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Abstract. The article reveals the patterns of the temporal dynamics of juvenile fish communi-
ties under conditions of eutrophication of water bodies. The study was conducted in the reservoirs 
of the nature reserve “Dniprovsko-Orilsky”. Ichthyological sampling was carried out according 
to standard methods used in the study of the quantitative and qualitative composition of fish com-
munities. During the study period, representatives of 38 species of juvenile fish were established 
in the surveys. Numbers of fish communities showed temporal patterns and differed significantly 
between habitat types. At presence of the general temporary trends of abundance, each of types of 
biotopes is characterized by the features of temporary dynamics. The highest level of abundance 
was characteristic of the channel part of the Dnieper River. Lake ecosystems of the Dnieper River 
floodplain were characterized by a much lower level of fish abundance. Among lake ecosys-
tems, the highest number of juvenile fish communities was established for the reservoirs of the 
Taromsky ledge. The highest biomass was established for the channel part of the Dnieper River. 
The biomass of juvenile fish communities was significantly lower in the lacustrine water bodies. 
Species diversity of juvenile fish communities statistically reliably depends on habitat type and 
year as a categorical variable. The number of species increases with the growth of community 
abundance up to a certain level, after which there is an exit to a plateau: the growth of abundance 
is not accompanied by a significant increase in the number of species in the community. Biotopes 
can be divided into three groups according to the level of diversity. It has been substantiated that 
the establishment of protected areas and the maintenance of a fish conservation regime within 
them is an important factor in stabilizing the temporal dynamics of abundance, diversity and 
sustainability of fish populations over a much larger area than the territory of the reserve itself. 
Young fish communities are a sensitive indicator of the temporal dynamics of the ecological state 
of water bodies and respond both to the negative impact of anthropogenic activities and to posi-
tive measures of protection of biological diversity in protected areas.

Keywords: diversity; community; temporal ecology; pollution; sustainability of ecosystems; 
nature conservation.storage.

Вплив евтрофікації на багаторічну динаміку угруповань молоді риб
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Анотація. У дослідженнях встановлено закономірності часової динаміки угруповань молоді за умов евтрофікації водойм. 
Роботи проведено у водоймах природного заповідника “Дніпровсько-Орільський”. Іхтіологічні проби відбирали за стандартними 
методиками, які використовуються при вивченні кількісного та якісного складу угруповань риб. У контрольних обловах установ-
лено представників 38 видів молоді риб. Чисельність угруповань риб демонструє часові патерни та суттєво розрізняється між 
типами біотопів. За наявності загальних часових трендів чисельності кожний з типів біотопів характеризується своїми особли-
востями часової динаміки. Найбільш високий рівень чисельності характерний для руслової частини р. Дніпро. Озерні екосистеми 
заплави р. Дніпро характеризуються значно нижчим рівнем чисельності риб при обловах молоді риб. Серед озерних екосистем 
найбільша чисельність угруповань молоді встановлена для водойм Таромського уступу. Найбільша біомаса встановлена для рус-
лової частини р. Дніпро. В озерних водоймах біомаса угруповань молоді значно менша. Видове багатство угруповань молоді 
риб статистично вірогідно залежить від типу біотопу та року як категоріальної змінної. Кількість видів збільшується зі зростан-
ням чисельності до певного рівня, після чого відбувається вихід на плато: зростання чисельності не супроводжується суттєвим 
збільшенням кількості видів в угрупованні. За рівнем різноманіття біотопи можуть бути розділені на три групи. До першої групи 

AGROLOGY



150 AGROLOGY  |  Volume 4   |   Issue 4

M. P. Fedushko, D. L. Bondarev, N. L. Gubanova, O. V. Zhukov
Effects of eutrophication on the long-term dynamics of juvenile fish communities

включені біотопи з найбільш високим рівнем різноманіття: гирло р. Оріль та Обухівські плавні. До другої групи входять біотопи з 
помірним рівнем різноманіття: руслова частина р. Дніпро та Таромський уступ. Найнижчим рівнем різноманіття характеризують-
ся водойми Миколаївського уступу. Обґрунтоване положення, що створення заповідних територій та підтримання в них режиму 
збереження риб є важливим фактором стабілізації часової динаміки чисельності, різноманіття та стійкості рибного населення 
на значно більшій території, ніж сама територія заповідника. Угруповання молоді риб, є чутливим показником часової динаміки 
екологічного стану водойм і реагують як на негативний вплив антропогенної діяльності, так і на позитивні заходи охорони біоло-
гічного різноманіття в заповідних територіях.

Ключові слова: різноманіття; угруповання; часова екологія; забруднення; стійкість екосистем; охорона природи.

Вступ

Прісноводні екосистеми забезпечують блага і послуги, що 
мають найважливіше значення для людського суспільства, про-
те вони належать до числа найбільш значно змінених екосис-
тем з величезною втратою біорізноманіття. До основних загроз 
біорізноманіттю прісноводних екосистем відносяться надмір-
на експлуатація ресурсів, забруднення води, фрагментація, 
руйнування або деградація середовища проживання їх меш-
канців, а також вторгнення чужорідних видів (Geist, 2011). Гід-
робудівництво та створення водосховищ докорінно змінюють 
гідрологічний режим природних водотоків. Відбувається пе-
реформатування природних екосистем та їх складових компо-
нентів; фактично заново формуються природні угруповання їх 
мешканців. Саме тому гідробудівництво відіграє ключову роль 
у порушенні природних екосистем та їх біологічного різнома-
ніття (Nilsson et al., 2005; Dudgeon et al., 2006; Poff et al., 2007; 
Vörösmarty et al., 2010). Гідробудівництво та, як внаслідок цьо-
го, деградація довкілля призводять до фрагментації водного 
середовища існування для більшості мешканців, скорочення 
генетичного обміну і зменшення можливостей для компен-
саційних міграцій, модуляції щільності популяції і повторної 
колонізації (Pavlova et al., 2017). Кількість та розмір гребель 
значно зростали. Створення водосховищ досягло свого макси-
муму в 60–70 роках минулого століття в регіонах бореальної 
та помірної зон (Rosenberg et al., 2000). Швидкість будівництва 
все ще збільшується в економіках, що розвиваються. Напри-
клад, Китай, Центральна та Південна Америка (Zhong & Power, 
1996; Anderson et al., 2006; Stickler et al., 2013; Li et al., 2013). Оцін-
ки показують, що 85% найбільших річних систем у Сполучених 
Штатах, Канаді та Європі трансформовані завдяки будівництву 
гребель (Dynesius & Nilsson, 1994; Nilsson et al., 2005) для вироб-
ництва гідроелектричної енергії, іригації, постачання прісної 
води, контролю весняних паводків та відпочинку (Pringle et 
al., 2000; Anderson et al., 2006). Шляхом перетворення великих 
річок у резервуари для зберігання води, які морфологічно ста-
ють озерами (Rosenberg et al., 2000; Renöfält et al., 2010), греблі 
змінюють природний гідрологічний режим водних екосистем 
і гомогенізують динаміку водотоку в глобальному масштабі 
(Poff et al., 2007). У більш локальному масштабі, вгору за те-
чією греблі, в результаті регулювання гідрологічного режиму 
виникають нові озерні місця проживання (Friedl & Wüest, 2002; 
Haxton & Findlay, 2009), а мінливість рівнів води стає значно 
відмінною від природних умов. У зимку рівень води значно 
знижується, штучно створюється затухання весняної повені 
(Kroger, 1973). Униз за течією від греблі сезонна та міжрічна 
величини і мінливість потоку води, як правило, знижуються 
(Friedman et al., 1998; Graf, 2006). Ці гідрологічні модифікації і 
способи управління водосховищами можуть змінювати режим 
температури води і динаміку покриття льоду, а також вплинути 
на осадові процеси і кругообіг поживних речовин (Baxter, 1977; 

Ostrofsky, 1978). Різкий спад рівня води може спровокувати ви-
сихання, заморожування і ерозію літоральної зони (Gaboury & 
Patalas, 1984; Furey et al., 2006). У результаті створення штуч-
них водосховищ може бути змінена загальна зв’язність річ-
кового ландшафту через фрагментацію флювіальної мережі. 
Таким чином ці зміни сприятимуть виживанню певних видів 
порівняно з іншими (Stanford et al., 1996; Zohary & Ostrovsky, 
2011) унаслідок зміни якості, розмаїття та розподілу оселищ й 
перешкоджання руху мігруючих видів (Raymond, 1979; Jansson 
et al., 2000; Morita & Yamamoto, 2002; Lundqvist et al., 2008), а 
також за рахунок збільшення сприйнятливості до колонізації 
чужорідних видів (Gehrke et al., 2002; Johnson et al., 2008). 

