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ДЕЯКІ АКТУАЛЬНІ ПРОБЛЕМИ ЗАСТОСУВАННЯ ТЕОРІЇ МЕТАУГРУПОВАНЬ 
ПРИ КОМПЛЕКСНОМУ ВИВЧЕННІ ФІТОПЛАНКТОНУ, МІКРОФІТОБЕНТОСУ, 

ФІТОПЕРИФІТОНУ КОНТИНЕНТАЛЬНИХ ВОДНИХ ЕКОСИСТЕМ

В. І. Юришинець1, Н. Є. Семенюк2 , В. І. Щербак3, О. А. Давидов4, 
 Е. Ш. Козійчук5, Ю. С Шелюк6

У роботі обговорюються деякі актуальні питання застосування теорії метаугруповань 
у вивченні планктонних і контурних альгоугруповань та наведено перші результати натур-

них досліджень в аспекті цієї проблематики на континентальних водних екосистемах України. 
Класичні екологічні науки, які досліджують угруповання організмів (такі як біоценологія), зосере-
джуються на локальному масштабі, переважно розглядаючи взаємодію видів у межах локаль-

них угруповань. Насправді ж міжвидові взаємодії також відбуваються і між різними локальними 
угрупованнями, мережа яких і формує метаугруповання. Узагальнення літературних даних 
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та результатів власних натурних досліджень показує, що теорія метаугруповань може слугу-
вати потужним теоретичним підґрунтям при комплексному вивченні різноманіття водоростей 

лотичних і лентичних водних екосистем з різним ступенем ізольованості/сполученості.  
До актуальних проблем дослідження водоростей в контексті теорії метаугруповань належать: 

дискусійне питання наявності географічних бар’єрів в розповсюдженні водоростей; зв’язок між 
розселенням ціанобактерій та поширенням явищ «цвітіння» води; обмін видами між планктон-
ними та контурними водоростевими угрупованнями; вивчення водоростевих метаугруповань 

у тримірному просторі; залежність процесу розселення від просторової конфігурації та сполуче-
ності локалітетів.

Ключові слова: метаугруповання, водорості, локалітет, регіон, взаємодія видів, «цвітіння води», 
фітопланктон, мікрофітобентос, фітоперифітон.

SOME ISSUES AND CHALLENGES OF APPLYING METACOMMUNITY 
THEORY IN COMPLEX STUDIES OF PHYTOPLANKTON, PHYTOBENTHOS 

AND PHYTOPERIPHYTON OF CONTINENTAL AQUATIC ECOSYSTEMS

V. I. Yuryshynets, N. Ye. Semeniuk, V. I. Shcherbak, O. A. Davydov,  
E. Sh. Koziychuk, Yu. S. Shelyuk

The paper discusses some issues and challenges of applying the metacommunity theory in complex 
studies of planktonic and contour algal communities and sets forth the first results of field studies in 
the aspect of these issues on continental aquatic ecosystems of Ukraine. Classic ecological sciences 
(such as community ecology) focus on local scale, mainly considering species interaction within local 
communities. However, species also interact among different local community, the network of which 

forms a metacommunity. Summarizing the data from literature and the results of field studies shows 
than the metacommunity theory may serve as powerful theoretical basis in complex studies of algae 

diversity of lotic and lentic ecosystems with different degree of connectivity. The issues of algae studies 
in the metacommunity theory context include: discursive question about presence of geographic barriers 

in algae dispersal; relation between Cyanobacteria dispersal and algal blooms; exchange of species 
between planktonic and contour algal communities; algal metacommunities in three-dimensional space; 

relation between algae dispersal and aquatic ecosystems configuration and connectivity.

Key words: metacommunities, algae, locality, region, species interaction, algal blooms, phytoplankton, 
phytobenthos, phytoperiphyton.

Вступ
Теорія метаугруповань застосовується 

в біологічних дослідженнях починаючи 
з 90-х років минулого сторіччя (Hanski 
& Gilpin, 1991; Wilson, 1992). Найбільш 
ґрунтовно її основні положення висвітлені 
в роботі (Leibold et al., 2004), де метаугру-
повання визначається як набір локальних 
угруповань, які пов’язані між собою шляхом 
розселення ряду потенційно взаємодіючих 
видів.

Новизна цієї теорії зумовлена тим, що 
класичні екологічні науки, які досліджують 
угруповання організмів (наприклад, біоце-
нологія, синекологія), зосереджуються на 
локальному масштабі, переважно розгля-
даючи взаємодію видів у межах локальних 
угруповань, зокрема, згідно з класичною 
моделлю Лотки–Вольтерри (хижак – жертва). 
Насправді ж міжвидові взаємодії відбува-
ються не тільки в межах одного локального 
угруповання, але й між різними локальними 
угрупованнями, мережа яких і формує 

метаугруповання. Наприклад, розселення 
призводить до збільшення локального видо-
вого різноманіття, дозволяючи новим видам 
потрапити до угруповань і компенсувати 
локальне вимирання, а обмеження в розсе-
ленні – навпаки, може перешкоджати видам 
досягати потенційно придатних локалітетів. 
Отже, кількість видів, присутніх у певному 
локалітеті, відображає не тільки локальні 
умови, але й ступінь сполученості з іншими 
ділянками (Leibold et al., 2004).

