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Особое значение для всего региона Северо-Запада имеет крупнейшее в Европе озеро Ладожское. Постоянное слежение за его 

экологическим состоянием жизненно необходимо для решения самых разнообразных задач научного и практического характера. 

Цель публикации – на основании комплексных исследований основных биологических сообществ Ладожского озера (фитопланктон, 

макрофиты, водные грибы, бактериопланктон, зоопланктон, макро- и мейобентос) представить информацию по его современному 

экологическому состоянию и описать изменение экосистемы озера в конце XX – начале XXI в. Объединенные данные по всем 

основным гидробиологическим сообществам на основании исследований последнего десятилетия (2007–2017 гг.) позволяют заключить, 

что трофический статус центральной части акватории Ладожского озера оценивается как слабомезотрофный (при олиготрофном 

характере гиполимниона), северной – как олиготрофный, западной – как мезотрофный, южной части (Свирская и Волховская губы) – 

как слабоэвтрофный. Средние величины биомассы фитопланктона и хлорофилла-а позволяют охарактеризовать Ладожское озеро в 

целом как мезотрофный водоем. Для литоральной зоны озера наиболее значимой является трансформация биоценозов, вызываемая 

популяциями видов-вселенцев. В целом современное состояние озера может быть охарактеризовано как благоприятное. При этом в 

настоящее время вектор развития его экосистемы определяется, в основном, естественными факторами природной среды в конкретных 

климатических условиях. Вместе с тем подчеркивается, что ни в коем случае нельзя допускать увеличения антропогенной нагрузки на 

озеро, его загрязнения, поскольку этот огромный водоем имеет большую инерционность, и если произойдет сдвиг в его экологическом 

состоянии в худшую сторону, то возврат озера в благоприятное состояние при принятии даже всех необходимых мер займет не менее 

2–3 десятилетий. 

Ключевые слова: Ладожское озеро, планктон, макрозообентос, мейозообентос, чужеродные виды.
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The lake Ladoga, which is the largest in Europe, plays a special role in the Northwestern region. Perpetual monitoring of its ecological conditions is 

vitally important for implementing different research and applied projects. The objective of the present publication is to characterize the present-

day ecological conditions of Ladoga and their trends in late XX to early XXI century based on the results of comprehensive studies of the main 

biological communities of the lake (phytoplankton, macrophytes, aquatic fungi, bacterioplankton, zooplankton, and macro- and meiobenthos). 

Taken together, the data related to 2007–2017 suggest that by its trophic status the lake is weakly mesotrophic in the central part of its area 

(hypolimnion being oligotrophic), oligotrophic in the northern part, mesotrophic in the western part, and weakly eutrophic in the southern part 

© Е.А. Курашов и соавт.; ФНО «XXI век»

ПРИРОДА



66 Междисциплинарный научный и прикладной журнал «Биосфера» 2018, т. 10, № 2

Антропогенная нагрузка на Ладожское озеро, 
выразившаяся в его загрязнении и эвтрофировании 
(особенно в 70–80-х гг. прошлого века), привела к 
изменениям сообществ гидробионтов в озере и всей 
его экосистемы в целом. Снижение антропогенной 
нагрузки на озеро в середине и конце 90-х гг. XX в. 
вследствие уменьшения экономической активности в 
регионе отразилось на структуре и функционировании 
экосистемы Ладоги. 

В 1970-х и 1980-х гг. интенсивно развивалось 
антропогенное эвтрофирование озера. Закономерным 
завершением этого процесса к концу ХХ в. стала 
трансформация всей озерной экосистемы в более 
трофное состояние (достижение мезотрофного 
статуса) и дестабилизация функционирования 
экосистемы [41], что было зафиксировано особенно 
наглядно по изменению мейобентоса открытой зоны 
Ладожского озера [26].

Изменения в биологических сообществах озера 
наиболее активно происходили начиная с последней 
трети ХХ в., во многом в результате воздейст-
вия антропогенного фактора. Однако можно ожи-
дать, что природные процессы будут и дальше 
оставаться определяющими в формировании и 
функционировании биоценозов озера. Это следует из 
того, что, являясь огромным глубоководным водоемом 
с весьма замедленным водообменом, Ладожское озеро 
по природе своей обладает высокой инертностью и 
устойчивостью к внешним воздействиям. Гомеостаз 
озерной экосистемы также поддерживается за счет 
внутренних структурных перестроек сообществ 
гидробионтов, что в целом приводит к стабильному 
состоянию озерной биоты. 

Характерные изменения сообществ гидробионтов 
под воздействием антропогенного фактора наиболее 
сильно проявляются в зонах, прилегающих к 
источникам повышенной антропогенной нагрузки 
[23]. В этих случаях характеристики развития 
сообществ гидробионтов могут выступать надежными 
критериями оценки экологического состояния водной 
среды. 

Проводимые в Институте озероведения РАН 
исследования по оценке состояния биотической 
компоненты экосистемы Ладожского озера 
при воздействии природных и антропогенных 

(the inlets of Svir and Volkhov rivers). The mean amounts of phytoplankton and chlorophyll-a are consistent with that Ladoga is mesotrophic 

on the whole. In the littoral zone, alien species are the most important factor of transformation of biocenoses. In general, the current conditions 

of the lake may be regarded as benign. Trends in the development of its ecosystems are determined primarily by natural factors under specific 

climatic conditions. At the same time, it should be stressed that the anthropogenic load on the lake must be reduced by all means, because this 

huge water body possess an immense inertia and, therefore, the reversal of any adverse shift of its conditions will take not less than 2–3 decades 

even upon all relevant measures being taken. 

Keywords: Ladoga Lake, plankton, macrozoobenthos, meiozoobenthos, invasive species. 
 

Введение
Оценка состояния поверхностных вод как среды 

обитания гидробионтов в условиях меняющегося 
климата в настоящее время является одной из 
приоритетных научных задач. Особое значение для 
всего региона Северо-Запада имеет крупнейшее в 
Европе озеро Ладожское. Постоянное слежение за 
его экологическим состоянием жизненно необходимо 
для решения самых разнообразных задач научного и 
практического характера. 

Несмотря на отмечавшуюся уже некоторую 
стабилизацию экологических условий в Ладожском 
озере [49] проблема сохранения и улучшения качества 
его вод продолжает оставаться актуальной. 

Такой огромный водоем, как Ладога, естественным 
образом подразделяется на несколько районов, 
существенно различающихся по многим лимни-
ческим показателям. 

Батиметрия Ладожского озера и расположение 
основных притоков создают предпосылки для 
образования в его акватории неоднородных районов, 
отличающихся по глубине, донным отложениям, 
динамике температурного режима, стратификации 
и продуктивности. Озеро отчетливо разделено на 
северную глубоководную и южную относительно 
мелководную части, между которыми расположены 
участки дна со средними глубинами. На юге озера 
находятся обширные относительно мелководные 
участки, охватывающие открытые прибрежные зоны и 
заливы, благодаря чему южная часть озера оказывается 
более тепловодной по сравнению с северной [49].

Особенности протекания озерных процессов 
в этих районах определяются поступлением 
веществ с водосбора, происходящими в озере 
гидрологическими явлениями и функционированием 
озерной биоты. Одним из основных факторов, 
определяющих неоднородность лимнических 
процессов в разных частях акватории, является 
морфометрия озерной котловины. В связи с этим, на 
основе морфометрического районирования в Ладоге 
были выделены четыре лимнические зоны (рис. 1, 
табл. 1) [10], имеющие характерные особенности по 
целому комплексу озерных характеристик, в том чи-
сле гидрохимических и гидробиологических. Ка-
ждая из этих зон вносит свой специфический вклад в 
функционирование экосистемы Ладоги в целом. 
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Рис. 1. Лимнические зоны Ладожского озера (I – прибрежная; II – деклинальная; III – профундальная; IV – 
ультрапрофундальная) и основные мониторинговые станции отбора проб 

Табл. 1 
Некоторые морфометрические характеристики выделенных лимнических зон Ладожского озера

Параметры Прибрежная Деклинальная Профундальная Ультрапрофундальная
Площадь, км2 3700 5300 5800 3000
Диапазон глубин, м <15 15–52 52–89 >89
Средняя глубина, м 9 30 66 113
Объем, км3 30 158 382 338
Логическое основание для 
выделения зоны Hi ≤ H – S H ≥ Hi > H – S H < Hi ≤ H + S Hi > H + S

Примечание: Hi – конкретное значение глубины; H – среднее значение глубины по озеру; S – оценка среднеквадратического отклонения.
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основных мониторинговых станциях, расположенных 
в открытой зоне озера за пределами литорали в 
четырех лимнических зонах озера: прибрежной 
(глубины менее 15 м), деклинальной (глубины – 
15–52 м), профундальной (глубины – 52–89 м); 
ультрапрофундальной (глубины более 89 м) [10] 
(рис. 1). Наиболее важны станции продольного разре-
за (№ 1, 8, 25, 55, 82, 105), характеризующие типичные 
биотопы для данных лимнических зон, и на которых 
исследования были наиболее регулярны.

В основном настоящая публикация посвящена 
исследованиям открытой зоны озера. Однако, говоря 
в целом об экосистеме Ладоги, нельзя не упомянуть 
и его литоральную зону, где в настоящее время 
протекают очень динамичные процессы, связанные, 
в первую очередь, с жизнедеятельностью чужеродных 
видов. Мониторинг литоральной зоны проводится 
на станциях, расположенных по всему периметру 
Ладожского озера (рис. 2). Последнее полное 
обследование литорали состоялось в 2014 г. Наиболее 
подробно (в отдельные годы ежемесячно или чаще) 
изучался Щучий залив (61o04,930’ N; 30о05,491’ E) – 
модельный объект исследований (рис. 3). 

