al., 2009), (2) деятельно-
стью детритофагов Triops cancriformis, способных
уничтожать хитиновые остатки других ракооб-
разных, и (3) сезонным пересыханием водоемов,
также приводящем к разрушению некоторых хи-
тиновых остатков. Необходимо отметить, что из-
вестны редкие случаи доминирования раковин-
ных амеб и в озерных тафоценозах (Кордэ, 1960;
Smirnov, 1986), однако все они относились лишь к
отдельным периодам в истории существования
данных озер. Их преобладание в этих случаях
могло быть обусловлено тафономическими при-
чинами (например, деградацией остатков кладо-
цер) или значительным падением уровня воды в
водоемах.

Одной из причин уменьшения доли раковин-
ных амеб в тафоценозах с возрастанием глубины
может служить и снижение их видового разнооб-
разия в рецентных сообществах на больших глу-
бинах, показанное ранее на примере нескольких
Шатурских озер (Tsyganov et al., 2019). В качестве
объяснения этого явления рассматриваются ме-
нее благоприятные условия для бентосных сооб-
ществ на больших глубинах, а также снижение
аккумуляции раковинок, переотложенных со
средних и малых глубин из-за их низких флотаци-
онных свойств (там же).

Анализ результатов исследования субфоссиль-
ных кладоцер методами кластерного анализа
(рис. 4) и анализа главных компонент (рис. 5) вы-
явил, что по качественному составу субфоссиль-
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ных комплексов Cladocera водоемы рузской и ша-
турской групп четко обособляются. При этом
значительную роль играют преимущественно
редкие и малочисленные виды (за исключением
Bosmina longirostris), тогда как доминантные могут
быть общими – Chydorus sphaericus s. l. и B. longi-

rostris. Ch. sphaericus является широко распростра-
ненным эвритопным видом, обитающим как в за-
рослях макрофитов, так и в пелагиали, B. longiros-
tris – планктонный вид, обитающий, главным
образом, в пелагиали небольших водоемов
(Смирнов, 2010). Преобладание этих видов в та-

Рис. 4. Результат кластерного анализа исследованных водоемов на основе данных о присутствии видов Cladocera в та-
фоценозах.
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фоценозах является типичной для многих водое-
мов ситуацией (Birks et al., 1976; Смирнов, 1978;
2010). B. longirostris оказалась более характерна для
водоемов шатурской группы, что, возможно, свя-
зано с их несколько большей глубиной и, следо-
вательно, большим объемом пелагиали.

В шатурских водоемах были отмечены, по
меньшей мере, 10 видов, не найденных в отложе-
ниях водоемов рузской группы. Это Diaphanosoma
brahyurum, Sida crystallina, Ophryoxus gracilis, Cam-
procercus rectirostris, Acroperus harpae (s. l.), Monospi-
lus dispar, Rhynhotalona falcata, Disparalona rostrata,
Alona intermedia и Alonella nana.

Представители рода Alona из группы мелких
(“small sized”) видов по большинству субфос-
сильных остатков трудноопределимы, поэтому
A. guttata и A. rectangula, присутствие которых от-
мечено в табл. 3 только для шатурских водоемов,
могут в действительности присутствовать и в во-
доемах рузской группы, однако не быть при этом
учтенными из-за отсутствия диагностически зна-
чимых субфоссильных остатков. То же касается и
видов рода Pleuroxus (P. truncatus, P. uncinatus,
P. trigonellus и P. laevis), которые по некоторым
субфоссильным фрагментам трудноразличимы.
Их состав можно считать адекватно выясненным
только для отложений рузских водоемов, где они
встречаются существенно чаще.

В отложениях водоемов рузской группы в ка-
честве единичных находок были отмечены
Leydigia sp., Oxyurella tenuicaudis, Diaphanosoma
brachyurum и Simocephalus cf. vetulus, не обнару-
женные в шатурских водоемах. Последние два ви-
да являются широко распространенными, и их
отсутствие в отложениях прочих водоемов обеих
территориальных групп вызвано, скорее всего,
тафономическими причинами. Как и другие
представители семейств Sididae и Daphniidae, они
известны плохой сохраняемостью и слабой пред-
ставленностью в тафоценозах.

Alonella nana является регулярным и зачастую
массовым компонентом в отложениях шатурских
водоемов, тогда как в рузских, по-видимому, от-
сутствует. Как и в случае с большим распростра-
нением в шатурских водоемах десмидиевых водо-
рослей, причина этого кроется, вероятно, в сла-
бокислых мягких водах, характерных для этого
района. Многие авторы отмечали приурочен-
ность этого литорального вида к водам с низкими
значениями pH (Sandøy, Nilssen, 1986; Walseng,
Schartau, 2001). Менее многочисленным, но так-
же более характерным для водоемов шатурской
группы, является зарослевый вид Graptoleberis te-
studinaria, который, по некоторым данным, также
предпочитает водоемы со слабокислой водой
(Fryer, 1993).