У контексті теорії метаугруповань зако-
номірності поширення, кількісного роз-
витку та взаємодії організмів вперше роз-
глядаються в двох різних просторових 
масштабах: локальному (масштабі локалі-
тету) та регіональному (масштабі регіону). 
Кожному з цих просторових масштабів від-
повідає свій дискретний рівень інтеграції 
угруповань: локалітету відповідає локальне 
угруповання, а регіону – метаугруповання. 
Відповідно існують два типи чинників, 
що впливають на структуру угруповань: 
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локальні (або детерміністичні), які вклю-
чають абіотичні умови та біотичні взає-
модії між видами, і регіональні (або сто-
хастичні) – процеси розселення організмів 
(Leibold et al., 2004; Vanormelingen et al., 
2008; Cauvy-Fraunie et al., 2015; Jamoneau 
et al., 2018).

У водних екосистемах важливими ком-
понентами біорізноманіття є фітопланктон, 
мікрофітобентос, фітоперифітон, фітоепі-
фітон. Оскільки водорості – основні пер-
винні продуценти, то обмін видами між 
їхніми локальними угрупованнями впливає 
і на вищі трофічні рівні у харчовій мережі 
водної екосистеми (Jamoneau et al., 2018). 
Вивчення просторової динаміки водорос-
тей лежить в основі розуміння таких еко-
логічних процесів, як сукцесія, колонізація, 
диференціація ніш, конкуренція (Machová-
Černá & Neustupa, 2009).

Теорія метаугруповань може слугувати 
новим потужним теоретичним підґрунтям 
для комплексного дослідження водоростей 
планктону, бентосу, перифітону, зокрема:

– Розглядає локальні та регіональні чин-
ники й дозволяє поєднати біогеографічний 
та біоценологічний напрями в комплексних 
альгологічних дослідженнях. Це актуально 
в контексті сучасних змін навколишнього 
середовища, які впливають на водні екосис-
теми в регіональному масштабі, наприклад, 
кліматичних змін, фрагментації біотопів, 
забруднення (Benito et al., 2018).

–  Вивчення закономірностей просто-
рової динаміки водоростей за допомогою 
теорії метаугруповань дає важливу інфор-
мацію з біорізноманіття водних екосистем, 
що є невід’ємною передумовою для форму-
вання стратегій його збереження та раціо-
нального (невиснажливого) природокорис-
тування (Machová-Černá & Neustupa, 2009; 
Černá, 2010; Bortolini et al., 2019).

–  Теорія метаугруповань дозволяє з’ясу-
вати вплив детерміністичних процесів (еко-
логічних чинників) та стохастичних (розсе-
лення організмів) у формуванні структури 
фітопланктону, мікрофітобентосу, фітопе-
рифітону (Heino et al., 2015; Devercelli et al., 
2016; Bortolini et al., 2019).

–  Актуальний напрямок застосування 
даної теорії пов’язаний з дослідженням 
«цвітіння» води, оскільки високі темпи роз-
селення ціанобактерій та глобальне поте-
пління сприяють поширенню цього явища 
(Shcherbak, 2019; Shcherbak et al., 2022, 
2024). Це, безперечно, є важливим кроком 
у розробці стратегій управління водними 

об’єктами та мінімізації наслідків «цвітіння» 
води (Katsiapi et al., 2020).

Мета роботи – окреслити деякі актуальні 
питання застосування теорії метаугрупо-
вань у вивченні планктонних і контурних 
альгоугруповань та навести перші резуль-
тати натурних досліджень в аспекті цієї 
проблематики на континентальних водних 
екосистемах України.

Матеріал і методи
Робота ґрунтується на результатах аналізу 

наукової літератури та оригінальних даних 
багаторічних натурних досліджень на вод-
них екосистемах України з 2008 по 2023 рр. 
(Семенюк, 2020; Давидов і Козійчук, 2024; 
Щербак та ін., 2023a, 2023b, 2024). Також 
використані неопубліковані результати 
досліджень на Київському, Канівському 
водосховищах та р.  Десна в літній сезон 
2021  р. та на Канівському вдсх. восени 
2022 р.