Річкові угруповання риб знаходяться в різноманітних еколо-
гічних умовах (Schlosser, 1982; Cunjak, 1996; Weber et al., 2009; 
Zhang et al., 2020). Молодь риб більш чутлива до навколишньо-
го середовища, ніж більш дорослі риби (Schmutz et al., 2000). 
Порівняно з молоддю, угруповання дорослих риб є відносно 
більш стабільними (Matthews, 1986). Значні зміни в їх струк-
турі відбуваються тільки через значний вплив середовища 
(Rask et al., 2020). Крім випадків жорсткого отруювання, зміни 
в угрупованнях дорослих риб зазвичай реєструються тільки 
після декількох років порушення (Matthews et al., 2013). З ін-
шого боку, відповідь угруповань молоді на зміну середовища є 
відносно швидкою як на негативні, так і на позитивні впливи 
(Hohausová, 2000; Schmutz et al., 2000; Grift et al., 2003). Оцінка 
перспектив застосування в програмах моніторингу показала, 
що угруповання молоді риб можуть мати високу річну мін-
ливість щільності та більш високу чутливість до дії екологіч-
них факторів, ніж угруповання дорослих риб. Видовий склад 
угруповань дорослих риб схожий на видовий склад угруповань 
молоді, що свідчить про формування структур угрупован-
ня риб уже в ранній період індивідуального розвитку особин 
(Sandström & Karås, 2002). Личинкові та ювенільні фази роз-
витку риб є чутливими до абіотичних умов, слугують індика-
тором успішності нересту та його ефективності на окремих 
акваторіях (Tucker et al., 2018). 

Моніторинг молоді риб (у тому числі й цьогорічок) може бути 
особливо корисним у великих та середніх за розмірами річках, де 
репрезантивний облік представників дорослих риб практично не-
можливий (Casselman et al., 1990). Молодь риб легше, ніж дорос-
лих, відібрати у великих річках, тому вважається, що фактична 
структура рибних угруповань в певних місцях краще може бути 
оцінена за допомогою обловів молоді риб (Cattanéo, 2005). Дея-
кі види, старші одного року, живуть у більш глибоких частинах 
рік і/або далеко від узбережжя, але молодь збирається на мілко-
водді, поблизу узбережжя (Schlosser, 1987; Schiemer et al., 1991; 
Jurajda et al., 2001). Тут їх легше відібрати, незалежно від розмі-
ру річки. Уніфікований метод обліку і стратегію моніторингу за 
населенням молоді риб можна застосувати в межах усієї річки з 
аналогічною результативністю, але це неможливо для дорослої 
риби (Jurajda et al., 2010). Відзначимо, що тривалість сприят-
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ливих умов для відбору проб молоді риб в кінці літа набагато 
коротша, ніж період для відбору проб дорослих риб; тому цю 
обставину враховують при розробці успішної стратегії моніто-
рингу. Моніторинг молоді не дає прямої інформації про вікову 
структуру популяцій риб. Облови молоді риб є інструментом, 
який характеризує не тільки наявність нерестовищ на дослід
жуваній ділянці (Oberdorff & Hughes, 1992; Copp, 1992), а й 
надає характеристику екологічним функціям і цілісності всієї 
водойми (Oberdorff et al., 1993; Garner, 1995; Schiemer et al., 
2003). Відбір проб молоді є корисним, хоча і недосконалим, 
методом для забезпечення чутливої оцінки екологічного ста-
ну водойм (Jurajda et al., 2010). Виявлено, що дрібнорозмірні 
види (коротша максимальна довжина тіла) є більш чутливими 
до втрати оселищ. Більш того, існують чіткі тенденції, які де-
монструють підвищену чутливість темпів зростання популяцій 
дрібнорозмірних видів як до втрати середовища існування, так 
і до змін у швидкості життєдіяльності на етапах, що передують 
дорослому життю. Це вказує на те, що переддорослий період 
являє собою критичний етап для подальшого відтворення цих 
видів і посилення важливості збереження середовища існуван-
ня, які використовуються молоддю риб (van der Lee & Koops, 
2016). Угруповання молоді риб були менш диверсифіковані і 
численні на більш змінених ділянках водойм (Latli et al., 2019).

Метою нашої роботи було встановити закономірності часо-
вої динаміки угруповань молоді за умов евтрофікації водойм.

Матеріал і методи

Дослідження проведено у водоймах природного заповідни-
ка “Дніпровсько-Орільський”, який був створений у 1990 році. 
Площа заповідника становить 3766 га, з яких водойми  займають 
203 га. Інтенсивні зміни рельєфу на території природного запо-
відника відбулися після будівництва греблі Дніпровської гідро-
електричної станції у 1932 році. Рівень води після будівництва 
підвищився на 1,5–2,0 м, що відповідає середньому рівню 49,7 м 
над рівнем моря. Під час Другої світової війни (1941 р.) гребля 
була знищена, внаслідок чого рівень води повернувся у вихідну 
позицію. Після відновлення греблі, в 1950 році, рівень води було 
відновлено, а після будівництва другого блоку гідроелектрич-
ної станції Дніпро у 60-х роках і побудови гідроелектричної 
станції в Дніпродзержинську (тепер Кам’янське) рівень води 
піднявся до 51,4 м над рівнем моря. Отже, після будівництва 
каскаду дніпровських водосховищ загальний рівень р. Дніпро 
зріс у природному заповіднику “Дніпровсько-Орільський” по-
рівняно з природним рівнем на 3,0–3,5 м, що призвело до за-
топлення частини заплави, змін конфігурації берегів і площі 
водойм. Досліджені водойми знаходяться в руслі р. Дніпро та 
в системі заплав. 

Іхтіологічні проби відбирали за стандартними методика-
ми, які використовуються при вивченні кількісного та якісного 
складу угруповань риб (Arsan et al., 2006) . Вік риб визначали 
на основі робіт Н. І. Чугунової (Chugunova, 1959). Проби мо-
лоді риб відбирали в різних біотопах прибережної зони водойм 
заповідника, облови – дрібновічковою мальковою волокушею 
довжиною 15 м, висотою 2 м, розмір вічка в крилах 7,5 мм, у 
кулі – 3 мм. Глибина відбору – до 1,7 м. Разовий відбір про-
би відповідав площі акваторії 10–100 м2. Проби відбирали в 
75 стаціонарних моніторингових полігонах, які представляють 
п’ять основних груп біотопів заповідника: гирло р. Оріль; во-
дойми системи Миколаївського уступу, водойми системи Обу-
хівської заплави, акваторія руслової частини р. Дніпро, водо-
йми системи Таромського уступу. 