В 2016 г. в открытой зоне озера исследования были 
проведены на 22 станциях, а в 2017 г. – на 42 станциях, 

факторов в условиях меняющегося климата по 
своей комплексности имеют мало аналогов среди 
лимнологических исследований во всем мире. 
Регулярному изучению в институте подлежат 
следующие сообщества гидробионтов Ладоги: 
фитопланктон, бактериопланктон, микопланктон, 
зоопланктон, макрозообентос, мейозообентос, 
высшая водная растительность, перифитон. К сожале-
нию, в настоящее время не проводятся исследования 
микробентоса и протозойного планктона.

Цель настоящей публикации – на основании 
комплексных исследований основных биологических 
сообществ Ладожского озера представить информа цию 
о его современном экологическом состоянии и описать 
изменение экосистемы озера в конце XX – начале XXI в.

Материал и методы
Материалом для данной публикации послужили 

результаты комплексных регулярных исследований 
всех основных биологических сообществ (фито-
планктон, бактериопланктон, водные грибы, зоо-
планктон, макро- и мейобентос) крупнейшего 
европейского озера – Ладожского, полученные с начала 
1990-х гг. по настоящее время, а также некоторые 
более ранние результаты в сравнительных целях.

Исследования проводили с мая по октябрь на 

Рис. 2. Основные мониторинговые станции исследования литоральной зоны Ладоги и Щучий залив 
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0,9–1,05 мкм. При расчете концентраций пигментов 
использовали формулы UNESCO [74].

Бактериопланктон
Исследования бактериопланктона выполнялись 

с использованием общепринятых в водной 
микробиологии методов [48, 65]. В материалы статьи 
также включены данные по общей численности бак-
териопланктона, полученные в 2017 г.

Микопланктон
В ходе проведения микологических исследований 

определялись видовой состав и общая численность 
микопланктона. Для выделения водных грибов 
был использован метод глубинного посева воды. 
Объем пробы в опытах был 5 мл, использовалась 
агаризованная питательная среда – сусло-агар. С целью 
задержки роста бактерий к среде добавляли смесь 
антибиотиков. Опыты проводились в чашках Петри. 
Засеянные чашки Петри инкубировались в течение 
недели при температуре 18–24 °С. Выросшие колонии 
подсчитывали, а представителей отличающихся 
колоний отсевали в пробирки со скошенным агаром 
того же состава [39]. Видовую принадлежность 
культур идентифицировали по определителям [43, 71]. 

расположенных по всей акватории озера (рис. 3), что по-
зволило получить новые данные по состоянию всех ос-
новных биологических сообществ в Ладожском озере. 

Ниже приводятся основные сведения об использо-
ванных нами методических приемах изучения биоло-
гических сообществ.

Фитопланктон
Пробы воды для определения видового состава, 

численности и биомассы водорослей отбирали 
батометром из поверхностного слоя воды и по 
горизонтам, число которых зависело от глубины 
станции. Также по горизонтам отбирались пробы 
и других планктонных сообществ (во избежание 
повторения это не будет указано ниже при описании 
методов их исследования). Пробы воды фиксировали 
раствором Люголя с последующим добавлением 
формалина. После отстаивания и концентрирования 
каждой пробы часть ее просчитывали в камере 
Нажотта (V = 0,05 мл) под световым микроскопом 
[11]. Биомассу водорослей определяли расчетным 
способом [9]. Содержание фотосинтетических пиг-
ментов определяли спектрофотометрическим мето-
дом в ацетоновых экстрактах. При фильтрации проб 
использовали мембранные фильтры с размером пор 

Рис. 3. Схема станций отбора проб в Ладожском озере в 2016 (А) и 2017 (Б) гг.
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Отбор и обработка проб мейобентоса проводились 
по подробно описанным стандартным методикам [28].

Статистическое сравнение двух 
временных периодов  

по лимнологическим параметрам 
Параметры состояния экосистемы озера в период 

экосистемной дестабилизации (1998–2004 гг.) 
сравнивали с предыдущим периодом (1990–1997 гг.) 
по t-критерию Стьюдента [36] для следующих 
лимнологических зон [10] и горизонтов:

• прибрежная зона (глубины <15 м): поверхность, 
5–15 м;

• деклинальная зона (глубины 15–52 м): поверх-
ность, 10–15, 15–52 м;

• профундальная зона (52–89 м): поверхность, 10–25, 
40–80 м;

• ультрапрофундальная зона (> 89 м): поверхность, 
10–25, 40–210 м.

Сравнительные расчеты выполняли для лета (июль, 
август) и осени (сентябрь, октябрь). Анализировали 
следующие параметры: 

• макробентос: суммарная численность (NМБ, экз./м2), 
суммарная биомасса (BМБ, г/м2), численность 
Oligochaeta (Noli, экз./м2), биомасса Oligochaeta 
(Boli, г/м2), численность Chironomidae, биомасса 
Chironomidae, численность Amphipoda (Namph, экз./м2),  
биомасса Amphipoda (Bamph, г/м2), численность 
Mollusca, биомасса Mollusca, численность Hydracarina, 
биомасса Hydracarina, численность Ceratopogonidae, 
биомасса Ceratopogonidae, численность Chaoboridae, 
биомасса Chaoboridae;

• зоопланктон: суммарная численность зоопланкто-
на (Nзп, экз./м3), суммарная биомасса зоопланктона;

• бактериопланктон: общая численность (Nбак, 
106 кл/мл), численность бактерий, растущих на РПА 
(Nбак-рпа, 103 кл/мл);

• фитопланктон: биомасса фитопланктона (Вфито, 
мг/л), концентрация хлорофилла-а (Chl-a, мкг/л);

• физико-химические параметры: pH; температура 
(T °C); прозрачность (П, м); концентрация кислорода 
(О2, мг/л; O2,%); концентрация общего углерода (TOC, 
мг/л); концентрация лабильного органического веще-
ства (LOC, мг/л); концентрация общего фосфора (Р, 
мкг/л).

Для тех параметров, где получены статистически 
значимые различия, в скобках приведены соотв-
етствующие обозначения, использованные в табл. 5–8. 

Результаты и обсуждение
Тенденции изменения экосистемы Ладоги в конце 

XX – начале XXI в.
Регулярные исследования всех основных био-

логических сообществ (фитопланктон, бактерио-
планктон, водные грибы, зоопланктон, макро- и 

Зоопланктон
Пробы зоопланктона отбирали при помощи средней 

модели сети Джеди (диаметр входного отверстия – 
25 см, размер ячеи – 120 мкм). В мелководной зоне зоо-
планктон отбирали тотально, на глубоководных стан-
циях – фракционно в слоях 0–10, 10–25 м и 25–дно. 
Отобранные пробы обрабатывали с использованием 
традиционных рекомендованных методов [8]. Для 
расчета индивидуальной массы организмов (сырой 
вес) использовали уравнения связи «длина-масса» по 
[2]. 

Поскольку наибольшего развития в озере 
зоопланктон достигает в летние месяцы, то при 
специальной характеристике развития сообщества в 
озере в последние годы в данной статье использованы 
материалы, полученные на стандартных станциях в 
бухте Петрокрепость, Волховской губе и центральной 
части озера в конце июля – начале августа 2007, 2008, 
2010, 2012 и 2017 гг., то есть в те годы, когда был 
собран наиболее репрезентативный материал.

Макрозообентос
Для сбора на песчаных грунтах применялся 

дночерпатель Петерсена, на илистых – Экмана-Берджа 
(площадь захвата – 1/40 м2; по 2 выемки в каждой точ-
ке). Пробы литоральных макробеспозвоночных также 
отбирались при помощи трубчатого пробоотборника 
Панова-Павлова с площадью сечения 0,125 м2 [40], 
представляющего собой металлическую трубу, кото-
рая внедряется в грунт и из которой тотально вычер-
пывается вся фауна, включая бентосные организмы и 
организмы, находящиеся на растениях, попадающих 
в сектор отбора. На каменистых и скальных грунтах 
использовали пластиковую модификацию прибора.

Пробы грунта промывались через капроновый газ 
с диаметром ячеи 0,125 мм и либо разбирались в 
полевых условиях (беспозвоночные фиксировались 
70% спиртом), либо фиксировались 4% формали-
ном (конечная концентрация). В лаборатории пробы 
разбирались, выбранные организмы сортировались, 
подсчитывались и фиксировались 70% этиловым 
спиртом. Беспозвоночных животных сортировали 
по группам и видам, подсчитывали число особей и 
определяли биомассу на торсионных весах. 

Мейозообентос
В данной работе представлены результаты 

исследования мейобентоса, полученные на стан-
дартных мониторинговых станциях в Ладожском 
озере. Особое значение имеют станции продольного 
разреза (табл. 1) через все озеро, наблюдения на ко-
торых за мейобентосом ведутся много лет начиная с 
1980-х гг., и по полученным на них данным с достаточ-
ным основанием можно судить в целом о состоянии 
всего озера и отдельных его лимнологических зон. 
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сообщества донной мейофауны. Определенные 
измене ния мейобентоса под воздействием эвтро-
фирования и загрязнения наблюдались в Волховской 
губе на юге Ладоги и некоторых заливах в северной 
шхерной зоне озера [24].

Состав мейобентоса и его количественное развитие 
на станциях в открытых районах озера в годы 
исследований до середины 1990-х гг. были в пределах 
незначительных межгодовых различий. Повышение 
количественных показателей мейобентоса в 1991–
1994 гг. по сравнению с состоянием до 1986 г. ука-
зывало на определенную тенденцию, но было ста-
тистически недостоверно [26]. При этом увеличение 
количественных показателей мейобентоса в открытой 
зоне Ладожского озера не сопровождалось изменени-
ем его видовой и трофической структур.

В результате подробных исследований [32] было 
показано, что в «норме» (олиготрофный период 
состояния экосистемы) для Ладожского озера 
совершенно не характерно образование в донных 
биотопах скоплений диапаузирующих копеподитов 
планктонных циклопов, а их развитие происходит 
в планктоне без донной диапаузы (рис. 4). Рис. 5 
демонстрирует типичную структуру сообщества 
мейобентоса, характерную для олиготрофного состо-

мейобентос) открытой акватории крупнейшего 
в Европе озера Ладожского позволили выявить 
сложный характер изменения его экосистемы в 
последней трети XX и начале XXI в. 