Оскільки в Україні термінологія тео-
рії метаугруповань ще недостатньо розро-
блена, у роботі використані терміни, вжи-
вані в англомовній літературі:

Альгометаугруповання, водоростеві мета-
угруповання – від англ. algal metacommuni-
ties (Passy, 2007; Budnick et al., 2021; Kim et 
al., 2021; Srednick et al., 2023), algae meta-
communities (Branco et al., 2014).

Метаугруповання фітопланктону – від 
англ. phytoplankton metacommunity (Bortolini 
et al., 2017, 2019); метаугруповання пери-
фітону – від англ. periphyton metacommu-
nity (Algarte et al., 2014); метаугруповання 
бентосу – від англ. benthic metacommunity 
(Cobelas & Rojo, 2023). Також вживається 
термін метаугруповання діатомових водо-
ростей – від англ. diatom metacommunity 
(Bottin et al., 2016).

Результати та обговорення
Узагальнення літературних даних доз-

волило сформулювати низку актуальних 
проблем дослідження водоростей різних 
екологічних груп у контексті теорії мета-
угруповань, що проілюстровано прикла-
дами на основі перших результатів власних 
натурних досліджень.

1.  Проблема існування географічних 
обмежень у розселенні мікроводоростей. 
Розселення мікроскопічних організмів, 
у тому числі мікроводоростей, є дискусій-
ним питанням, щодо якого існують дві про-
тилежні точки зору:

1) Перша базується на аргументації, що 
для організмів розміром до 1 мм практично 
не існує географічних бар’єрів у розсе-
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ленні, вони є космополітами. Прихильники 
цієї точки зору вважають, що поширення 
вільноживучих мікроскопічних організмів 
визначається двома чинниками: необме-
женим розселенням і локальними умовами 
середовища, та навіть піддають сумніву 
існування ендемічних видів мікроскопічних 
організмів (Finlay, 2002; Ptacnik et al., 2010). 
Це узгоджується з ідеєю «все є всюди, але 
середовище обирає» (Beijerinck, 1913 [цит. 
за: De Wit & Bouvier, 2006]; Baas Becking, 
1934 [цит. за: De Wit & Bouvier, 2006]; Finlay 
et al., 2002).

2) Друга – полягає в тому, що мікроско-
пічні організми демонструють такі ж біоге-
ографічні закономірності у поширенні, як 
і макроскопічні, тобто на їхні угруповання 
впливають як локальні чинники (екологічні 
умови), так і регіональні (історичні про-
цеси, розселення організмів) (Passy, 2009; 
Bottin et al., 2014; Soininen, 2016). Цю думку 
поділяє Й.  Крістіансен (Kristiansen, 1996), 
зазначаючи, що водорості здатні розселя-
тись на великі відстані (до декількох сотень 
кілометрів), але обмеження у їхньому роз-
селенні все ж існують. Це пов’язано з тим, 
що: а) ефективність розселення водоростей 
залежить від способу розселення; б) шанси 
на успішне розселення знижуються зі збіль-
шенням відстані.

Наявність різних точок зору щодо розсе-
лення водоростей свідчить про необхідність 
більш ґрунтовних досліджень цієї проблеми 
в контексті теорії метаугруповань.

Щодо першої точки зору – дійсно, про-
ведення додаткових досліджень може роз-
ширити географію знахідок водоростей. 
Зокрема, при вивченні водоростевих угру-
повань р.  Західний Буг було проведено 
пошук цікавих видів водоростей з точки зору 
їхнього географічного поширення в Україні 

(Щербак та ін., 2024). Основну увагу було 
приділено видам Bacillariophyta, поши-
рення яких згідно з (Топачевський і Оксіюк, 
1960) переважно обмежувалось північно-за-
хідними регіонами України. Серед таких 
видів зазначались Cocconeis neodiminuta 
Krammer, Diploneis oculata (Brébisson) 
Cleve, Odontidium anceps (Ehrenberg) Ralfs, 
Odontidium mesodon (Ehrenberg) Kützing, 
Meridion circulare (Greville) C. Agardh тощо. 
Проте аналіз літературних джерел, опу-
блікованих після 1960  р. та процитованих 
у роботі (Щербак та ін., 2024), показав, що 
географія знахідок цих видів значно розши-
рилась, вони зустрічаються також і в цен-
тральних та південних регіонах України.

Важливо, що зазначені види зареєстро-
вані також і у водних об’єктах басейну 
р.  Вісла на території Польщі. Наприклад, 
види Meridion circulare та Diatoma mesodon, 
які були виявлені у р.  Західний Буг та 
її допливах (Щербак та ін., 2024), часто 
зустрічаються у річковому басейні р. Вісла, 
зокрема у р. Сян (Noga et al., 2014, 2016). 
Це може слугувати ілюстрацією і другої 
точки зору, а саме, що поширення цих 
видів демонструє певні біогеографічні зако-
номірності та визначається як локальними, 
так і регіональними чинниками. У якості 
локальних чинників виступають лотичні 
умови, оскільки Meridion circulare та Diatoma 
mesodon є видами, які віддають перевагу 
текучим водам (Zalat et al., 2022), а в якості 
регіональних чинників – розселення видів 
водним і повітряним шляхом.