У матеріалі розглядаються екологічні гільдії відповідно до 

вертикальних уподобань риб: демерсальні, бентопелагічні та 
пелагічні види. Ювенільні стадії розвитку риб можуть істот-
но змінити свої вертикальні вподобання під час онтогенезу. 
Ювенільні фази були віднесені до екологічних гільдій, які ви-
значені для дорослих стадій розвитку риб. До демерсальних 
видів належать такі види, що мешкають на дні або поблизу 
нього і живляться донними організмами. До бентопелагічних 
належать види, які живуть і живляться поблизу дна, у середній 
частині водної товщі або біля поверхні, вільними плавальними 
організмами. Пелагічні включають види, які живуть і живлять-
ся у відкритих водоймах, повʼязані з поверхнею або середньою 
частиною водної товщі, вільно плавають у відкритих водах і 
не повʼязані з дном. Багато пелагічних риб живляться планк-
тоном. Види риб віднесені до екологічних гільдій за даними, 
представленими у FishBase (Froese & Pauly, 2000; 2019).

Результати

За період досліджень в контрольних обловах визначено 
представників 38 видів молоді риб. Основу чисельності угру-
повання складають такі види, як Rhodeus sericeus (Pallas, 1776), 
Rutilus rutilus (Linnaeus, 1758), Alburnus alburnus (Linnaeus, 
1758), Scardinius erythrophthalmus (Linnaeus, 1758) та Blicca 
bjoerkna (Linnaeus, 1758). Якщо розглядати біомасу угру-
повань, то до превалюючих видів також слід віднести Esox 
lucius (Linnaeus, 1758), Carassius gibelio (Bloch, 1782) та Perca 
fluviatilis (Linnaeus, 1758). Стабільно в обловах зустрічаються 
Rhodeus sericeus (Pallas, 1776), Pseudorasbora parva (Temminck & 
Schlegel, 1846), Rutilus rutilus  (Linnaeus, 1758) та Proterorhinus 
marmoratus (Pallas, 1814). Проведений аналіз показав, що тип 
біотопу та рік як категоріальна змінна здатні пояснити 18% 
варіації чисельності прибережних угруповань молоді риб. Тип 
біотопу, рік та їх взаємозв’язок є статистично вірогідними пре-
дикторами. Це свідчить про те, що чисельність угруповань риб 
демонструє реальні часові патерни, а чисельність угруповань 
риб суттєво розрізняється між типами біотопів та за наявності 
загальних часових трендів чисельності кожний з типів біотопів 
характеризується своїми особливостями часової динаміки. З 
моменту початку досліджень до 2004 р. спостерігалася стійка 
тенденція збільшення чисельності угруповань риб в обловах 
молоді риб (рис. 1). Після локального максимуму позначився 
тренд зниження чисельності, який відбувався до 2006–2008 рр. 
У подальшому чисельність угруповання дещо відновилася та 
знаходилася на стабільному рівні. 

Біотопи характеризувалися особливими відмінностями 
загального рівня чисельності та специфікою їх часового ходу. 
Найбільш високий рівень чисельності характерний для русло-
вої частини р. Дніпро. Озерні екосистеми заплави р. Дніпро 
характеризуються значно нижчим рівнем чисельності риб при 
обловах її молоді. Серед озерних екосистем найбільша чисель-
ність угруповань молоді встановлена для водойм Таромського 
уступу. Інші типи біотопів характеризуються подібним рівнем 
чисельності угруповань молоді. 

Тип біотопу та рік, як континуальна змінна, здатні пояс-
нити 11% варіації чисельності угруповання риб при обловах 
молоді риб (табл. 1). 

Взаємодія, яка позначається предиктором “Біотоп × Рік”, 
є статистично вірогідною. Це вказує на наявність специфічної 
часової траєкторії чисельності угруповання для кожного типу 
водойми. Базовими для порівняння програмою обрані водо-
йми Таромського уступу. За особливостями часової динаміки 
чисельності рибного населення від нього не відрізняються 
водойми Миколаївського уступу (регресійний коефіцієнт не 
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Рис. 1. Динаміка чисельності угруповань молоді риб (екз./100 м2, логарифмований масштаб) у часі та залежно від типу 
водойми: А – динаміка у часі по водоймах (вісь абсцис – час, 1997–2015 рр.), біотопи: I – гирло р. Оріль; II – Миколаївський 
уступ; III – Обухівські плавні; IV – руслова частина р. Дніпро; V – Таромський уступ; В – динаміка у часі по всіх водоймах, 

С – розподіл значень по водоймах

 роки

Джерело впливу SS (сума квадратів) Ступінь вільності MS (середня сума 
квадратів) F-відношення p-рівень

Чисельність, Radj = 0.18, F = 2.41, p < 0.001 (“Рік” – дискретна змінна)
Вільний член 41650 1 41650 13698 < 0.001
Біотоп 121 4 30.2 9.93 < 0.001
Рік 144 18 8.02 2.64 < 0.001
Біотоп × Рік 405 72 5.63 1.85 < 0.001
Помилка 1517 499 3.04 - -

Біомаса, Radj = 0.11, F = 9.31, p < 0.001 (“Рік” – континуальна змінна)
Вільний член 1.99 1 1.99 0.60 0.44
Біотоп 53.9 3 17.97 5.44 < 0.001
Рік 3.90 1 3.90 1.18 0.28
Біотоп × Рік 116 4 28.98 8.77 < 0.001
Помилка 1929 584 3.30 - -

Таблиця 1. Загальна лінійна модель (GLM) впливу типу біотопу та року на чисельність і біомасу угруповань молоді риб 
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є статистично вірогідним – 22.3±16.1). Регресійні коефіцієнти 
для гирла р. Оріль (43.3±16.1) та руслової частини р. Дніпро 
(62.5±17.1) свідчать про тенденцію більшого зростання чисель-
ності молоді риб протягом часу досліджень швидше, ніж в ін-
ших екосистемах. Ці результати підтверджуються попарними 
коефіцієнтами кореляції часу та чисельності угруповань молоді. 
Для гирла р. Оріль та руслової частини р. Дніпро підтвердже-
на тенденція монотонного збільшення чисельності угруповань 
риб протягом періоду дослідження (коефіцієнт кореляції з часом 
r = 0.31, p < 0.008 та r = 0.32, p < 0.001, відповідно). У водо-
ймах Обухівських плавнів спостерігалася стійка тенденція до 
зменшення чисельності угруповань молоді (r = –0.37, p < 0.001). 
Для інших типів водойм лінійний тренд динаміки чисельності 
угруповань молоді не простежується. Між чисельністю та біо-
масою угруповань риб існує позитивний кореляційний зв’язок 
(r = 0.73, p < 0.001). Таким чином, коефіцієнт детермінації ста-
новить 0.52, тобто за наявності кореляційного зв’язку ці дві ха-
рактеристики угруповання несуть значну кількість незалежної 
інформації. Найсильніший зв’язок між чисельністю та біома-
сою спостерігається для угруповань риб з Обухівських плавнів 
(r = 0.82, p < 0.001) та руслової частини р. Дніпро (r = 0.77, 
p < 0.001). Дещо менший зв’язок встановлений для угруповань з 
гирла р. Оріль (r = 0.71, p < 0.001) та Миколаївського уступу 
(r = 0.70, p < 0.001). Найнижчий рівень кореляції між чисель-
ністю та біомасою угруповань риб установлений для водойм 
Таромського уступу (r = 0.61, p < 0.001). Тип біотопу та рік, як 
категоріальна змінна, здатні пояснити 14% варіації біомаси угру-
повання риб при обловах молоді риб (табл. 2). Тип біотопу, рік 
та їх взаємозв’язок є статистично вірогідними предикторами. Це 
свідчить про те, що біомаса угруповань риб демонструє реальні 
часові патерни, а біомаса угруповань риб суттєво розрізняєть-
ся між типами біотопів; за наявності загальних часових трендів 
біомаси кожний з типів біотопів характеризується своїми осо-
бливостями часової динаміки. У період 1998–2002 рр. спосте-
рігалася монотонна тенденція збільшення біомаси угруповань 
молоді (рис. 2).