Описание происходивших в Ладожском озере 
изменений целесообразно начать с мейобентоса, 
поскольку это сообщество является уникальным для 
маркирования происходящих по всей экосистеме в 
целом (в случае больших озер умеренной климатиче-
ской зоны) изменений, связанных с антропогенным 
эвтрофированием и загрязнением. Так было показа-
но, что изменение сообществ мейобентоса в открытой 
зоне больших озер (а именно – формирование 
скоплений диапаузирующих циклопов) указывает 
на изменение всей озерной среды в сторону более 
эвтрофного состояния, поскольку мейобентос 
отражает происходящие изменения, значимые 
не только для донных сообществ, но также и для 
планктона (рис. 4). Это важное свойство делает мей-
обентос неординарным и эффективным индикатором 
трансформирования экологического состояния боль-
ших озер умеренной климатической зоны [24, 25, 27]. 

Исследования мейобентоса Ладоги были начаты 
в 80-х гг. XX в., то есть когда практически во всем 
озере продолжали существовать еще ненарушенные 

Рис. 4. Схема сезонного развития планктонных циклопов при разном состоянии среды в больших озерах умеренной 
климатической зоны
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684 мг/м2, а к 2003 г. биомасса достигла почти 3 г/
м2 при численности свыше 50 тыс. экз./м2 (табл. 2). 
Значительное увеличение количественных показате-
лей мейобентоса было отмечено и на других станци-
ях центральной части озера, особенно на ст. 55, где 
средняя биомасса составила 5,5 г/м2. Возрастание 
количественных показателей мейобентоса произошло 
в основном именно за счет диапаузирующих 
копеподитов планктонных циклопов.

Примечательно, что наблюдавшиеся изменения в 
бентали озера, отражающие общую трансформацию 
экосистемы озера в сторону более высокого 
трофического статуса, проявились по прошествии 
примерно двух условных водообменов с середины 
1970-х гг., когда начал интенсивно развиваться про-
цесс антропогенного эвтрофирования Ладожско-
го озера, который привел к резкой дестабилизации 
функционирования экосистемы во второй половине 
1990-х гг. [41]. Это является свидетельством сложно-
сти проявления последствий антропогенного воздей-
ствия и эвтрофирования в таком огромном водоеме, 
как Ладога. 

Наблюдаемая картина позволяет предположить, что 
в Ладожском озере повторился сценарий изменения 
экосистемы оз. Констанц (другого глубокого 
большого озера), где повсеместное распространение 
мейобентосных видов-индикаторов эвтрофных 
условий и большие количества диапаузирующих 
циклопов отражают длительную историю сильного 
эвтрофирования [27]. В то же самое время другие 
виды Harpacticoida и Ostracoda, предпочитающие оли-
готрофные условия и доминировавшие ранее, также 
обитают в профундальной зоне этого озера [27]. Это 
же было характерно и для Ладожского озера в 1998–
2004 гг.

Таким образом, в огромном Ладожском озере в конце 
1990-х гг. и в начале ХХI в. шли разнонаправленные 
процессы. В целом озеро достигло мезотрофного 
статуса и приобрело отдельные черты эвтрофного 
водоема. В то же время в более динамичной южной 
части озера в результате снижения антропогенной 
нагрузки наблюдались определенные и устойчивые 
признаки улучшения озерной среды: появились виды 
из состава мейобентоса (гарпактициды и остракоды), 
характерные для ненарушенных биотопов озера, то 
есть протекал процесс олиготрофирования [29]. 

Продолжившиеся исследования мейобентоса 
показали, что с 2007 г. происходило снижение 
количественных показателей развития мейобентоса 
и резкое сокращение или полное исчезновение 
скоплений диапаузирующих циклопов в открытых 
районах Ладожского озера (табл. 2, рис. 7). Структура 
сообщества (рис. 7) стала близка к той, которая наблю-
далась до 1990-х гг., то есть до резкой дестабилизации 
экосистемы озера. 

яния экосистемы озера, на станциях в центральной 
и глубоководной частях озера на глубинах 60, 65 м 
(ст. 55 и 82) и 190 м (ст. 105). 

В профундальных биотопах в больших озерах, 
подверженных антропогенному воздействию, диа-
паузирующие циклопы становятся доминирующим 
компонентом донной мейофауны (30–98% суммар-
ных численности и биомассы мейобентоса). Такие 
заметные изменения мейобентоса наблюдались до 
середины 1990-х гг. на участках акватории, 
непосредственно примыкающих к источникам 
загрязнения (заливы и шхеры), но не отмечались в 
открытых районах Ладоги [26]. Для профундальных 
биотопов загрязняемых и эвтрофируемых шхер 
было характерно абсолютное доминирование в 
мейобентическом сообществе трудно различимых 
копеподитов стадии IV диапаузирующих циклопов 
рода Cyclops (предположительно Cyclops kolensis Lill. 
и Cyclops strenuus Fisch.).

Исследования последних лет XX и начала XXI в. 
(1998–2004 гг.) показали, что в биотопах в центральной 
зоне Ладоги (глубины от 50 до 220 м) в летнее время 
стали образовываться скопления диапаузирующих 
циклопов рода Cyclops, чего в более ранние годы в них 
не отмечалось. В наиболее глубокой зоне озера (150–
220 м) такие скопления диапаузирующих циклопов 
стали обнаруживаться с 1999 г. Среди копеподитов 
стадии IV диапаузирующих циклопов р. Cyclops 
преобладал, по-видимому, C. strenuus. Поскольку 
копеподиты р. Cyclops практически неразличимы на 
стадии IV, то среди диапаузирующих копеподитов 
могли быть и представители других видов циклопов 
этого рода, взрослые особи которых встречаются в 
зоопланктоне Ладоги (C. kolensis, C. lacustris Sars, C. 
abyssorum Sars).

Исследования 2001–2004 гг. подтвердили стабиль-
ность произошедших изменений в структуре мейо-
бентоса Ладоги. В качестве примера на рис. 6 пред-
ставлена структура изменившегося сообщества 
на трех самых глубоких станциях продольного 
разреза в центральной зоне озера в 2003 г. В табл. 2 
приведены количественные показатели развития 
сообщества для отдельных лет в разные периоды, 
маркируемые структурой сообщества мейобентоса 
(«олиготрофный» до 1998 г., мезотрофный с черта-
ми эвтрофии (1998–2004 гг.), период деэвтрофиро-
вания (с 2007 г.)). В табл. 3 представлены данные по 
численности активных и диапаузирующих Cyclopoida 
в отдельные годы, характеризующие эти периоды.

Важно указать на еще одно существенное изменение, 
касающееся количественного развития мейобентоса в 
биотопах открытой Ладоги. В самой глубоководной 
части Ладоги (150–220 м) биомасса мейобентоса ни-
когда не превышала 100–150 мг/м2. Однако в 1999 г. 
на глубине 220 м была зафиксирована общая биомасса 
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Рис. 5. Структура сообщества мейобентоса по численности на ст. 55 (А), ст. 82 (Б) и ст. 105 (В) в Ладожском озере (1983 г.)

Табл. 2 
Численность (тыс. экз./м2, над чертой) и биомасса (г/м2, под чертой) мейобентоса на станциях  

в центральной и глубоководной зонах Ладожского озера
Станция/координаты Глубина, м 1983 2003 2004 2007 2008 2009 2016 2017

55/(60°47,2’ с. ш.; 31°32,1’ в. д.) 65
39,3
1,06

424,0
5,54

193,6
3,10

15,2
0,19

5,2
0,03

24,8
0,36

–
12,0
0,05

82/(60°59,0’ с. ш.; 31°10,3’ в. д.) 60
13,9
0,19

128,5
2,63

95,5
1,68

13,2
0,20

11,2
0,16

8,4
0,54

22,9
0,91

4,8
0,10

105/(61°21,4’ с. ш.; 30°44,7’ в. д.) 190
2,1 
0,11

56,8
2,88

15,5
0,66

8,8
0,22

–
2,4
0,16

5,2
0,14

0,8*
0,001

Примечание: «–» – данные не получены; * – представлены данные для ст. 109 (глубина – 210 м).

Рис. 6. Структура сообщества мейобентоса по численности на ст. 55 (А), ст. 82 (Б) и ст. 105 (В) в Ладожском озере (2003 г.)

Табл. 3 
Численность (экз./м2) активных и диапаузирующих Cyclopoida мейобентоса на станциях в центральной 

и глубоководной зонах Ладожского озера
Станции Состояние циклопов 1983 2003 2007 2016

55
Активные 5100 41980 1200 1800*
В диапаузе 0 322240 0 0

82
Активные 1500 9750 2400 2000
В диапаузе 0 65280 400 0

105
Активные 900 2390 3200 1600
В диапаузе 0 44020 0 0

Примечание: * – приведены данные за 2017 г.
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Помимо ухудшения условий существования, 
связанных, например, с загрязнением и эвтро-
фированием водных местообитаний и возникнове-
нием дефицита кислорода, в индукции диапаузы у 
ракообразных могут участвовать такие факторы, 
как трофические условия, фотопериод, температура, 
пресс хищников [1]. При этом прерывание активного 
развития диапаузой у циклопов с формированием 
скоплений диапаузирующих копеподитов в бентали 
является хорошо установленной характерной 
чертой эвтрофируемых озерных экосистем, часто с 
дефицитом кислорода в придонных горизонтах [1, 
24, 27, 31, 58]. Очевидно, что в условиях Ладожского 
озера тем фактором из числа индукторов диапаузы, 
который вызывает формирование аномальных для 
открытой Ладоги скоплений диапаузирующих 
циклопов, мог стать только тот, что ухудшает условия 
обитания планктонных циклопов. Таким фактором, 
по нашему мнению, явилось высвобождение металлов 
из трансформируемого комплекса растворенного 
органического вещества в Ладожском озере. 