Іншим прикладом є дендрограма подіб-
ності видового складу фітоепіфітону дні-
провських водосховищ і Нижнього Дніпра 
за коефіцієнтом Серенсена (рис. 1).

Так, водоростеві угруповання дніпров-
ських водосховищ закономірно розташо-

Рис. 1. Дендрограма подібності видового складу фітоепіфітону водосховищ 
Дніпровського каскаду та Нижнього Дніпра за коефіцієнтом Серенсена в 2008–2019 рр. 

(Семенюк, 2020).
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вуються на дендрограмі в географічній 
послідовності. Це свідчить про поступові 
просторові зміни видового складу фітое-
піфітону – від Київського водосховища до 
Нижнього Дніпра, що зумовлено: а) локаль-
ними детерміністичними чинниками (гідро-
логічними, гідрохімічними, кліматичними 
умовами), які поступово змінюються з пів-
ночі на південь України; б)  регіональними 
стохастичними чинниками, тобто розселен-
ням водоростей.

Вищенаведена дендрограма може слу-
гувати вдалою ілюстрацією твердження 
Й.  Крістіансена (Kristiansen, 1996) про те, 
що шанси успішного розселення водорос-
тей знижуються зі збільшенням відстані. Із 
загальною картиною не узгоджується лише 
фітоепіфітон Канівського водосховища, 
який є найбільш подібним до Дніпровського 
водосховища (див. рис.  1). Це ймовірно 
зумовлено локальними чинниками та потре-
бує подальших досліджень.

2.  Зв’язок між розселенням ціанобак-
терій та поширенням явищ «цвітіння» 
води. Географічна експансія ціанобакте-
рій є загальновідомим феноменом (Jöhnk 
et al., 2008; Paerl et al., 2011; Kosten et al., 
2012; Pätynen et al., 2014; Rasconi et al., 
2015; Rollwagen-Bollens et al., 2018; Ninio 
et al., 2020; Gophen, 2021). Вважається, що 
збільшення частоти явищ «цвітіння» води, 
зокрема видами з роду Microcystis, пов’язане 
з глобальним потеплінням та регіональним 
евтрофуванням, а також їхньою здатністю 
переноситись на великі відстані та адапту-
ватись до різних екологічних умов (Sukenik 
et al., 2015; Shcherbak, 2019; Katsiapi et al., 
2020; Shcherbak et al., 2022, 2024). Існує 
навіть думка (Katsiapi et al., 2020), що за 
останні десятиліття різноманіття ціанобак-
терій демонструє чіткі ознаки «гомогені-
зації», іншими словами, відбувається зни-
ження бета-різноманіття ціанобактерій, 
тобто зменшення відмінностей між їхніми 
локальними угрупованнями.

Вивчення просторової динаміки ціа-
нобактерій на прикладі фітопланктону 
р.  Західний Буг та Канівського водосхо-
вища, дозволило встановити, що їхній видо-
вий склад у досліджуваних водних еко-
системах суттєво відрізняється (табл.  1). 
Тобто ознак «гомогенізації» різноманіття 
ціанобактерій, про яку йшлося вище, не 
спостерігається. Коефіцієнт Серенсена між 
видовим складом ціанобактерій у річці та 
водосховищі складав лише 0,28, а отже 
бета-різноманіття (відмінність) між цими 

двома водними екосистемами є високим. 
Розрахований коефіцієнт обігу видів (кое-
фіцієнт відмінності (бета) Сімпсона) скла-
дав 0,66, а коефіцієнт вкладеності видової 
структури був значно нижчим – 0,09. Отже, 
можна стверджувати, що відмінність між 
локальними угрупованнями ціанобактерій 
у р. Західний Буг та Канівському водосхо-
вищі переважно визначається сортуванням 
видів (тобто види займають найбільш спри-
ятливі для них локалітети).

Цікаво, що зареєстровано лише два 
спільних види ціанобактерій для річки 
та водосховища (Microcystis aeruginosa та 
M.  wesenbergii), які є загальновідомими 
збудниками «цвітіння» води. Слід заува-
жити, що чисельність і біомаса M. aeruginosa 
та M. wesenbergii у річці є значно меншими, 
ніж у водосховищі. Проте їхня присутність 
у фітопланктоні типово лотичної екосис-
теми (р.  Західний Буг) підтверджує тезу 
про повсюдне розселення зазначених видів, 
а також вказує, що за певних умов потен-
ційно можливими є явища «цвітіння» води. 
У цілому, наведені натурні дані свідчать про 
необхідність майбутніх досліджень у цьому 
напрямку.