Після локального максимуму 2002 р. відбулося зниження 
цього показника, а з 2004 р. показники біомаси стабілізувалися 
на постійному рівні з щорічними відхиленнями від константного 
стаціонарного значення. Між часом та біомасою є статистично ві-
рогідний кореляційний зв’язок (r = 0.10, p = 0.012), який підтвер-
джує наявність часового тренду збільшення біомаси угруповань 
молоді. Найбільш сильно лінійний тренд збільшення біомаси ви-
ражений для угруповань риб гирла р. Оріль (r = 0.36, p < 0.002) 
та для угруповань Таромського уступу (r = 0.30, p < 0.001). 

Джерело впливу SS (сума квадратів) Ступінь вільності MS (середня сума 
квадратів) F-відношення p-рівень

Чисельність, Radj = 0.18, F = 2.41, p < 0.001 (“Рік” – дискретна змінна)
Вільний член 53615 1 53615 24526 < 0.001
Біотоп 110 4 27.6 12.6 < 0.001
Рік 98 18 5.44 2.49 < 0.001
Біотоп × Рік 208 72 2.89 1.32 0.05
Помилка 1091 499 2.19 - -

Біомаса, Radj = 0.12, F = 10.20, p < 0.001 (“Рік” – континуальна змінна)
Вільний член 12.8 1 12.75 5.88 0.02
Біотоп 22.0 3 7.34 3.39 0.02
Рік 17.7 1 17.75 8.19 < 0.001
Біотоп × Рік 39.1 4 9.77 4.51 < 0.001
Помилка 1266 584 2.17 - -

Таблиця 2. Загальна лінійна модель (GLM) впливу типу біотопу та року на біомасу угруповань молоді риб  

Відзначимо статистично вірогідний характер часового тренду 
біомаси для угруповань руслової частини р. Дніпро (r = 0.27,                
p < 0.001). Для водойм Миколаївського уступу та Обухівських 
плавнів у 2002–2004 рр. реєстрували локальний максимум біо-
маси угруповань, який порушує лінійний тренд, встановлений 
для інших типів біотопів.

Найбільша біомаса встановлена для руслової частини р. Дні-
про. В озерних водоймах біомаса угруповань молоді значно 
менша. Видове багатство угруповань молоді риб статистично 
вірогідно залежить від типу біотопу та року як категоріальної 
змінної, які разом можуть пояснити 17% варіювання цього по-
казника (табл. 3). 

Додавання до переліку предикторів чисельності та біомаси 
угруповання збільшує пояснювальну здатність моделі до 67%, 
при цьому роль взаємодії року та типу біотопу стає статистич-
но невірогідною. Кількість видів та чисельність угруповання 
риб корелюють позитивно між собою (r = 0.55, p < 0.001). Гра-
фічний аналіз підтверджує наявність нелінійної залежності 
між кількістю видів в угрупованні та його чисельністю (рис. 3).

Кількість видів збільшується зі зростанням чисельності до 
певного рівня, після чого відбувається вихід на плато: зростан-
ня чисельності не супроводжується суттєвим збільшенням 
кількості видів в угрупованні. Кількість видів також корелює 
з біомасою (r = 0.47, p < 0.001), що є тривіальним результатом 
унаслідок кореляції біомаси та чисельності угруповання. Більш 
інформативно дослідити здатність показника біомаси пояснити 
варіабельність видового багатства, яке не може бути поясне-
ним залежністю від чисельності угруповання. Для цього ми 
дослідили вплив біомаси на варіювання залишків регресійної 
моделі залежності кількості видів від чисельності угруповання 
(після логтрансформації). Залишок моделі демонструє статис-
тично вірогідну кореляцію з біомасою (r = 0.11, p < 0.005). Це 
доводить, що видове багатство угруповання буде тим більше, 
чим більша його чисельність, а за умов рівності чисельності 
різноманіття буде більшим в угрупованні з більш високою біо-
масою. Отже, видове багатство угруповання риб є функцією як 
його чисельності, так і біомаси. Між часом та кількістю видів 
є позитивний кореляційний зв’язок (r = 0.16, p < 0.001), який 
свідчить про тенденцію до збільшення різноманіття протягом 
часу (рис. 4).

Між часом та залишком регресійної залежності кількості 
видів від чисельності, біомаси та типу біотопу, є кореляційний 
зв’язок (r = 0.16, p < 0.001). Це вказує на те, що часові патерни 
видового багатства є певною мірою незалежним процесом, хоч 
кількість видів є також функцією чисельності та біомаси угру-
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Рис. 2. Динаміка біомаси угруповань молоді риб (г/100 м2 у логарифмічному масштабі) у часі та залежно від типу водо-
йми: А – динаміка у часі по водоймах (вісь абсцис – час, 1997–2015 рр.), біотопи: I – гирло р. Оріль; II – Миколаївський 
уступ; III – Обухівські плавні; IV – руслова частина р. Дніпро; V – Таромський уступ; В – динаміка у часі по всіх водой-

мах, С – розподіл значень по водоймах

А

В С
 роки

Джерело впливу SS (сума квадратів) Ступінь вільності MS (середня сума 
квадратів) F-відношення p-рівень

Radj = 0.21, F = 2.69, p < 0.001 (“Рік” – дискретна змінна)
Вільний член 41120 1 41120 5870 < 0.001
Біотоп 569 4 142.3 20.3 < 0.001
Рік 352 18 19.6 2.79 < 0.001
Біотоп × Рік 652 72 9.05 1.29 0.05
Помилка 3496 499 7.01 - -

Radj = 0.19, F = 16.05, p < 0.001 (“Рік” – континуальна змінна)
Вільний член 86 1 85.73 12.00 < 0.001
Біотоп 61 3 20.33 2.85 0.04
Рік 96 1 96.48 13.51 < 0.001
Біотоп × Рік 199 4 49.69 6.96 < 0.001
Помилка 4172 584 7.14 - -

Radj = 0.67, F = 13.94, p < 0.001 (“Рік” – дискретна змінна)
Вільний член 33.37 1 33.37 4233.82 < 0.001
Чисельність 3.33 1 3.33 422.94 < 0.001
Біомаса 0.10 1 0.10 12.94 < 0.001
Біотоп 0.08 4 0.019 2.45 0.05
Рік 0.26 18 0.015 1.87 0.02
Біотоп × Рік 0.67 72 0.009 1.17 0.17
Помилка 3.98 505 0.008 - -

Таблиця 3. Загальна лінійна модель (GLM) впливу типу біотопу, року, чисельності та біомаси угруповань молоді риб на кількість 
видів в угрупованні  
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Рис. 3. Залежність кількості видів (S) від чисельності (А – логарифмовані значення log2Abund) та залишків регресійної залеж-
ності кількості видів від чисельності (Resid) від біомаси (В – логарифмовані значення log2Abund) угруповань молоді риб
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Рис. 4. Динаміка кількості видів угруповання молоді риб (ось ординат: S – кількість видів): А – динаміка у часі по водоймах 
(вісь абсцис – час, 1997–2015 рр.), біотопи: I – гирло р. Оріль; II – Миколаївський уступ; III – Обухівські плавні; IV – руслова 