В табл. 4 показаны средние концентрации металлов 
в воде Ладожского озера в период 1990–2000 гг., во 
второй половине которого, по всей видимости, нача-
лось активное трансформирование комплекса РОВ 
[19, 40, 42], и в годы, когда формирование скоплений 
диапаузирующих копеподитов прекратилось. Из 
данных видно, что в 2006–2007 гг. для озера были ха-
рактерны существенно более низкие концентрации 
металлов, чем в предшествующий период.

Обращает на себя внимание тот факт, что в 1990–
2000 гг. средние концентрации металлов в воде 
озера не превышали ПДК для водных объектов 
хозяйственно-питьевого и культурно-бытового 
водопользования1, но превышали ПДК для воды ры-
1 ГН 2.1.5.1315-03. URL: http://www.geofaq.ru/art/resources/eco/PDK_

ryboh_99.doc (дата обращения: 26.05.2018).

Возникает вопрос, почему в определенный 
период развития экосистемы Ладожского озера, 
характеризующийся дестабилизацией озерных 
процессов [41], стали образовываться скопления 
диапаузирующих циклопов, то есть происходил 
уход копеподитов планктонных циклопов от 
неблагоприятных условий в донную диапаузу? 
Очевидно, ответ следует искать в закономерностях 
трансформации озерного растворенного органического 
вещества (РОВ), прежде всего гуминового вещества. 
Высказана вполне обоснованная гипотеза [41, 
42] о том, что сформировавшаяся к концу XX в. 
специфическая активность биоты способствовала, 
при дефиците доступных форм фосфора в воде, 
пополнению запаса фосфора, потребляемого фито- 
и бактериопланктоном, частично через разрушение 
консервативной, высокомолекулярной фракции РОВ. 

Способность гуминового вещества образовывать 
водорастворимые комплексы с ионами и гидроксидами 
металлов хорошо документирована и обобщена в [45]. 
При этом ионные формы связи (гетерополярные) 
гуминовых веществ с металлами относительно 
слабы и способны разрываться, например, в процессе 
биохимической трансформации.

Установлено [19], что в состав гуминового вещест-
ва Ладожского озера наряду с биогенными элемен-
тами входят такие металлы, как железо, алюминий, 
марганец, медь, магний. Авторы этой работы конста-
тируют, что в процессе многоступенчатого процесса 
биохимической трансформации из состава гуминово-
го вещества могут выделяться биогенные элементы 
и металлы. Биогенные элементы в дальнейшем мо-
гут поддерживать развитие процесса эвтрофирования 
[20], а высвободившиеся металлы, как мы предпола-
гаем, могли оказать негативное воздействие на планк-
тонных циклопов, переключив их жизненный цикл на 
вариант с наличием диапаузы в бентали.

Табл. 4
Средние концентрации металлов (мкг/л) в воде лимнических зон Ладожского озера в 1990–2000 гг.  

(по [60]) и в период прекращения образования скоплений диапаузирующих циклопов (2006–2008 гг.) (по [50])

Элемент/ПДК/ПДКрх 
(мкг/л)

Прибрежная зона Деклинальная зона Пр + Упр зоны

1990–2000 2006/2007 1990–2000 2006/2007 1990–2000 2006/2007

Fe/300/100 170 72/72 103 58/41 78–84 43/38

Al/200/40 66 33/36 39 27/23 29–31 24/18

Mn/100/10 15 4,4/7,8 5 3,8/2,9 2–3 1,5/1,7

Cu/1000/1 7 7,2* 9 4,2* 6–8 3,5*
Примечание: * данные 2008 г.; Пр + Упр – прибрежная + ультрапрофундальная зоны; ПДК – предельно допустимые концентрации химических 
веществ в воде водных объектов хозяйственно-питьевого и культурно-бытового водопользования; ПДКрх – предельно допустимые концентрации 
вредных веществ для воды рыбохозяйственных водоемов.
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Прекращение образования массовых скоплений 
диапаузирующих циклопов в центральной и 
глубоководной частях Ладожского озера (после 
2006–2007 гг.), возможно, свидетельствует о суще-
ственном снижении уровня и замедлении темпов 
трансформации озерного гуминового комплекса 
с разрывом химических связей и образованием 
гуминового вещества с меньшей молекулярной 
массой и низкомолекулярных соединений, а также о 
прекращении поступления металлов в биоактивной 
форме в воду. 

Завершение образования скоплений диапаузи-
рующих циклопов и снижение количественных 
показателей мейобентоса может указывать на 
переход экосистемы озера в более благоприятное 
состояние, отражать стабилизацию протекания 
озерных процессов и уменьшение/прекращение 
разрушения основного пула РОВ, прежде всего 
гуминового комплекса. По-видимому, после периода 
дестабилизации экосистемы (1998–2004 гг.) в ходе 
деэвтрофирования на первый план в качестве основных 
регуляторов функционирования экосистемы (в 
частности, высвобождения и потребления фосфора) 
вышли внутриводоемные процессы, что является 
особенностью нового периода в развитии Ладожского 
озера. Особенностью этого постмезотрофного 
периода в состоянии экосистемы Ладожского озера 
является, в частности, то, что ее эволюция приобрела 
«гистерезисный» характер при возвращении 
экосистемы в менее трофное состояние [44]. 

Представляет интерес проанализировать, как 
вели себя другие параметры, характеризующие 
состояние экосистемы Ладожского озера, в период 
экосистемной дестабилизации (1998–2004 гг.), 
когда в профундальных биотопах наблюдалось 
образование скоплений диапаузирующих копепо-
дитов планктонных циклопов из-за внутренней 
интоксикации экосистемы озера ионами металлов, 
последовавшей за разрушением консервативной 
высокомолекулярной фракции РОВ. 

В табл. 5–8 представлены только те параметры 
лимнологических зон, горизонтов и сезонов, 
для которых были получены статистически 
значимые различия между периодом экосистемной 
дестабилизации и предыдущим периодом.

Таким образом, кроме структурной перестройки 
мейобентосного сообщества для периода экосистемной 
дестабилизации статистический анализ изменений 
характеристик озерной среды выявил следующие 
важные тенденции:

а) прибрежная зона: увеличение бактериальной чи-
сленности, увеличение концентрации органического 
вещества, увеличение плотности олигохет;

бохозяйственных водоемов2. Это превышение со-
хранилось для меди и в 2006–2007 гг., в то время как 
уровни железа, алюминия и марганца стали ниже 
ПДК для рыбохозяйственных водоемов. При этом 
следует отметить, что большая часть металлов в воде 
Ладожского озера находится в связанной форме. Так, 
согласно [59], на связанные формы (в том числе в 
составе гуминового комплекса) в Ладоге приходилось 
до 99,5% растворенного железа, до 99% растворенного 
алюминия, до 50% растворенного марганца. 

Известно, что токсичность тяжелых металлов и 
их биодоступность для гидробионтов определяются 
не столько их абсолютным содержанием, сколько 
формой, в которой они присутствуют в воде. Так, 
металлы в ионной форме более токсичны для вод-
ных организмов, чем большинство металлов, свя-
занных в комплексные соединения с органическими 
веществами естественного происхождения (в том 
числе в составе гуминового комплекса) [12, 21, 38, 
46, 64]. Поэтому отрицательное (токсическое) воз-
действие на планктонных циклопов могли оказать 
только металлы, которые высвобождались в ионной 
форме при биокаталитическом окислении гуминового 
вещества в Ладожском озере [19] в период экосистем-
ной дестабилизации [40, 43]. 

В ходе биокаталитического окисления высвобож-
дающиеся ионы металлов могли привести к свое-
образной внутренней интоксикации водной толщи 
озера, на что и прореагировали планктонные циклопы, 
перестроив свой жизненный цикл в вариант, когда он 
протекает с уходом копеподитов в донную диапаузу 
(в основном на стадии IV) для избегания токсических 
эффектов трансформации РОВ (рис. 8).

Интересен вопрос, какие уровни содержания 
металлов в среде достаточны для индукции состояния 
диапаузы у циклопов? Однако, к сожалению, 
на сегодняшний день подобные исследования 
отсутствуют. Показано, что в случае меди и цинка 
48-часовые ЛД50 для Eudiaptomus padanus (Burckhardt) 
составили 0,5 мг/л, а для Cyclops abyssorum – 2,5 и 5,5 
мг/л [60]. Также в отношении марганца сообщается [7], 
что ракообразные (дафнии и циклопы) погибают при 
концентрации 1 мг/л. Конечно же, эти концентрации 
намного превышают те, которые наблюдаются (по 
меди и марганцу) в Ладожском озере, а летальные 
дозы не имеют никакого отношения к тем концентра-
циям металлов, при которых могут проявляться по-
пуляционные компенсаторные эффекты, например, 
такие как разрыв жизненного цикла с индукцией 
диапаузы у копеподитных форм. 
2 Перечень рыбохозяйственных нормативов: предельно допустимых 

концентраций (ПДК) и ориентировочно безопасных уровней 
воздействия (ОБУВ) вредных веществ для воды водных объектов, 
имеющих рыбохозяйственное значение. М.: Изд-во ВНИРО, 1999. 304 с. 
URL: http://www.gostrf.com/normadata/1/4293833/4293833060.pdf).
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Рис. 7. Структура сообщества мейобентоса по численности на ст. 55 (А), ст. 82 (Б) и ст. 105 (В) в Ладожском озере (2007 г.)

Рис. 8. Разрушение консервативной высокомолекулярной фракции РОВ с высвобождением биогенных элементов и 
металлов, приводившее к формированию скоплений диапаузирующих циклопов в Ладожском озере в период экосистемной 
дестабилизации (1998–2004 гг.)

б) деклинальная зона: увеличение концентрации об-
щего фосфора, уменьшение концентрации кислорода, 
увеличение численности и биомассы олигохет, амфи-
под и всего бентоса;

в) профундальная зона: уменьшение бактериальной 
численности; увеличение концентрации общего фос-
фора; уменьшение концентрации органического веще-
ства, увеличение плотности олигохет;

г) ультрапрофундальная зона: уменьшение концен-
трации лабильного органического вещества; увеличе-
ние концентрации хлорофилла; уменьшение концент-
рации кислорода, увеличение численности и биомассы 

олигохет и всего бентоса, увеличение концентрации 
общего фосфора.