3.  Закономірності обміну видами між 
різнотипними водоростевими угрупован-
нями. Обмін видами між фітопланктоном, 
мікрофітобентосом та фітоперифітоном – 
це складне питання, яке на сьогодні недо-
статньо досліджене, й публікації є нечислен-
ними (Jenkerson & Hickman, 1986; Passy et 
al., 1999).

Слід підкреслити, що в цитованих вище 
роботах та іншій опрацьованій нами літе-
ратурі з цієї проблематики автори комп-
лексно не розглядали досліджуваний набір 
різнотипних альгоугруповань як метаугру-
повання та не застосовували до нього цього 
терміну. У той же час, отримані результати 
(Zadorozhna et al., 2017; Щербак та ін., 2023, 
2024) свідчать про те, що процес переходу 
видів з фітопланктону у мікрофітобентос та 
фітоепіфітон і навпаки має важливе зна-
чення у формуванні структури локальних 
угруповань, а отже набір різнотипних водо-
ростевих угруповань в одному локалітеті (а в 
деяких випадках навіть з різних локалітетів) 
також можна вважати метаугрупованням. 
Так, на основі натурних даних отриманих 
на р. Західний Буг та її допливах (жовтень 
2018 р.) (Щербак та ін., 2024) та Канівському 
водосховищі й озерах м.  Києва (жовтень 
2022 р.), було проведено порівняння видо-
вого складу різнотипних альгоугруповань за 
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коефіцієнтами Серенсена (KSOR): попарними 
(Sørensen, 1948) і множинними (Baselga, 
2010). Також виділено види, які є спіль-
ними для планктону, бентосу та перифітону, 
тобто види, які дають підставу розглядати 
сукупність трьох різнотипних угруповань як 
метаугруповання (табл. 2).

Найвищий рівень подібності між планк-
тоном, бентосом й обростаннями зареє-
стровано для локалітетів лотичних систем 
(множинний KSOR = 0,28 ± 0,02), дещо ниж-
чий – для лотично-лентичних (0,24 ± 0,01) 
і найнижчий – для лентичних (0,17 ± 0,04). 
Подібна закономірність встановлена і для 

попарних KSOR. Аналогічне ранжирування 
було характерно і для кількості видів, спіль-
них для трьох різнотипних угруповань: для 
лотичних систем – 4–11 спільних видів, для 
лотично-лентичних – 2–4, для лентичних – 
1–2 (див. табл. 2). Отже, найбільш інтенсив-
ний обмін видами між планктонними та 
контурними угрупованнями відбувається 
в лотичних умовах, вочевидь завдяки висо-
кій гідродинаміці водних мас.

Найвищий рівень подібності між планк-
тоном, бентосом й обростаннями зареє-
стровано для локалітетів лотичних систем 
(множинний KSOR = 0,28 ± 0,02), дещо ниж-

Таблиця 1
Просторова динаміка ціанобактерій планктону у різних локалітетах р. Західний Буг  

та Канівського водосховища

Види
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Aphanizomenon flos-aquae Ralfs ex 
Bornet & Flahault – – 226

0,023 – – – –

Aphanocapsa grevillei (Berkeley) 
Rabenhorst – – – – – – 665

0,043
Aphanothece stagnina (Sprengel) 
A.Braun – – – – – 2580

0,108
500

0,021
Coelomoron pusillum (Van Goor) 
Komárek – – – – – 168

0,002 –

Dolichospermum flosaquae 
(Brebisson ex Bornet & Flahault) 
P.Wacklin, L.Hoffmann & 
J.Komárek

– – – – 230
0,041 – 180

0,032

Limnothrix redekei (Goor) Meffert – – – – – 100
0,003 –

Microcystis aeruginosa (Kützing) 
Kützing – – 1330

0,150 – 9970
1,127

90
0,010

560
0,063

Microcystis pulverea (H.C.Wood) 
Forti – – – – 1330

0,005
15264
0,061

4592
0,018

Microcystis wesenbergii (Komárek) 
Komárek ex Komárek – – 480

0,054 – 2640
0,298

1362
0,154

7238
0,818

Planktothrix agardhii (Gomont) 
Anagnostidis & Komárek – – – 855

0,012 – – –

Anagnostidinema amphibium 
(C.Agardh ex Gomont) Strunecký, 
Bohunická, J.R.Johansen & 
J.Komárek

86
0,004

24
0,001

75
0,004

685
0,034 – – –

Jaaginema geminatum (Schwabe ex 
Gomont) Anagnostidis & Komárek – – 50

0,002
75

0,003 – – –

Σ 86
0,004

24
0,001

2161
0,233

1615
0,049

14170
1,472

19564
0,339

13735
0,996

Примітка. 1. Над рискою – чисельність, під рискою – біомаса. 2. Для р. Західний Буг наведено 
дані за жовтень 2018 р., для Канівського водосховища – за жовтень 2022 р.
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Таблиця 2
Порівняльний аналіз видового складу фітопланктону, мікрофітобентосу та 