частина р. Дніпро; V – Таромський уступ; В – динаміка у часі по всіх водоймах, С – розподіл значень по водоймам

повання, а також залежить від типу біотопу. Підкреслимо, що 
кореляція між залишками та часом значно відмінна для різних 
типів біотопів. Для гирла р. Оріль кореляція залишків від часу є 
найбільшою (r = 0.37, p < 0.002). Для руслової частини р. Дніпро 
та водойм Таромського уступу кореляція дещо менша (r = 0.16, 
p = 0.04 та r = 0.26, p < 0.001, відповідно). Для інших типів 
водойм статистично вірогідної кореляції не встановлено. Це 
вказує на наявність самостійного тренда збільшення видового 
багатства протягом часу в деяких водоймах, який є незалеж-
ним від варіації чисельності та біомаси угруповання. Найви-

щим рівнем видового багатства характеризуються угруповання 
риб гирла р. Оріль, та дещо нижчий рівень характерний для 
угруповань руслової частини р. Дніпро. Помірний рівень видо-
вого багатства властивий для Обухівських плавнів, а найменше 
видове багатство встановлене для водойм Миколаївського та 
Таромського уступів. 

Тип біотопу та рік разом здатні пояснити 19% варіювання 
індексу різноманіття Шеннона (табл. 4). Взаємодія типу біото-
пу та року не є статистично вірогідним предиктором індексу 
Шеннона. Це свідчить про наявність загального тренду ва-
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ріювання різноманіття угруповань риб, який не залежить від 
типу біотопу. Додавання до переліку предикторів чисельності та 
біомаси збільшує пояснювальну здатність моделі до 29%. При 
цьому статистично вірогідним предиктором з доданих є тільки 
чисельність угруповання. Індекс Шеннона позитивно корелює з 
чисельністю угруповання (r = 0.27, p < 0.001). Рівень залежно-
сті індексу Шеннона від чисельності є різним для різних типів 
біотопів. Кореляція найбільша для угруповання з гирла р. Оріль 
(r = 0.41, p < 0.001). Дещо менша кореляція для угруповань Обу-
хівських плавнів та Таромського уступу (r = 0.32, p < 0.001 та 
r = 0.36, p < 0.001, відповідно). Середньому по вибірці рівню 

відповідає кореляція для угруповання з Миколаївського уступу 
(r = 0.27, p < 0.001). І найменша кореляція індексу Шеннона 
та чисельності характерна для угруповання з руслової частини    
р. Дніпро (r = 0.19, p < 0.001). 

Графічний аналіз розкриває нелінійний характер залежно-
сті індексу Шеннона від чисельності угруповання (рис. 5).

За низьких та високих значеннях чисельності різноманіття 
зменшується. Оптимальне значення чисельності угруповання, 
за якого різноманіття набуває найбільшого значення, становить 
310,2 екз./100 м2. Біомаса та чисельність угруповання сильно ко-
релюють, тому закономірним є результат, що біомаса, як і чисель-

Джерело впливу SS (сума квадратів) Ступінь вільності MS (середня сума 
квадратів) F-відношення p-рівень

Radj = 0.13, F = 1.94, p < 0.001 (“Рік” – дискретна змінна)
Вільний член 1698 1 1698 4973 < 0.001
Біотоп 17 4 4.14 12.11 < 0.001
Рік 15 18 0.83 2.44 < 0.001
Біотоп × Рік 29 72 0.41 1.20 0.14
Помилка 170 499 0.34 - -

Radj = 0.10, F = 18.50, p < 0.001 (“Рік” – континуальна змінна)
Вільний член 4.93 1 4.93 13.97 < 0.001
Біотоп 2.32 3 0.77 2.19 0.09
Рік 5.45 1 5.45 15.45 < 0.001
Біотоп × Рік 3.13 4 0.78 2.22 0.07
Помилка 206 584 0.35 - -

Radj = 0.21, F = 2.63, p < 0.001 (“Рік” – дискретна змінна)
Вільний член 17.42 1 17.42 56.10 < 0.001
Біотоп 14.26 4 3.56 11.48 < 0.001
Рік 12.09 18 0.67 2.16 < 0.001
Біотоп × Рік 25.43 72 0.35 1.14 0.22
Чисельність 12.79 1 12.79 41.18 < 0.001
Біомаса 13.63 1 13.63 43.88 < 0.001
Помилка 154.4 497 0.31 - -

Таблиця 4. Загальна лінійна модель (GLM) впливу типу біотопу, року, чисельності та біомаси угруповань молоді риб на індекс 
різноманіття угруповання за Шенноном  
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Рис. 5. Залежність індексу різноманіття Шеннона від чисельності (лінія – регресія поліномом другого порядку 
H = 0.033 + 0.49 · log2Abund –0.0296 · (log2Abund)2, максимального значення набуває при log2Abund = 8.28, або 310,2 екз./100 м2) 

(А) та залишків цієї поліноміальної регресійної залежності від біомаси (В) угруповань молоді риб
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ність, сильно корелює з індексом Шеннона (r = 0.15, p < 0.001). 
Щоб оцінити вплив на різноманіття саме біомаси, ми досліди-
ли кореляцію залишків поліноміальної моделі впливу на різно-
маніття чисельності угруповання (після лог-трансформації) з 
біомасою угруповання. Встановлено статистично вірогідну ко-
реляцію (r = 0.24, p < 0.001). Отже, головним драйвером різно-
маніття угруповання риб слугує його кількісне багатство, пред-
ставлене як чисельністю, так і біомасою. Вплив чисельності 
на різноманіття за Шенноном є нелінійним, а вплив біомаси – 
лінійним: збільшення біомаси сприяє збільшенню різноманіт-
тя угруповання. Різноманіття за Шенноном демонструє тренд 
монотонного зростання протягом усього періоду досліджень 
(рис. 6).

Між часом та індексом Шеннона існує статистично вірогід-
ний кореляційний зв’язок (r = 0.18, p < 0.001), що підтверджує 
припущення про наявність часового тренда зростання різнома-
ніття. У різних біотопах спостерігаються різні часові патерни ва-
ріювання різноманіття. У водоймах Таромського уступу та гирла 
р. Оріль цей часовий тренд найбільш чіткий (r = 0.35, p < 0.001 
та r = 0.29, p < 0.001, відповідно). В інших водоймах флуктуації 
різноманіття більш високої частоти затіняють значення моно-
тонного тренду.