Обращает на себя внимание увеличение показателей 
количественного развития макробентоса, особенно 
в деклинальной зоне, в основном за счет амфипод. 
Увеличение их численности и биомассы может быть 
напрямую связано с формированием скоплений 
диапаузирующих циклопов, которые входят в 
рацион питания, например, монопореи (Monoporeia 
affinis (Lindstrom)) [24]. Олигохеты (в основном 
безвыборочные глотатели) также, очевидно, могут 
потреблять циклопов в состоянии полной диапаузы. 
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Табл. 5 
Статистически значимые различия по лимнологическим параметрам между двумя периодами развития 

Ладожского озера и тенденции их изменения в прибрежной зоне 

Параметр/озерная зона  
и период 1990–1997 1998–2004

T p n Тенденция 
изменения

Х SE Х SE

Прибрежная зона, поверхность, лето

Nбак, 106 кл/мл 2,63 0,30 1,61 0,15 2,948 <0,01 61 Снижение

Nбак-рпа, 103 кл/мл 1,14 0,46 0,46 0,07 2,037 <0,05 34 Снижение

Nзп, экз./м3 105269 13240 41142 3648 3,081 <0,01 66 Снижение

TOC, мг/л 10,09 0,35 11,94 0,70 2,646 <0,01 85 Повышение

Прибрежная зона, поверхность, осень

T, °C 8,34 0,54 10,84 0,40 3,847 <0,001 53 Повышение

O2, мг/л 10,80 0,13 10,01 0,15 3,673 <0,001 50 Снижение

TOC, мг/л 8,12 0,36 9,95 0,67 2,110 <0,05 51 Повышение

LOC, мг/л 0,70 0,13 0,44 0,06 2,200 <0,05 26 Снижение

Прибрежная зона, слой 5–15 м, лето

Nбак, 106 кл/мл 2,52 0,36 1,47 0,19 2,268 <0,05 41 Снижение

TOC, мг/л 9,21 0,31 10,47 0,68 1,837 <0,05 72 Повышение

Noli, экз./м2 697 96 979 110 1,960 <0,05 106 Повышение

Прибрежная зона, слой 5–15 м, осень

T°C 8,57 0,90 10,95 0,49 2,648 <0,05 31 Повышение

Примечание: (X – среднее, SE – стандартная ошибка среднего, Т – вычисленное значение t-критерия, p – уровень значимости, n – число измерений); 
обозначения параметров расшифрованы в разделе «Материал и методы».

Этим можно объяснить увеличение количественных 
показателей олигохет. 

В начале постмезотрофного периода (примерно 
с 2007 г.) состояние экосистемы озера маркируется 
прекращением образования скоплений диапаузиру-
ющих копеподитов планктонных циклопов в донных 
биотопах профундали и возвращением структуры и 
количественных показателей мейобентоса к тому, 
что наблюдалось в олиготрофный период состояния 
экосистемы озера.

Проведенные в последующие годы исследования 
всех сообществ открытой зоны Ладожского озера не 
выявили никаких тенденций ухудшения качества 
озерной среды. Более того, полученные данные 
говорят, в целом, о стабильном состоянии озера и 
даже об улучшении качества его вод.

Характеристика развития отдельных сооб-
ществ гидробионтов в Ладожском озере

Открытая часть
В этом подразделе будут представлены данные по 

основным сообществам гидробионтов озера, из кото-
рых последние получены в 2016 г. и частично в 2017 г. 
Новейшие полученные данные, рассмотренные в 
сравнительном аспекте, позволяют выявить направ-
ленность происходящих в озере изменений в самих 
отдельных сообществах и оценить экологическое со-
стояние водоема в целом. 

Фитопланктон
Исследования фитопланктона в последние годы 

показали, что значения численности, биомассы и 
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Табл. 6 
Статистически значимые различия по лимнологическим параметрам между двумя периодами развития 

Ладожского озера и тенденции их изменения в деклинальной зоне 

Параметр/озерная зона и период
1990–1997 1998–2003

T p n Тенденция изменения
Х SE Х SE

Деклинальная зона, поверхность, лето

O2,% 101,36 0,95 98,21 0,87 2,195 <0,05 84 Снижение

Р, мкг/л 18,91 0,91 22,22 1,48 2,007 <0,05 85 Повышение

Деклинальная зона, поверхность, осень

pH 7,52 0,03 7,41 0,03 2,804 <0,01 37 Снижение

T, °C 8,49 0,49 10,92 0,48 3,655 <0,001 37 Повышение

O2, мг/л 10,67 0,13 9,95 0,15 3,624 <0,001 37 Снижение

LOC, мг/л 0,60 0,11 0,35 0,06 2,249 <0,05 18 Снижение

Деклинальная зона, слой 10–15 м, лето

O2, мг/л 9,91 0,17 9,28 0,23 2,093 <0,05 65 Снижение

O2,% 95,28 1,21 90,56 2,04 2,074 <0,05 64 Снижение

Р, мкг/л 17,82 0,74 21,07 1,51 2,145 <0,05 60 Повышение

Деклинальная зона, слой 10–15 м, осень

pH 7,50 0,04 7,36 0,05 2,355 <0,05 21 Снижение

T, °C 7,64 0,38 9,91 0,79 2,867 <0,01 22 Повышение

O2, мг/л 10,70 0,14 10,01 0,26 2,637 <0,05 21 Снижение

Деклинальная зона, слой 15–50 м, лето

Р, мкг/л 18,85 0,63 21,50 1,20 2,197 <0,05 62 Повышение

NМБ, экз./м2 1461 146 2726 283 4,227 <0,001 139 Повышение

BМБ, г/м2 4,51 0,52 6,84 0,76 2,637 <0,01 139 Повышение

Noli, экз./м2 488 52 931 124 3,519 <0,001 136 Повышение

Boli, г/м2 0,99 0,12 1,60 0,21 2,703 <0,01 136 Повышение

Namph, экз./м2 933 145 1517 217 2,268 <0,05 111 Повышение

Bamph, г/м2 3,36 0,50 5,19 0,78 1,994 <0,05 111 Повышение

Деклинальная зона, слой 15-50 м, осень

O2, мг/л 10,94 0,18 10,17 0,18 2,794 <0,01 35 Снижение
Примечание: обозначения статистических показателей см. Табл. 5; обозгаченеия – в разделе «Материал и методы».
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Табл. 7 
Статистически значимые различия по лимнологическим параметрам между двумя периодами развития 

Ладожского озера и тенденции их изменения в профундальной зоне 

Параметр/озерная зона и 
период

1990–1997 1998–2003
T p n Тенденция изменения

Х SE Х SE

Профундальная зона, поверхность, лето

Nбак, 106 кл/мл 1,97 0,18 1,49 0,12 2,150 <0,05 43 Снижение

Nзп, экз./м3 127935 32917 24670 4037 2,720 <0,05 31 Снижение

pH 7,88 0,07 7,63 0,05 2,617 <0,05 49 Снижение

LOC, мг/л 0,86 0,08 0,65 0,09 1,877 <0,05 29 Снижение

Профундальная зона, поверхность, осень

T, °C 7,78 0,26 9,23 0,46 2,467 <0,05 37 Повышение

П, м 3,37 0,18 3,88 0,16 2,235 <0,05 18 Повышение

Р, мкг/л 17,14 0,76 19,35 0,80 1,972 <0,05 34 Повышение

Профундальная зона, слой 10–25 м, лето

Р, мкг/л 16,30 0,47 20,57 0,83 4,901 <0,001 85 Повышение

Профундальная зона, слой 40–80 м, лето

Вфито, мг/л 0,21 0,04 0,10 0,02 2,519 <0,05 35 Снижение

TOC, мг/л 7,69 0,21 6,72 0,51 2,073 <0,05 88 Снижение

Р, мкг/л 17,18 0,87 21,06 1,28 2,571 <0,05 85 Повышение

Boli, г/м2 0,85 0,13 1,36 0,18 2,322 <0,05 48 Повышение
Примечание: обозначения статистических показателей см. Табл. 5; обозгаченеия – в разделе «Материал и методы».

хлорофилла-а (например, в 2015 г. средний уровень 
хлорофилла-а для озера составил 5,1 ± 0,9 мкг/дм3) 
в озере находятся в пределах многолетних колеба-
ний этих параметров, что позволяет охарактеризо-
вать Ладожское озеро в летний период как мезотроф-
ный водоем. Большинство исследованных станций 
относится к 1-му классу качества воды, немногие – 
ко 2-му классу. 