фітоперифітону в деяких локалітетах лотичних, лотично-лентичних та лентичних 
екосистем

Локалітети
Попарні KSOR Множин-

ний KSOR
ФПЛ / МФБ 

/ ФПер

Спільні види для трьох 
угрупованьФПЛ / МФБ ФПЛ / 

ФПер
МФБ / 
ФПер

Лотичні системи (р. Західний Буг та її допливи)

верхів’я 
р. Західний Буг 0,17 0,22 0,44 0,33

Cocconeis placentula, 
Eunotia bilunaris, 
Navicula cryptocephala, 
Ulnaria ulna

р. Рата 0,20 0,22 0,42 0,26

Amphora ovalis, Cocconeis 
placentula, Fragilaria 
crotonensis, Melosira 
varians, Navicula 
tripunctata, Nitzschia 
palea

р. Солокія 0,20 0,12 0,43 0,25

Aulacoseira granulata, 
Cocconeis placentula, 
Stephanocyclus 
meneghinianus, Nitzschia 
palea, Ulnaria acus

р. Варежанка 0,29 0,24 0,38 0,27

Surirella librile, 
Gomphonella olivacea, 
Gomphonema parvulum, 
Melosira varians, 
Navicula cryptocephala, 
N. tripunctata, Nitzschia 
palea, N. pusilla, Placoneis 
dicephala, Stephanodiscus 
hantzschii, Tetradesmus 
lagerheimii

У середньому 0,22±0,03 0,20±0,03 0,42±0,01 0,28±0,02 –
Лотично-лентичні системи (Канівське вдсх.)

затока Собаче 
Гирло 0,24 0,14 0,45 0,26

Cocconeis placentula, 
Navicula tripunctata, 
Staurosira construens, 
Ulnaria ulna

затока Оболонь 0,09 0,05 0,49 0,22 Staurosira construens, 
Stephanodiscus hantzschii

руслова 
ділянка 
Канівського 
вдсх.

0,15 0,07 0,50 0,24 Aulacoseira granulata, 
Cocconeis placentula

У середньому 0,16±0,04 0,09±0,03 0,48±0,02 0,24±0,01 –
Лентичні системи (озера м. Києва)
оз. Йорданське 0,13 0,03 0,48 0,21 Cocconeis placentula

оз. Вербне 0,11 0,09 0,22 0,13
Cocconeis placentula, 
Pseudopediastrum 
boryanum

У середньому 0,12±0,01 0,06±0,03 0,35±0,13 0,17±0,04 –
Примітка. ФПЛ – фітопланктон; МФБ – мікрофітобентос; ФПер – фітоперифітон, включаючи 

фітоепіфітон. Множинний KSOR – коефіцієнт Серенсена для порівняння трьох і більше локальних 
угруповань, розрахований згідно (Baselga, 2010). Для р.  Західний Буг наведено дані за жовтень 
2018 р., для Канівського водосховища та озер м. Києва – за жовтень 2022 р.
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чий – для лотично-лентичних (0,24 ± 0,01) 
і найнижчий – для лентичних (0,17 ± 0,04). 
Подібна закономірність встановлена і для 
попарних KSOR. Аналогічне ранжирування 
було характерно і для кількості видів, спіль-
них для трьох різнотипних угруповань: для 
лотичних систем – 4–11 спільних видів, для 
лотично-лентичних – 2–4, для лентичних – 
1–2 (див. табл. 2). Отже, найбільш інтенсив-
ний обмін видами між планктонними та 
контурними угрупованнями відбувається 
в лотичних умовах, вочевидь завдяки висо-
кій гідродинаміці водних мас.

Таким чином, розглянуті результати 
натурних досліджень ще раз підтверджують 
правомірність застосування терміну «мета-
угруповання» до сукупності різнотипних 
альгоугруповань планктону, бентосу, пери-
фітону. Адже якщо два або більше видів 
присутні в наборі локальних угруповань, то 
вони формують метаугруповання (Hanski & 
Gilpin, 1991).

У цілому ж, обмін видами між планкто-
ном, бентосом та перифітоном є перспек-
тивним напрямком для подальших дослі-
джень у контексті теорії метаугруповань. 
При розробці цього напрямку виникає 
багато питань, зокрема термінологічного 
характеру. Наприклад, в теорії метаугру-
повань площа місцеіснування, яка містить 
метаугруповання, називається регіоном, 
а стохастичні процеси розселення організ-
мів, які діють на цьому рівні – регіональ-
ними чинниками. Проте згідно (Leibold 
et al., 2004) регіон – це велика площа, яка 
включає декілька локалітетів. І, відповідно, 
якщо вивчається метаугруповання, яке 
складається з планктону, бентосу та пери-
фітону в одному локалітеті (з однаковими 
географічними координатами), то місцеіс-
нування такого метаугруповання вже не 
можна назвати регіоном. Тобто терміноло-
гічні питання потребують більш детального 
опрацювання.