Рис. 5. Результат анализа главных компонент по данным о присутствии видов Cladocera в тафоценозах исследованных
водоемов.
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M. dispar, R. falcate и D. rostrata являются бен-
тосными видами, населяющими преимуществен-
но открытые участки литорали (Van De Bund,
Spaas, 1996). Присутствие их в шатурских водое-
мах может быть обусловлено наличием во многих
из них мелководий с песчаным слабо заиленным
дном, свободных от зарослей макрофитов.

Таким образом, субфоссильные комплексы
Cladocera в водоемах двух территориальных групп
отличаются главным образом на уровне субдоми-
нантных и редких видов, представляющих бен-
тосную и зарослевую фауну. Ранее многими авто-
рами предпринимались попытки классифициро-
вать субфоссильные комплексы ветвистоусых
ракообразных по преобладающим родам и видам
(см. Смирнов, 2010) с присвоением им соответ-
ствующих названий, по аналоги с тем, как это де-
лал Литынски (по: Sramek-Husek, 1962) для жи-
вых ассоциаций кладоцер. Чаще всего отмечается
преобладание в тафоценозе эвритопных и пела-
гических видов – Chydorus sphaericus (тип тафоце-
ноза “Chydoretum”), Bosmina longirostris, B. coregoni
(“Bosminetum”). Реже преобладают литоральные
виды, причем доминирование в субфоссильных
комплексах известно для очень немногих из них –
Acroperus sp. (Ravera, Parise, 1978), Alona affinis
(Смирнов, 2010), Alonella excisa (Koff et al., 2005),
Alonella nana (Sarmaja-Korjonen et al., 2006), Pleu-
roxus uncinatus (Смирнов, 1978) и Monospilus sp. Ре-
зультаты нашего исследования показывают, что в
классификации сообществ кладоцер важную роль
могут играть малочисленные виды, что подтверждает
целесообразность применения анализа остатков в
донных отложениях. Исследования живых сооб-
ществ традиционными гидробиологическими мето-
дами могут не выявить присутствие этих видов.

ЗАКЛЮЧЕНИЕ
Комплексный анализ биологических остатков

в донных отложениях показал высокую эффек-
тивность в выявлении сходств и различий разно-
типных водоемов по составу и структуре их тафо-
ценозов. Возможность достижения подобных
результатов с помощью стандартных гидробио-
логических методов исследования сомнительна,
т.к. в таком случае было бы проблематично выяс-
нить взаимные соотношения организмов различ-
ных групп в сообществах, а также избежать
больших погрешностей, связанных с неоднород-
ностью их пространственного и временного рас-
пределения. В данном исследовании показана
возможность выявления региональных особен-
ностей состава субаквальных тафоценозов на раз-
ных таксономических уровнях. В связи с этим
данный палеолимнологический подход может
стать методом выбора при проведении био- и па-
леогеографических исследований водных орга-
низмов. Данные о различиях и их вероятных при-
чинах, полученные при сравнении рецентных
тафоценозов, могут быть полезны при интерпре-
тации результатов исследования более древних
субаквальных отложений.
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A COMPARATIVE ANALYSIS OF RECENT SUBAQUEOUS TAPHOCOENOSES 
OF 24 PONDS LOCATED IN THE SHATURA AND RUZA DISTRICTS, 

MOSCOW REGION, CENTRAL RUSSIA
A. A. Zharov1, *
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Recent taphocoenoses of 24 small-sized water bodies located in the Shatura and Ruza districts, Moscow Re-
gion, central Russia are described based on the results of a complex analysis of algal and invertebrate subfossil
remains. Surface sediment samples were collected and analyzed by means of the method proposed by N.N.
Smirnov. This method combines algae-zoological and cladoceran analyses. We show that the sediments of
the study water bodies differ significantly from the ones formed in larger and deeper lakes. The abundance of
testacean shells seems to be a useful tool for estimating the depth and size of extinct water bodies. Cluster
(UPGMA) and Principal Component analyses of the presence of cladoceran species divides the water bodies
into two groups, this agreeing with their locality. i.e. Shatura and Ruza districts, respectively. The results of
these observations could be of help in palaeoecological reconstructions.

Keywords: Cladocera, Crustacea, Testacea, algae-zoological analyses, taphonomy, taphocoenose, palaeo-
limnology, complex analysis, subfossil remains
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