Характер развития фитопланктона в весенний 
период (май) проиллюстрирован на рис. 9. В нача-
ле мая активная вегетация водорослей может про-
исходить лишь в мелководной области, где темпе-
ратура воды колеблется от 5 до 8 °С. В диапазоне 
этих температур и при активной турбуленции воды 
абсолютные доминанты в сообществе представлены, 
как правило, диатомовыми водорослями с 
преобладанием Aulacoseira islandica (O. Mull.) Sim. 
По мере дальнейшего прогревания водных масс озера 
граница термобара смещается к большим глубинам, 

и в сообществе наряду с диатомеями растущий 
вклад в биомассу вносят криптофитовые водоросли 
(Cryptomonas erosa Ehr., Cryptomonas sp.; Rhodomonas 
lacustris Pascher et Ruttner in Pascher & Lemmermann). 
В течение мая в глубоководной части озера фито-
планктон чрезвычайно беден и обычно представ-
лен отдельными клетками диатомей (Aulacoseira 
islandica, Aulacoseira distans (Ehr.) Sim., Aulacoseira 
italica (Ehr.) Sim., Aulacoseira subarctica (O. Mull.) 
Haworth). Величины биомассы и концентрации хлоро-
филла-а различались между районами, разделенными 
термобаром, на порядок. Наибольшие уровни 
биомассы (2,4–4,8 г/м3) и хлорофилла-а (7,6–18,6 мг/
м3) отмечались в мелководной зоне и соответствовали 
слабо эвтрофным условиям. В районах средних и 
больших глубин, перед термобаром, количественные 
показатели фитопланктона не превышали 0,2 г/м3 

биомассы и 1,5 мг/м3 хлорофилла-а, что характеризует 
воды этой зоны как олиготрофные. 
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Табл. 8 
Статистически значимые различия по лимнологическим параметрам между двумя периодами развития 

Ладожского озера и тенденции их изменения в ультрапрофундальной зоне

Параметр/озерная зона и 
период

1990–1997 1998–2003

Т p n Тенденция измененияХ SE Х SE

Ультрапрофундальная зона, поверхность, лето

LOC, мг/л 0,94 0,10 0,62 0,06 2,658 <0,05 26 Снижение

Р, мкг/л 18,62 0,69 21,78 2,01 1,931 <0,05 43 Повышение

Ультрапрофундальная зона, поверхность, осень

Chl-a, мкг/л 0,79 0,16 1,38 0,19 2,196 <0,05 19 Повышение

Ультрапрофундальная зона, слой 10–25 м, лето

T, °C 7,57 0,54 9,58 0,90 2,040 <0,05 86 Повышение

Chl-a, мкг/л 2,13 0,54 3,70 0,41 2,408 <0,05 28 Повышение

O2, мг/л 11,52 0,16 10,81 0,24 2,516 <0,05 86 Снижение

O2,% 98,78 0,48 96,11 0,96 2,825 <0,01 86 Снижение

LOC, мг/л 0,64 0,10 0,41 0,05 2,040 <0,05 50 Снижение

Р, мкг/л 16,73 0,43 19,06 1,05 2,502 <0,05 69 Повышение

Ультрапрофундальная зона, слой 10-25 м, осень

LOC, мг/л 0,91 0,21 0,29 0,06 3,674 <0,01 21 Снижение

Ультрапрофундальная зона, слой 25–210 м, лето

pH 7,31 0,03 7,40 0,02 2,430 <0,05 99 Повышение

Chl-a, мкг/л 0,42 0,06 1,06 0,11 5,557 <0,001 43 Повышение

Nбак-рпа, 103 кл/мл 0,36 0,10 0,71 0,11 2,410 <0,05 15 Повышение

O2, мг/л 12,29 0,07 11,98 0,06 3,227 <0,001 100 Снижение

O2,% 97,63 0,36 94,47 0,45 5,467 <0,001 99 Снижение

Р, мкг/л 17,02 0,35 19,71 1,12 3,092 <0,01 83 Повышение

NМБ, экз./м2 222 52 552 132 2,067 <0,05 27 Повышение

BМБ, г/м2 0,47 0,13 1,30 0,28 2,366 <0,05 27 Повышение

Noli, экз./м2 198 42 524 130 2,063 <0,05 25 Повышение

Boli, г/м2 0,44 0,12 1,25 0,29 2,274 <0,05 25 Повышение

Ультрапрофундальная зона, слой 25–210 м, осень

ToC 5,19 0,16 4,50 0,07 4,449794 <0,001 66 Снижение

O2,% 93,27 1,10 90,65 0,63 2,247057 <0,05 66 Снижение

LOC, мг/л 0,88 0,42 0,33 0,06 2,795776 <0,05 24 Снижение

Примечание: обозначения статистических показателей см. Табл. 5; обозгаченеия – в разделе «Материал и методы».
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Рис. 9. Биомасса фитопланктона (B, г/м3), концентрация хлорофилла-а (Хл-а, мг/м3) в разные фазы весеннего периода: А – 3–6 
мая 2007 г.; Б – 28–31 мая 2008 г.; В – 25–29 июня 2009 г.
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В конце лимнологической весны обычно наблюда-
ется выравнивание показателей количественного 
развития фитопланктона в озере (рис. 9 В). 

На рис. 10 представлены примеры результа-
тов оценки состояния фитопланктона в раннелет-
нюю, летнюю и позднелетнюю фазы вегетационно-
го сезона. В конце июля и первую половину августа 
абсолютными доминантами обычно являются 
синезеленые водоросли с вкладом в общую биомассу 
от 35% на севере и до 84% на юге. На основной 
акватории доминантами являются Anabaena spiroides 
Kleb., Anabaena flos-aquae (Lyngb.) Breb., Anabae-
na circinalis (Kutz.) Hansg., Aphanizomenon flos-
aquae (L) Ralfs, Gomphosphaeria naegeliana (Ung-
er) Lemm. Содоминантами синезеленых являются 
криптофитовые водоросли. Их вклад в биомассу в 
районе средних и больших глубин колеблется от 20 
до 30%. На южных мелководьях их значение меньше. 
Среди этой группы преобладали Cryptomonas erosa 
Ehrenberg, Cryptomonas sp., Rhodomonas lacustris.

Сравнение наших данных по состоянию летнего 
фитопланктона с соответствующими результатами 
из литературных источников (табл. 9) показало, что, 
несмотря на межгодовую динамику условий среды в 
водоеме, продуктивность фитопланктона достаточно 
стабильна.

Являясь крупным глубоководным водоемом с за-
медленным водообменом, озеро изначально обладает 

высокой устойчивостью к внешним воздействиям, а 
внутриводоемные процессы играют доминирующую 
роль в функционировании экосистемы. Структурные 
перестройки, которые произошли в сообществе ли-
дирующих видов водорослей, а именно массовое раз-
витие криптомонад, также способствовали поддер-
жанию гомеостаза системы достаточно длительное 
время.

Исследования 2016–2017 гг. 
Более подробно будут представлены данные за 

2016 г. и, частично, за 2017 г. Всего в 2016 г. в иссле-
дованных пробах было обнаружено 97 видов водо-
рослей, относящихся к 7 отделам: синезеленые – 16, 
криптофитовые – 7, динофитовые – 6, золотистые – 9, 
диатомовые – 24, желтозеленые – 1 и зеленые – 34. На-
ибольшим разнообразием, как и обычно, в Ладожском 
озере отличались зеленые, диатомовые и синезеленые 
водоросли (соответственно 35, 25 и 17% общего чи-
сла видов), остальные группы составляли менее 10% 
общего числа видов. Из табл. 10 видно, что наиболь-
шее таксономическое разнообразие фитопланктона 
наблюдалось на ст. 1 в Волховской губе, а наимень-
шее – на ст. 38 в бухте Петрокрепость.

В июне 2017 г. в фитопланктоне Ладожского озера 
было обнаружено 65 видов водорослей, относящихся 
к 8 отделам: зеленых – 14, диатомовых – 22, сине-
зеленых – 6, криптофитовых – 6, динофитовых – 5, 

Табл. 9 
Средние (медиана) и максимальные значения биомассы (В), содержания хлорофилла-а (Chl-a)  

в поверхностном слое и эпилимнионе Ладожского озера (июль-август 1973–2009 гг.)

Год 

Поверхность 0–10 м

ИсточникВ, г/м3 Chl-a, мг/м3  B Chl-a В, г/м3 Chl-a, 
мг/м3 Число 

измерений
Средн. Макс. Средн. Макс. Число измерений Средневзвеш.

1973 2,1 8,2 4,6 10,0 10 10 – – – [47] 

1976–1979 – – 2,8 38,9 – – 0,6 2,6 – [72] 

1987 1,1 3,1 5,5 39,5 14 38 0,8 4,5 37 [14] 

1990 1,7 2,9 5,6 10,2 6 98 – – – [67, 70] 

1992–1995 1,6 6,6 6,8 18,6 79 79 0,9 5,3 63 [66] 

1996–1997 1,1 3,0 5,0 10,3 23 23 0,8 4,5 39 [36] 

1998–1999 1,6 5,1 6,0 11,8 24 24 1,0 4,7 39 [36] 

2000–2009 1,8 12,6 5,1 22,6 151 151 1,2 4,2 87 Наши данные 

 Примечание: «–» – данные отсутствуют.
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Рис. 10. Биомасса фитопланктона, концентрация хлорофилла-а в разные фазы летнего периода: а – 31 июля–3 августа 2006 г.; 
б – 11–20 августа 2008 г.; в – 27 августа–3 сентября 2005 г.
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Табл. 10 
Число видов основных отделов водорослей в составе фитопланктона в Ладожском озере в 2016 г.

Станция

Отделы водорослей
Всего 
видовСине-

зеленые
Крипто-
фитовые

Дино-
фитовые Золотистые Диатомовые Желто-

зеленые Эвгленовые Зеленые

Е 2 5 2 3 3 1 0 5 21

С 5 4 3 2 2 1 0 8 25

38 3 4 1 2 0 1 0 1 12

1 11 4 1 2 8 1 0 21 48

4 4 5 3 2 1 1 0 7 23

8 5 4 0 1 3 1 0 7 21

G 5 4 1 2 5 1 0 7 25

17 3 5 1 4 7 1 0 9 30

36 3 4 2 4 5 0 0 5 23

60 3 5 1 2 6 1 0 4 22

61 3 4 0 1 4 0 0 2 14

62 4 6 1 5 11 0 0 3 30

86 2 4 0 8 6 1 0 5 26

222 2 4 3 6 12 1 0 3 31

14 3 5 3 1 1 1 0 4 18

76 3 5 1 3 5 1 0 2 20

96 3 5 3 4 6 1 0 2 24

П1 4 5 2 3 5 1 0 1 21

25 4 4 3 3 3 1 0 2 20

55 1 4 4 2 1 1 0 1 14

82 1 5 2 2 2 0 0 2 14

105 2 5 2 4 7 1 0 3 24

желтозеленых – 1, золотистых – 10 и эвгленовых – 1. 
Наибольшим разнообразием, как и в июне 2013 г., 
отличались диатомовые, зеленые и золотистые 
водоросли (соответственно 34, 22 и 15% общего числа 
таксонов), остальные группы составляли менее 10% 
общего числа таксонов. Максимальное число видов 
(30) было обнаружено в Волховской губе (ст. 1), а ми-
нимальное (4 вида) – на ст. 105.