Інший важливий аспект цієї проблема-
тики полягає в тому, що обмін видами може 
відбуватись не тільки між різними екологіч-
ними групами в межах одного локалітету, 
але й між різними екологічними групами 
та різними локалітетами. Особливо це сто-
сується гідросистем з розвиненою системою 
допливів, придаткових водойм, які є дже-
релом видів для збільшення біорізноманіття 
основного русла (Oksiyuk et al., 2000).

Питання обміну видами між планктоном, 
бентосом та перифітоном тісно пов’язане 
з іншою актуальною проблемою – дослі-

дженням водоростевих метаугруповань 
у тримірному просторі.

4. Вивчення альгометаугруповань у три-
мірному просторі в локальному та регі-
ональному масштабі. Відомо (Hilt, 2015; 
Мінічева та ін., 2024), що водна екосистема 
являє собою тримірний простір, оскільки має 
такі біотопи як пелагіаль, літораль і бенталь. 
А отже, метаугруповання водоростей також 
доцільно розглядати в тримірному просторі: 
за перші два виміри приймаємо географічні 
координати (широту і довготу), а як третій 
вимір додаємо «вертикаль», тобто систему 
«товща води – дно – вищі водні рослини».

Для ілюстрації даних підходів наведено 
блок-схему за результатами комплексного 
вивчення різнотипних водоростевих угрупо-
вань лотично-лентичної ділянки Канівського 
водосховища (рис. 2).

На даному рисунку прикладами лока-
літетів (локальний масштаб) є товща води, 
дно та вищі водні рослини (ВВР) у межах 
затоки Собаче Гирло та руслової ділянки 
Канівського водосховища. Видове різно-
маніття відповідних локальних угруповань 
водоростей нараховує від 31  виду та вну-
трішньовидового таксону (ввт) (фітопланк-
тон руслової ділянки) до 58  ввт (мікрофі-
тобентос затоки Собаче Гирло).

У якості регіону (регіональний масштаб) 
розглядається верхня ділянка Канівського 
водосховища (тобто велика площа місце-
існування, яка включає декілька локалі-
тетів). У даному випадку для спрощення 
блок-схеми наведено лише два локалітети: 
лентичний (затока Собаче Гирло) і лотич-
ний (руслова ділянка), хоча досліджувалась 
значно більша їх кількість. Вважаємо, що 
регіон необхідно аналізувати в наступних 
аспектах:

1.  У двовимірному (горизонтальному) 
просторі: окремо для товщі води, окремо для 
дна і окремо для ВВР декількох локалітетів. 
Наприклад, локальні угруповання фітоп-
ланктону затоки Собаче Гирло (43 ввт) і рус-
лової ділянки (31 ввт) пов’язані між собою 
10 спільними (тобто, потенційно взаємодію-
чими видами), а отже сукупність цих двох 
локальних угруповань може розглядатись 
як метаугруповання. У цілому, зазначене 
метаугруповання фітопланктону нараховує 
43+31 – 10 = 64 ввт.

2.  У тривимірному просторі (горизон-
тальна площина + вертикаль): в сукупності 
для товщі води, дна та ВВР декількох лока-
літетів. З вищенаведеного рис. 2 видно, що 
різнотипні локальні угруповання в межах 
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Рис. 2. Локальний і регіональний масштаби у теорії метаугруповань (Leibold et al., 
2004; Vanormelingen et al., 2008; Cauvy-Fraunié et al., 2015; Jamoneau et al., 2018). 

Наводимо результати комплексних досліджень метаугруповань фітопланктону, 
мікрофітобентосу, фітоепіфітону верхньої ділянки Канівського водосховища влітку 

2022 р. у тримірному просторі.
Примітка. Стрілками показано обмін видами (суцільні – між однотипними локальними угрупо-

ваннями, пунктирні – між різнотипними локальними угрупованнями), цифри біля стрілок познача-
ють кількість спільних (потенційно взаємодіючих) видів.

регіону пов’язані між собою спільними 
видами. Отже, увесь розглянутий набір 
локальних угруповань водоростей буде пра-
вомірно вважати метаугрупованням у три-
вимірному просторі, яке у сукупності нара-
ховує 145 ввт. 

Тобто доведено, що різні масштаби засто-
сування теорії метаугруповань можуть 
успішно застосовуватись як до лентичних, 
так і до лотичних екосистем.