За рівнем різноманіття біотопи можуть бути розділені на три 
групи. До першої групи включені біотопи з найбільшим рівнем 
різноманіття: гирло р. Оріль та Обухівські плавні. До другої гру-
пи входять біотопи з помірним рівнем різноманіття: руслова ча-
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Рис. 6. Динаміка індексу різноманіття Шеннона угруповання молоді риб (вісь ординат, Н) у часі та залежно від типу во-
дойми: А – динаміка у часі по водоймах (вісь абсцис – час, 1997–2015 рр.), біотопи: I – гирло р. Оріль; II – Миколаївський 
уступ; III – Обухівські плавні; IV – руслова частина р. Дніпро; V – Таромський уступ; В – динаміка у часі по всіх водой-

мах, С – розподіл значень по водоймах

стина р. Дніпро та Таромський уступ. Найнижчим рівнем різно-
маніття характеризуються водойми Миколаївського уступу. Тип 
біотопу та рік, як категоріальна змінна, можуть разом пояснити 
11% варіювання індексу Пієлоу (табл. 5). Взаємодія типу біото-
пу та року не є статистично вірогідним предиктором варіювання 
індексу Пієлоу. Додавання чисельності та біомаси угруповання 
до переліку предикторів суттєво збільшує пояснювальну здат-
ність моделі до 36%. Обидва додані предиктори є статистично 
вірогідними. Між чисельністю та індексом різноманіття Пієлоу 
є від’ємна кореляція (r = –0.49, p < 0.001). Це вказує на те, що 
більш вирівняними за розподілом чисельності видів є нечисленні 
угруповання риб, а збільшення чисельності відбувається за ра-
хунок обмеженої кількості видів, або в крайньому випадку – за 
рахунок одного виду-домінанта. Така кореляція встановлена для 
всіх типів водойм. Найбільшою за модулем вона є для водойм 
Миколаївського уступу (r = –0.67, p < 0.001), дещо меншою – для 
Обухівських плавнів та Таромського уступу (r = –0.50, p < 0.001 та 
r = –0.52, p < 0.001,  відповідно). Найменша кореляція встановле-
на для руслової частини р. Дніпро та гирла р. Оріль (r = –0.29, 
p < 0.001 та r = –0.45, p < 0.001, відповідно). Залишок лінійної 
регресії залежності індексу Пієлоу від чисельності угрупован-
ня має позитивну кореляцію з біомасою (r = 0.21, p < 0.001). Це 
свідчить про те, що вирівнянність угруповання, як структурна 
характеристика, має тісний зв’язок з біомасою угруповання. За 
умов рівної чисельності більша вирівнянність буде в угрупо-
вання, яке матиме більшу біомасу.

Індекс Пієлоу на початковому етапі дослідження з 1997 до 

 роки
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2002 рік демонстрував тенденцію до зменшення, після чого 
тенденція перетворилася на зростання цього показника протя-
гом часу (рис. 7).

Між часом та індексом Пієлоу існує позитивна кореляція 
(r = 0.12, p < 0.001). Відзначимо, що залишок лінійної регресії 
залежності індексу Пієлоу від чисельності угруповання має коре-
ляцію з часом (r = 0.17, p < 0.001). Це вказує на те, що тренд до 
зростання індексу Пієлоу протягом часу є самостійною тенден-
цією різноманіття угруповання, яка не залежить від чисельності, 
хоча чисельність є суттєвим драйвером вирівнянності чисельно-
сті видів в угрупованні. Часовий тренд збільшення індексу Пієлоу 
найбільше проявляє себе у водоймах Таромського уступу (r = 0.25, 
p < 0.001) та гирла р. Оріль (r = 0.21, p = 0.05). Дещо менш помітна 
ця тенденція в русловій частині р. Дніпро (r = 0.14, p = 0.05). Для 
водойм Миколаївського уступу та Обухівських плавнів спосте-
рігається стагнація цього показника (r = 0.15, p =0.18 та r = 0.02, 
p =0.89, відповідно). Найбільше різноманіття Пієлоу встановле-
не для угруповань риб у гирлі р. Оріль та Обухівських плавнів. В 
інших біотопах цей показник набуває менших значень. 

Обговорення

Для пояснення головних трендів динаміки синекологічних 
характеристик угруповань молоді риб у межах водойм природ-
ного заповідника «Дніпровсько-Орільський» ми розглядаємо 
вірогідний вплив трьох джерел варіації: зарегульований стік р. 
Дніпро внаслідок створення каскаду водосховищ, евтрофіка-
цію та заповідний режим. Очевидно, перші два джерела впли-
ву є негативними, а створення охоронного режиму при запові-
данні – позитивний чинник. Евтрофікація за напрямом свого 
впливу співпадає з негативними ефектами регульованого стоку 
та значно їх підсилює. Хоч це фактори різного походження, але 
наявні всі підстави їх об’єднати в один фактор – антропоген-
ний тиск. Важливою проблемою лишається оцінити роль цих 
факторів у динаміці рибного населення дослідженої території. 
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Джерело впливу SS (сума квадратів) Ступінь вільності MS (середня сума 
квадратів) F-відношення p-рівень

Radj = 0.11, F = 1.74, p < 0.001 (“Рік” – дискретна змінна)
Вільний член 172 1 172 5596 < 0.001
Біотоп 1.05 4 0.26 8.54 < 0.001
Рік 1.38 18 0.08 2.51 < 0.001
Біотоп × Рік 2.65 72 0.04 1.20 0.14
Помилка 15.3 499 0.03 - -

Radj = 0.06, F = 5.48, p < 0.001 (“Рік” – континуальна змінна)
Вільний член 0.17 1 0.17 5.27 0.02
Біотоп 0.19 3 0.06 1.95 0.12
Рік 0.20 1 0.20 6.24 0.01
Біотоп × Рік 0.22 4 0.06 1.74 0.14
Помилка 18.76 584 0.03 - -

Radj = 0.36, F = 4.44, p < 0.001 (“Рік” – дискретна змінна)
Вільний член 5.83 1 5.83 265 < 0.001
Біотоп 0.78 4 0.20 8.90 < 0.001
Рік 0.75 18 0.042 1.89 0.01
Біотоп × Рік 1.76 72 0.025 1.11 0.26
Чисельність 4.18 1 4.18 190 < 0.001
Біомаса 0.98 1 0.98 44.6 < 0.001
Помилка 10.95 497 0.022 - -

Таблиця 5. Загальна лінійна модель (GLM) впливу типу біотопу, року, чисельності та біомаси угруповань риб на індекс
різноманіття угруповання молоді риб за Пієлоу  

Створення водосховища та регуляція стоку р. Дніпро 
по-різному проявляють себе в різних типах водойм заповідни-
ка і залежать від їх типологічних особливостей. Фактор евтро-
фікації характеризується кількісною специфікою залежно від 
типу озерних систем. 

Найбільш динамічні зміни, пов’язані з будівництвом гре-
бель, відбулися відразу після їх створення; нині динаміка про-
цесів стабілізувалася, має спрямований, але дуже повільний 
характер. Техногенне навантаження, забруднення, потраплян-
ня решток пестицидів та мінеральних добрив разом з ґрунто-
вими водами або поверхневим стоком, скид у водойми побу-
тових стічних вод, які перенасичені органікою та біогенними 
елементами – усі ці явища збільшують свою інтенсивність 
останні десятиліття. Тому найвищого рівня прояву градієнти, 
пов’язані зі зміною водного режиму р. Дніпро та евтрофікаці-
єю, проявляють в системі озер заповідника, які мають зв’язок 
з річкою, але залежно від геоморфологічних особливостей 
озера відрізняються рівнем інтенсивності каскаду явищ, які 
викликані систематичною відсутністю повені, антропогенним 
забрудненням, добовою ритмікою рівня води, який штучно ре-
гулюється, швидкістю водотоку та інтенсивністю процесів се-
диментації. Очевидно, що типологічно відмінні озерні системи 
мають свої природні особливості рибного населення, тому сам 
по собі фактор “Біотоп” не може бути маркером впливу регу-
льованого стоку р. Дніпро. Ми припускаємо, що антропоген-
ний вплив унаслідок створення водосховища та регульованого 
водного режиму, а також евтрофікації  має накопичувальний 
ефект, тому інформативним маркером цього процесу може 
бути взаємодія фактора “Біотоп” та континуального фактора 
“Рік”. Адекватна інтерпретація цього маркера можлива за умов 
оцінки спрямованості відповідних ефектів, оскільки цей фак-
тор може позначати аспекти мінливості структури населення 
риб, які пов’язані зі зворотними за своїм напрямом ефектами, 
тобто позитивним впливом заповідного режиму. Відзначимо, 
що він також може мати диференціальний прояв, залежно від 