В конце июня 2016 г. температура воды на станциях 
Ладожского озера изменялась от 10 (ст. 105 и 222) до 

22 °С (ст. 1). То есть благодаря ранней и теплой весне в 
конце июня на озере уже не было зоны термобара, что 
обычно происходит примерно на месяц позже. Таким 
образом, поздневесенний комплекс фитопланктона 
(Asterionella formosa Hassall и криптомонады) сущест-
вовал только на двух исследованных станциях (105 и 
222), а на остальной исследованной части озера разви-
вались водоросли, характерные для летнего периода.

Основную роль в фитопланктоне играли 18 видов во-
дорослей из 7 отделов, то есть они были доминантами 
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слей (табл. 11), видов Microcystis wesenbergii (Komárek) 
Komárek, Microcystis aeruginosa (Kützing) Kützing, 
Microcystis grevillei (Berkeley) Elenkin и Microcystis 
viridis. Минимальная численность фитопланктона 
была обнаружена в бухте Петрокрепость (ст. Е). 

Вклад основных систематических групп водорослей 
в общую биомассу фитопланктона исследуемых стан-
ций представлен на рис. 12.

По биомассе на всех исследованных станциях, за 
исключением ст. 8, доминировали криптофитовые 
водоросли (15–82% общей биомассы фитопланкто-
на) с характерными для летнего ладожского планк-
тона видами рода Cryptomonas (Cryptomonas sp. # 
10–13×17–25µm, Cryptomonas sp. # 14–17×26–33µm) и 
Rhodomonas lacustris. Синезеленые водоросли входи-
ли в доминантный комплекс фитопланктона в бухте 
Петрокрепость (30–62% общей биомассы), в Волхов-
ской губе (32–64%), в Свирской губе (35%), в районе 
восточного берега (36–61%), на отдельных станциях 
западного берега и на некоторых глубоководных цен-
тральных станциях (до 49%). Почти на всех станциях 
доминировал вид Aphanizomenon flos-aquae. В бух-
те Петрокрепость кодоминантом была Woronichinia 
naegeliana. В Волховской губе основную роль играли 
виды рода Microcystis и Anabaena (A. circinalis, A. flos-
aquae). Золотистые водоросли (14–24%) преобладали 
в районе восточного берега, на ст. Е и 86. Домини-
ровал вид Uroglena americana. На многих станциях 
озера обильно развивалась характерная для Ладож-
ского озера желтозеленая водоросль Tribonema affine, 
составляя до 35% общей биомассы фитопланктона. 
Диатомеи преобладали преимущественно вдоль за-
падного берега, достигая 49% общей биомассы фи-
топланктона, и в северной глубоководной части озе-
ра. Вдоль западного берега доминировали Tabellaria 
fenestrata и Aulacoseira islandica. На ст. 105 в доми-
нантный комплекс фитопланктона входила поздне-
весенняя диатомея Aulacoseira formosa. Динофито-
вые водоросли играли значительную роль в бухте 
Петрокрепость на ст. Е. Доминировал крупный вид 
Ceratium hirundinella. Зеленые водоросли доминиро-
вали на некоторых станциях бухты Петрокрепость, 
Волховской губы и вдоль западного берега. Преобла-
дал, как и обычно, вид Botryococcus braunii. 

Биомасса фитопланктона в 2016 г. изменялась от 
0,43 до 2,95 мг/л. Максимальная биомасса наблюда-
лась на ст. 105 (северная глубоководная часть озера), 
а минимальная – в бухте Петрокрепость на ст. Е (табл. 
11). В среднем для озера биомасса составила 1,32 ± 
0,15 мг/л (число станций n = 22). 

В июне 2017 г. в озере еще существовал термобар, 
и температура воды в этот период изменялась от 2,6 
до 14 °С. Минимальная температура воды наблюда-
лась в глубоководном северном районе озера (ст. 105), 
а максимальная – на юге, в Волховской губе (ст. 1). 

или субдоминантами на какой-либо из исследованных 
станций. Из синезеленых водорослей это Anabaena 
flos-aquae, Anabaena circinalis, Aphanizomenon flos-
aquae, Woronichinia naegeliana (Unger) Elenkin, 
Planktothrix agardhii (Gomont) Anagnostidis & Komárek, 
Microcystis wesenberrgii (Kom.) Starmach, Microcystis 
viridis (A. Braun) Lemmermann и Microcystis reinbol-
dii (Richter) Forti. Aphanizomenon flos-aquae – они до-
минировали на большинстве исследованных станци-
ях, за исключением ст. 1 и станций, где температура 
воды была менее 13 °С (это ст. 222, 86, 82 и 105). Виды 
рода Anabaena были обильны в Волховской губе и 
на ст. 25. Вид Woronichinia naegeliana доминировал 
в губе Петрокрепость. Planktothrix agardhii входил 
в доминантный комплекс фитопланктона на отдель-
ных станциях вдоль западного (ст. 60) и восточного 
(ст. П1) берегов. Виды рода Microcystis наибольше-
го развития достигали в районе Волховской губы (ст. 
1). Как обычно, летом в Ладоге массово вегетировали 
криптофитовые водоросли – виды рода Cryptomonas 
(Cryptomonas sp. # 10–13×17–25µm, Cryptomonas sp. 
# 14–17×26–33µm) и Rhodomonas lacustris. Эти водо-
росли являлись доминантами практически на всех 
исследованных станциях (кроме ст. Е и 8). В районе 
бухты Петрокрепость, как и в прошлом году, в доми-
нирующий комплекс фитопланктона входил крупный 
представитель динофитовых водорослей Ceratium 
hirundinella (O.F. Müller) Dujardin. Из золотистых во-
дорослей в районе восточного берега и на северо-за-
паде преобладал вид Uroglena americana G.N. Calkins. 
Среди диатомовых водорослей наибольшего разви-
тия достигали виды Aulacoseira islandica, Aulacoseira 
formosa и Tabellaria fenestrata (Lyngbye) Kützing. 
В основном диатомеи были обильны вдоль западного 
берега и в районе северной глубоководной части озе-
ра. Желтозеленая водоросль Tribonema affine (Kützing) 
G.S. West входила в доминантный комплекс фито-
планктона в бухте Петрокрепость, в Волховской и в 
Свирской губах. На многих исследованных станциях 
в качестве субдоминанта выступала крупная хлоро-
кокковая водоросль Botryococcus braunii Kützing.

Вклад основных систематических групп водорослей 
в общую численность фитопланктона исследуемых 
станций представлен на рис. 11. Как обычно, летом 
по численности преобладали синезеленые (до 87% 
общей численности фитопланктона) и криптофито-
вые (до 80%) водоросли. Золотистые водоросли до-
стигали 52% общей численности фитопланктона на 
северо-западе озера. В районе западного берега были 
также многочисленны диатомовые водоросли. Общая 
численность водорослей по станциям различалась на 
порядок, от 1815 до 18014 тыс. кл./л. 

Максимальная численность водорослей отмечена в 
Волховской губе (ст. 1) за счет вклада в сообщество 
мелкоклеточных колониальных синезеленых водоро-
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Рис. 11. Структура фитопланктона по численности на исследованных станциях Ладожского озера в 2016 г.

Рис. 12. Структура фитопланктона по биомассе на исследованных станциях Ладожского озера в 2016 г.
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Табл. 11 
Численность (тыс. кл./л) и биомасса (мг/л) основных систематических групп водорослей 

на станциях Ладожского озера в июне (24–30) 2016 г.*

Станция Сине-
зеленые

Крипто-
фитовые

Диа-
томовые Зеленые Золотистые Желто-

зеленые
Дино-

фитовые Сумма

Е
786 182 8 254 502 80 6 1815

0,172 0,048 0,008 0,023 0,086 0,040 0,086 0,427

С
2802 468 6 406 150 360 10 4202
0,206 0,100 0,006 0,100 0,039 0,180 0,044 0,675

38
4368 502 0 4 120 40 2 5036
0,359 0,173 0 0,008 0,012 0,020 0,008 0,580

1
13240 2822 282 1536 12 120 2 18014
0,962 0,508 0,310 0,285 0,009 0,060 0,008 2,142

4
5360 1094 10 94 48 100 10 6716
0,891 0,281 0,007 0,116 0,008 0,050 0,038 1,391

8
2550 336 58 294 4 740 0 3980
0,342 0,070 0,101 0,165 0,002 0,370 0 1,050

G
4096 642 72 334 82 364 2 5592
0,505 0,209 0,082 0,187 0,009 0,182 0,002 1,176

17
5698 776 72 544 128 680 2 7900
0,778 0,819 0,104 0,101 0,018 0,340 0,008 2,168

36
1436 638 80 172 130 0 4 2460
0,222 0,209 0,186 0,031 0,017 0 0,010 0,675

60
1020 960 124 106 124 90 2 2426
0,169 0,242 0,194 0,124 0,014 0,045 0,002 0,790

61
734 1304 30 202 32 0 0 2302

0,117 0,439 0,055 0,060 0,016 0 0 0,687

62
784 1610 500 74 618 0 8 3594

0,096 0,964 0,553 0,118 0,071 0 0,012 1,814

86
412 2764 250 160 3910 20 0 7516

0,058 1,046 0,187 0,160 0,476 0,010 0 1,937

222
78 802 526 50 580 10 8 2054

0,012 0,277 0,484 0,104 0,066 0,005 0,042 0,990

14
6248 916 40 106 82 112 8 7512
0,868 0,389 0,008 0,021 0,013 0,056 0,056 1,411

76
2858 568 68 162 1364 180 2 5202
0,387 0,288 0,053 0,058 0,140 0,090 0,008 1,024

96
2534 478 40 88 1366 120 6 4632
0,350 0,279 0,096 0,009 0,140 0,060 0,033 0,967

П1
4044 644 34 160 2164 130 8 7184
0,575 0,317 0,052 0,008 0,218 0,065 0,012 1,247

25
7180 1100 90 202 248 32 6 8858
1,238 1,040 0,115 0,060 0,028 0,016 0,018 2,515

55
1188 3572 102 0 44 20 28 4954
0,158 1,043 0,076 0 0,006 0,010 0,144 1,437

82
432 2680 70 82 80 0 8 3352

0,058 0,899 0,047 0,054 0,008 0 0,030 1,096

105
132 4984 866 104 230 16 10 6342

0,021 2,080 0,758 0,021 0,034 0,008 0,032 2,954

 Примечание: * Первая строчка – численность, вторая строчка – биомасса.
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Биомасса фитопланктона на исследованных станциях 
изменялась от 0,01 до 2,6 мг/л. Минимальные значе-
ния биомассы наблюдались в северной холодной глу-
боководной части озера (ст. 105), а максимальные – в 
районе восточного берега (ст. 49). Средние величины 
биомассы для теплоинертной области озера составля-
ли 0,24 ± 0,14 мг/л (n = 4), а для теплоактивной области 
озера – 10 ± 0,11 мг/л (n = 19).