5.  Вплив просторової конфігурація та 
сполученості локалітетів у лотичних 
і лентичних системах на поширення водо-
ростей. Теорія метаугруповань є потужним 
теоретичним підґрунтям для розуміння 
процесів формування різноманіття біоти 
у лотичних і лентичних екосистемах з різ-
ним ступенем ізольованості / сполученості. 
Наприклад, лотичні екосистеми досить 
часто представляють у вигляді деревопо-
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дібної мережі водних об’єктів з різним сту-
пенем сполученості та різною можливістю 
обміну живих організмів (Devercelli et al., 
2016; Chaparro et al., 2018; Jamoneau et al., 
2018).

Для лентичних екосистем на особливу 
увагу заслуговує вивчення метаугруповань 
в межах однієї водойми (де сполученість 
різних локалітетів є дуже високою) (Vilmi et 
al., 2017), а також в ізольованих водоймах 
у межах одного ландшафту (де в структу-
руванні локальних угруповань основну роль 
відіграє обмеження в розселенні) (Soininen 
et al., 2007).

У якості прикладу з натурних даних роз-
глядається просторова динаміка фітоепі-
фітону модельних локалітетів Київського, 
Канівського водосховища з прилеглими 
водоймами та р.  Десна та оз.  Вербне, які 
характеризуються різними гідрологіч-
ними умовами (лотичні, лотично-лентичні, 
лентичні).

Рис. 3. Дендрограма подібності угруповань фітоепіфітону за коефіцієнтом Серенсена 
(KSOR) у модельних локалітетах Київського, Канівського водосховищ, р. Десна  

та оз. Вербне в літній сезон 2021 р.
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Результати проведеного кластерного ана-
лізу за коефіцієнтом Серенсена (KSOR) відо-
бражені у вигляді дендрограми (рис.  3). 
Найвищу подібність зареєстровано між 
угрупованнями в локалітетах, які гідроло-
гічно сполучені та розташовані на незначній 
географічній відстані один від одного (менш 
ніж 10 км): зокрема, в районі с. Сухолуччя 
та острова Хільча (KSOR  =  0,67); в районі 
с.  Глібівка та с.  Козаровичі (KSOR  =  0,66); 
в районі парку  Муромець і Північного 
мосту (KSOR = 0,67); у р. Десна та в районі 
парку Муромець (KSOR = 0,61).

Отримана дендрограма послідовно розді-
ляється на такі кластери:

1.  На рівні KSOR  =  0,50 відділяється 
локальне угруповання фітоепіфітону озера 
Вербне, яке не має безпосереднього гідроло-
гічного зв’язку з іншими водними об’єктами.

2.  На рівні KSOR  =  0,57 відділяються 
локальні угруповання частково ізольова-
них локалітетів: затока Оболонь Канівського 
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вдсх. та ділянка Київського вдсх. в районі 
с.  Страхолісся (фактично це Тетерівська 
затока).

3. На рівні KSOR = 0,60 дендрограма розді-
ляється на два великі кластери: до першого 
входять локальні угруповання Київського 
водосховища, а до другого локальні угрупо-
вання Канівського водосховища та р. Десна.

Отже, ступінь подібності між локальними 
угрупованнями водоростей суттєво зале-
жить від географічного розташування лока-
літетів та гідрологічного зв’язку між ними.

Висновки
Таким чином, застосування основних 

положень теорії метаугруповань при дослі-
дженні водоростей (планктону, бентосу, 
перифітону) є новим поглядом на процеси 
поширення, кількісного розвитку та вза-
ємодії автотрофних організмів, оскільки 
зазначені процеси розглядаються в двох 
масштабах: локальному (під впливом детер-
міністичних чинників) та регіональному (під 
впливом стохастичних чинників).

Узагальнення вищевикладених літера-
турних даних та власних натурних мате-

ріалів показує, що теорія метаугруповань 
має широкі перспективи для застосування 
при комплексному вивченні різноманіття 
водоростей континентальних водних 
екосистем.

До актуальних проблем дослідження 
водоростей в контексті теорії метаугрупо-
вань належать: дискусійне питання наявно-
сті географічних бар’єрів в розповсюдженні 
водоростей; зв’язок між розселенням ціано-
бактерій та поширенням явищ «цвітіння» 
води; обмін видами між планктонними та 
контурними водоростевими угрупован-
нями; вивчення водоростевих метаугрупо-
вань у тривимірному просторі; залежність 
процесу розселення від просторової конфі-
гурації та сполученості локалітетів.

Розглянуті аспекти застосування теорії 
метаугруповань для комплексного вивчення 
фітопланктону, мікрофітобентосу, фітопе-
рифітону безперечно потребують подаль-
шої детальної розробки та можуть бути 
перспективними складовими фундамен-
тальних та прикладних досліджень сучасної 
гідробіології.
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