 AGROLOGY  |  Volume 4   |   Issue 4 159 

M. P. Fedushko, D. L. Bondarev, N. L. Gubanova, O. V. Zhukov
Effects of eutrophication on the long-term dynamics of juvenile fish communities

Biotope: I

0.4

0.6

0.8

1.0

Biotope: II Biotope: III

Biotope: IV

0.4

0.6

0.8

1.0

Biotope: V

 Median 
 25%-75% 
 Non-Outlier Range 

1997 1999 2001 2003 2005 2007 2009 2011 2013 2015
0.70

0.74

0.78

0.82

0.86

I II III IV V
0.76

0.78

0.80

0.82

0.84

 роки

А

В С

Рис. 7. Динаміка індексу різноманіття за Пієлоу угруповання молоді риб у часі та залежно від типу водойми: А – динаміка 
у часі по водоймах (вісь абсцис – час, 1997–2015 рр.), біотопи: I – гирло р. Оріль; II – Миколаївський уступ; III – Обухівські 

плавні; IV – руслова частина р. Дніпро; V – Таромський уступ; В – динаміка у часі по всіх водоймах, С – розподіл значень по 
водоймах

типу озерної системи. Але найбільшу роль для маркування 
впливу заповідного режиму відводимо континуальній змін-
ній “Рік”, так як вважаємо, що позитивний вплив охоронного 
режиму на перших етапах створення заповідника може мати 
тотально позитивне значення. Вочевидь, що природні осо-
бливості конкретної системи водойм описує змінна “Біотоп”, 
а синхронні зміни в структурі населення протягом року, які 
викликані загальними для всіх типів водойм причинами кож-
ного конкретного року, позначаються категоріальною змінною 
“Рік”. Специфіку відгуку на особливості екологічного оточен-
ня цього року рибного населення в межах конкретного типу 
водойм характеризує змінна “Біотоп × Рік”.

Наші результати свідчать про те, що для досліджуваної 
системи водойм у цілому не спостерігається тенденції зміни 

чисельності; цей показник є стаціонарним у часі. Тим не менш, 
для руслової частини р. Дніпро та безпосередньо близького до 
неї гирла р. Оріль встановлена тенденція збільшення чисель-
ності угруповань молоді риб, тоді як в інших типах водойм 
стійкого тренду не визначено, за винятком водойм Обухівських 
плавнів, де чисельність угруповань молоді постійно зменшува-
лася (табл. 6). 

За показниками біомаси також спостерігається тенденція 
до збільшення в указаних водоймах, а також у водоймах Та-
ромського уступу. Збільшення показників чисельності та біо-
маси угруповань супроводжується зростанням кількості видів 
і різноманіття за Шенноном. Підкреслимо, що іхтіорізнома-
ніття України продовжує зазнавати значної деградації внаслі-
док зміни умов існування господарською діяльністю людини 

Водойма
(або системи водойм)

Чисельність
угруповання

Біомаса
угруповання

Кількість видів 
в угрупованні

Індекс
Шеннона

Індекс
Пієлоу

Гирло р. Оріль ↑ ↑ ↑ ↑ –
Миколаївський уступ – – – – –
Обухівські плавні ↓ – – – ↑
Руслова частина р. Дніпро ↑ ↑ ↑ – –
Таромський уступ – ↑ ↑ ↑ ↑

Умовні позначки: ↑ – статистично вірогідний тренд збільшення показника протягом періоду досліджень; ↓ – статистично віро-
гідний тренд зменшення показника протягом періоду досліджень; – – відсутність статистично вірогідного тренду зміни показни-
ка протягом періоду досліджень.

Таблиця 6. Тенденції зміни показників угруповань молоді риб протягом 1997–2015 рр. у водоймах природного заповідника 
“Дніпровсько-Орільський”
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(Scherbukha, 2004). Ретроспективний аналіз динаміки іхтіо-
фауни Дніпра вказує на стрімке скорочення як чисельності, так 
і різноманіття населення риб від з 30-х років минулого століття 
(Verlatiy et al., 2009). Динаміка чисельності цьоголіток Кремен-
чуцького водосховища характеризується значним їх збільшенням 
після злиття водосховища, коли відбулося різке зниження чисель-
ності цьоголіток, чисельність дещо відновилася та демонструва-
ла стагнацію з 1985 по 2005 рік на рівні 1558–1805 екз./100 м2 
(Kotovska, 2007). Таким чином, стійку динаміку збільшення 
чисельності, біомаси та різноманіття угруповань риб у русло-
вій ділянці Дніпра та наближених до нього водоймах озерної 
системи природного заповідника “Дніпровсько-Орільський” 
ми можемо пояснити результатом дії природоохоронного ре-
жиму цієї території. 

Зниження чисельності угруповань молоді в Обухівських 
плавнях пов’язуємо з інтенсивними процесами евтрофікації, які 
найбільш активні саме в системі цих водойм. Вплив евтрофіка-
ції на склад угруповань риб у водоймах є різноманітним. Дослід
ження свідчать про те, що під впливом евтрофікації зазвичай 
відбувається перехід у структурі угруповань риб від переважан-
ня корегонідів та окуня до домінування ципринідів (Hartmann, 
1977; Persson et al., 1991). Вплив мутності води може бути пов’я-
заний зі зменшенням тиску хижаків та, вірогідно, забезпеченням 
кращим живленням молоді на мілководді. Градієнти мутності 
води влітку можуть сприяти розвитку молоді риб. Більш мут-
ні оселища можуть бути більш привабливими для молоді риб 
(Blaber & Blaber, 1980). У високоевтрофованих системах на-
бувають переваги йорж та судак, що пояснюється результатом 
конкурентних алометрій, які походять від відмінностей у здат-
ності молоді риб добувати зоопланктон (Persson et al., 1991). За 
низької щільності добичі та відсутності зануреної рослинності 
циприніди є найбільш ефективними споживачами, тоді як оку-
ні більш конкурентоспроможні в середовищах існування з ви-
сокою структурною складністю (Winfield, 1986; Persson, 1988; 
Persson et al., 1991; 1992).

Найбільшу активацію процесів евтрофікації саме в систе-
мі водойм Обухівської заплави ми пов’язуємо з будівництвом 
Орільського каналу. Ця штучна водойма дренує озера Обухів-
ської системи, що в кінцевому рахунку сприяє накопиченню в 
них органіки та розвитку явищ дефіциту кисню. Із настанням 
явищ повені, вірогідність яких загалом знижена внаслідок регу-
льованого стоку р. Дніпро загалом, фіксований рівень в Обухів-
ський заплаві підтримується близьким розміщенням Орільсько-
го каналу. Водообмін та пов’язана з ним евакуація надлишкової 
органіки з озер значно обмежені. Застійні явища й постійне на-
копичення органічних залишків створюють несприятливі умови 
для життя та розвитку молоді риб. Оскільки макрофіти зазвичай 
пригнічуються в евтрофному середовищі, значні частини прибе-
режних територій будуть менш укритими рослинністю. Як ре-
зультат, трофічні ресурси для окуня легше виснажуються внас-
лідок конкуренції з ципринідами, і згодом збільшення розмірів 
та набуття окунем рибоїдних розмірів повинні уповільнитися. 
Якщо окунь не може досягти рибоїдних розмірів, то виживання 
молоді плотви збільшиться, а отже, і сила їх конкурентної взає-
модії з молоддю окуня (Persson et al., 1991). Іншим можливим 
поясненням зміни домінування є погіршення зорових умов в 
евтрофізованих водних об’єктах, що надає перевагу видам, 
оснащеним візуальними пристосуваннями, які підвищують 
їхню здатність до видобутку трофічних ресурсів у темному 
або напівтемному середовищі, як судак та йорж. Обидва види 
мають відбивний шар, tapetum lucidum, на сітківці, який під-
вищує світлочутливість у похмурих умовах (Ahlbert, 1969; 
Ali et al., 1977). Крім того, йорж має добре розвинений орган 
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бічної лінії, що дозволяє йому повноцінно годуватися, навіть 
у темряві (Bergman, 1988; Janssen, 1997). Циприніди також мо-
жуть ефективно здобувати їжу за низької інтенсивності світла 
(Dabrowski, 1982; Townsend & Risebrow, 1982; Diehl, 1988).

У великих річках на успіх онтогенетичного розвитку риб в 
основному впливає наявність ресурсів і можливість видів адап-
тувати свій раціон живлення. Людина радикально змінила пріс-
новодні оселища. Такі зміни можуть знизити доступність корму 
для ювенільних форм і, отже, вплинути на їх здатність досягати 
дорослого віку (Latli et al., 2019). Швидкість збільшення розмірів 
особин, яка залежна від конкуренції за трофічні ресурси, може 
призвести до смертності, яка залежна від щільності популяції. 
Уповільнення росту риб супроводжується збільшенням трива-
лості стадій розвитку риб, і смертність часто зменшується зі 
збільшенням розміру особин. Залежна від щільності смертність 
також опосередковано впливає на довгострокову стабільність 
популяцій (Shepherd & Cushing, 1980; Houde, 1989). Молодь риб 
є ефективним інструментом оцінки екологічного статусу всього 
рибного угруповання. Молоді особини мешкають у специфіч-
них для даного виду середовищах, що відображають їх життєві 
вимоги (Copp & Peňáz, 1988). Висока плодючість риб забезпечує 
значну чисельність на ранніх етапах життєвого циклу. Тому ди-
наміка чисельності цих вікових компонентів популяцій підпадає 
під дію як факторів контролю, що не залежать від щільності, які 
відповідальні за мінливість популяції, так і під дію регулюючих 
факторів, що залежать від щільності, які стабілізують популяції 
(Cushing, 1974; J. M. Cushing & Henson, 2018). 

Ріст, що залежить від щільності, це не тільки обмеження 
темпів росту трофічними ресурсами. Скоріше мова йдеться про 
ситуацію, коли швидкість живлення індивідууму знижується 
за рахунок присутності інших членів тієї ж популяції, когорти 
або вікового класу, тобто внутрішньокогортна конкуренція за 
трофічні ресурси зростає зі збільшенням щільності індивідуу-
мів (Heath, 1992). Існує припущення, що динаміка ювенільних  
фаз має найбільш важливе значення при встановленні рівня  
приросту популяцій прісноводних риб, того часу як динаміка 
личинкової стадії має більш важливе значення для динаміки 
приросту популяцій морських видів риб (Houde, 1994). На ди-
наміку чисельності локальних популяцій риб впливають фак-
тори середовища та сезонні міграції нестатевозрілих особин 
(Drake & Arias, 1991; Akin et al., 2003). 

Біотичні фактори можуть викликати формування патерни 
динаміки угруповань (Barry et al., 1996; Poulos et al., 2014). Мар-
керами біотичних чинників у динаміці угруповань тварин є ін-
декси різноманіття. Наші результати свідчать про те, що індекс 
Шеннона та кількість видів значно корелюють з показниками 
багатства угруповань риб. Ця кореляція розкриває взаємозв’язок 
між різноманіттям та функціями угруповань. Водна рослинність 
також може впливати на взаємодію між видами риб завдяки 
створенню структурно складних оселищ (Rozas & Odum, 1988; 
Levin et al., 1997). Чисельність деяких видів риб тісно пов’яза-
на з рослинністю (Killgore et al., 1989; West & King, 1996; King 
& Sheridan, 2006). Молодь окуня та коропових риб надає пере-
вагу оселищам з великою кількістю макрофітів, тоді як молодь 
судака та корюшки найчастіше зустрічається у відкритій воді 
(Sandström & Karås, 2002). Концептуально обґрунтована пози-
ція про те, що обмеження зростання популяцій, яке залежить від 
щільності, за рахунок скорочення ресурсів кормової бази, швид-
ше за все, буде відбуватися на пізній стадії розвитку личинок або 
молоді як морських, так і прісноводних риб. У подальших до-
слідженнях плануємо здійснити геоботанічні описи угруповань 
водних макрофітів для фітоіндикації екологічних режимів умов 
існування рибного населення водойм. 
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Створення заповідних територій та підтримання в них 
режиму збереження риб є важливим фактором відтворен-
ня чисельності, різноманіття та стійкості рибного населення 
на значно більшій території, ніж сама територія заповідни-
ка. Угруповання молоді риб вважаємо чутливим показником 
екологічного стану водойм. Вони реагують як на негативний 
вплив антропогенної діяльності, так і на позитивні заходи 
охорони біологічного різноманіття в заповідних територіях. 
Часові патерни динаміки угруповань молоді риб залежать від 
типу озерної системи та інтенсивності антропогенного впли-
ву. В переважній більшості водойм природного заповідника 
“Дніпровсько-Орільський” встановлена стійка та багаторічна 
тенденція до зростання чисельності, біомаси та різноманіття 
угруповань молоді риб. Виняток становлять водойми Обухів-
ських плавнів. У результаті високого антропогенного впливу 
через близькість до Орільського каналу в системі водойм Обу-
хівських плавнів значно погіршені екологічні умови для роз-
витку молоді риб.

У перспективі маємо на меті встановити роль впливу окремих 
токсичних факторів у динаміці рибного населення річки Дніпро.

Висновки

Створення заповідних територій та підтримання в них 
режиму збереження риб є важливим фактором стабілізації 
часової динаміки чисельності, різноманіття та стійкості риб-
ного населення на значно більшій території, ніж сама терито-
рія заповідника. Угруповання молоді риб, чутливий показник 
часової динаміки екологічного стану водойм, реагують як на 
негативний вплив антропогенної діяльності, так і на позитивні 
заходи охорони біологічного різноманіття в заповідних тери-
торіях. 

Часові патерни динаміки угруповань молоді риб залежать 
від типу озерної системи та інтенсивності антропогенного 
впливу. В переважній більшості водойм природного заповідни-
ка «Дніпровсько-Орільский» встановлена стійка та багаторіч-
на тенденція зростання чисельності, біомаси та різноманіття 
угруповань молоді риб. Виняток становлять водойми Обухів-
ських плавнів. У результаті високого антропогенного впливу 
через близькість до Орільського каналу в системі водойм Обу-
хівських плавнів значно погіршені екологічні умови для роз-
витку молоді риб.

Евтрофікація внаслідок муніципальних та сільськогоспо-
дарських скидів, промислового забруднення є найважливішою 
причиною часової трансформації біоти р. Дніпро. Високий 
рівень різноманіття та чисельності риб у руслі р. Дніпро доз-
воляє досягти стійкості угруповання у часі. Екологічні гільдії 
риб за вертикальними вподобаннями є чутливими до антро-
погенного впливу. Найбільш типовими компонентами рибно-
го угруповання в Дніпрі є бентопелагічні види риб. Протягом 
досліджуваного періоду в озерних екосистемах роль бенто-
пелагічної гільдії зменшувалася, що супроводжувалося змен-
шенням чисельності та різноманіття рибного угруповання в 
цілому. Ця закономірність проявилася більш інтенсивно в міру 
віддалення озерних екосистем від русла Дніпра. 
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