В летний период (июль-август) биомасса фитопланк-
тона на исследованных станциях в 2017 г. изменялась 
от 0,3 до 2,3 мг/л. Минимальное значение биомассы 
наблюдалось в районе Волховской губы (ст. 8), а мак-
симальное – в районе восточного берега (ст. 21) и на 
северо-западе озера (ст. 109). Средняя величина био-
массы для озера составила 1,00 ± 0,15 мг/л (n = 21).

Полученные средние для озера величины биомассы 
фитопланктона укладываются в пределы многолет-
них колебаний этого параметра для летнего периода 
(обычно это конец июля – начало августа) [37].

На рис. 13 показано распределение хлорофилла-а 
и биомассы фитопланктона в 2016 г. Концентрация 
хлорофилла-а изменялась от 1,42 до 8,33 мкг/л. Мак-
симальное значение наблюдалось на ст. 86 (северо-
запад озера), а минимальное – на ст. Е (бухта Петро-
крепость). Среднее значение хлорофилла-а (Chl-a) для 

озера составило 3,96 ± 0,42 мкг/л (n = 22). Как видно 
из рисунка, биомасса в целом изменялась параллельно 
концентрации хлорофилла-а, коэффициент корреля-
ции: r = 0,87, p ≤ 0,01. 

В 2017 г. в июне концентрация хлорофилла-а на 
исследованных станциях изменялась от 0,08 до 
5,6 мкг/л. Минимальное значение концентрации 
хлорофилла-а, как и биомассы, отмечены на ст. 
105, а максимальное – на ст. 49. Средние величины 
концентрации хлорофилла-а для теплоинертной 
области озера составляли 0,47 ± 0,24 мкг/л (n = 4), а 
для теплоактивной области озера – 3,2 ± 0,27 мкг/л 
(n = 19).

В июле-августе 2017 г. концентрация хлорофил-
ла-а на исследованных станциях изменялась от 0,83 
до 7,6 мкг/л. Минимальное значение концентрации 
хлорофилла-а, так же как и биомассы, наблюдалось 
на ст. 8, а максимальное – на ст. 109. Средняя для озера 
величина концентрации хлорофилла-а составила 3,2 
± 0,42 мкг/л (n = 21).

Средние величины биомассы и хлорофилла-а 
позволяют охарактеризовать Ладожское озеро как 
мезотрофный водоем [6, 16, 17]. В целом в настоящее 
время можно говорить о стабильности Ладожского 
озера по показателям фитопланктона. 

Рис. 13. Распределение биомассы фитопланктона и хлорофилла-а на станциях Ладожского озера в конце июня 2016 г.
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микробиологических параметров в последние годы 
также характеризуется определенной стабильностью 
и определяется, в основном, особенностями 
гидрофизического режима и развития фитопланктона 
Ладожского озера. Судя по величинам общей 
численности бактериопланктона, характерной для 
озера в последние годы, Ладога не выходит за границу 
мезотрофного состояния.

Благодаря широкому диапазону адаптационных 
возможностей и высоким скоростям роста 
микроорганизмы являются одним из наиболее 
информативных компонентов экосистем, способ-
ным реагировать на малейшие изменения экологи-
ческих условий. Микроорганизмы участвуют в кру-
говороте биогенных элементов и играют важную 
роль в процессах самоочищения водоемов. За 
счет деструкционной деятельности микрофлоры 
происходит трансформация большей части энергии, 
поступающей в водные экосистемы с автохтонным 
и аллохтонным органическим веществом. Еще в 
середине прошлого века была выявлена тесная 
связь между концентрацией бактериопланктона и 
продуктивностью водоемов, что позволяет по уровню 
количественного развития этого сообщества судить о 
трофическом статусе водоема [22, 61].

В соответствии с ГОСТ 2761-843 по показателю био-
массы большая часть исследованных станций отно-
сится к 1-му классу качества воды, а меньшая часть – 
ко 2-му классу.

Бактериопланктон
Величины микробиологических параметров, полу-

ченные для Ладожского озера до 2017 г., отражают ха-
рактерный уровень развития бактериального сообще-
ства, свойственный этому водоему, – естественно, с 
определенными межгодовыми колебаниями (рис. 14). 
Межгодовые изменения среднелетних показателей 
общей численности бактериопланктона с 2000 г. по 
настоящее время менее значительны по сравнению с 
пред шествующим периодом исследований, особенно 
в гиполи м нионе. Максимальный разброс величин за 
этот период в эпи- и гиполимнионе составлял 1,7 и 1,6 
раз соответственно, тогда как в 1994–1999 гг. в эпи- и 
гиполимнионе максимальные величины превышали 
минимальные в 2 и 3 раза соответственно. Еще более 
существенные колебания отмечались до 1994 г. Ха-
рактер пространственно-временного распределения 
3 ГОСТ 2761-84. Источники централизованного хозяйственно-

питьевого водоснабжения Гигиени ческие, технические требования и 
правила выбора. М.: Стандартинформ; 2006. 

Рис. 14. Динамика общей численности бактериопланктона (N, среднелетние величины, млн кл./мл) в эпилимнионе (1) и 
гиполимнионе (2) Ладожского озера
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Общая численность бактерий в воде является 
одним из основных показателей чистоты вод и 
трофического статуса водоемов, а также в большой 
степени характеризует интенсивность процессов 
самоочищения вод. Были установлены пределы 
колебаний численности бактерий, характерные 
для водоемов различного трофического статуса. 
В результате обнаружено, что среднее за веге-
тационный сезон количество бактериопланктона (млн 
кл./мл) составляет 0,2–1,4 в олиготрофных водоемах, 
0,9–5,9 – в мезотрофных, 4,2–12,9 – в эвтрофных и 
8,4–26,5 – в гиперэвтрофных [19]. Эти данные хоро-
шо согласуются с величинами численности бактерий, 
рассчитанными по уравнению зависимости между 
концентрациями бактериопланктона и хлорофилла 
[63]. Однако нужно заметить, что определение трофи-
ческого уровня водоемов производится в первую оче-
редь по количеству фосфора и уровню развития фи-
топланктона, и результаты могут не всегда совпадать 
с таковыми по микробиологическим параметрам. 
Концентрация бактериопланктона, как правило, 
подвержена значительным сезонным колебаниям, 
поэтому при оценке степени эвтрофирования 
водоемов по общему количеству бактериопланктона 
лучше учитывать его сезонную динамику. Однако 
средние значения концентрации бактериопланктона 
за год или вегетационный период в стабильных 
водных экосистемах достаточно постоянны. Поэтому 
наибольшей надежностью обладают средние за 
вегетационный сезон величины общей численности 
микроорганизмов. При отсутствии систематических 
наблюдений на протяжении всего вегетационного 
сезона можно использовать данные, полученные во 
время наиболее показательного периода годового 
цикла – летней стагнации. В это время, чаще всего 
в июле – начале августа, в условиях максимального 
прогрева воды и пика развития фитопланктона 
обычно наблюдается и самый высокий уровень 
развития бактериопланктона. Поэтому наиболее 
репрезентативными при выявлении тенденций 
развития бактериального сообщества мы считаем 
данные, полученные в летний период при 
максимальных температурах воды и при наличии 
устойчивой температурной стратификации. Наиболее 
интенсивный уровень развития бактериопланктона в 
Ладожском озере по всем показателям за весь период 
исследований наблюдался в летний период.

Общая численность микроорганизмов в конце июня 
2016 г. колебалась от 0,70 млн кл./мл в гиполимнионе 
глубоководной части озера до 4,6 млн кл./мл в 
поверхностном слое воды прибрежного района Ладоги 
(Свирская губа) (табл. 12). 

Поздней весной и ранним летом общее количество 
бактерий в эпилимнионе наиболее мелководных 
районов – прибрежного и деклинального – обычно 

превышает таковую в глубоководной части озера, 
что иллюстрируется, например, данными за 2011 
и 2016 гг. (табл. 13). Как видно из табл. 13, средние 
величины общей численности микроорганизмов в 
прибрежном и деклинальном районах превышают 
аналогичные величины в глубоководной части озера 
в 1,2–3,2 раза.

В 2015 г. в гиполимнионе Ладожского озера наблю-
дались необычно высокие величины общей числен-
ности бактерий (рис. 14), максимальные за весь срок 
наблюдений, хотя и в некоторые предыдущие годы 
концентрация микроорганизмов в гиполимнионе 
была велика, особенно в 1990-е гг., в период особен-
но интенсивных колебаний численности бактерио-
планктона. В последний раз вышеуказанная величи-
на существенно повышалась в 2008 г. Поскольку по 
объективным причинам мы не располагаем данными 
за 2014 г., невозможно определить, являлись ли дан-
ные 2015 г. отражением продолжения поступатель-
ного роста численности бактерий в гиполимнионе с 
2013 г., или же речь шла лишь об особенностях этого 
года. В 2016 и 2017 гг. общая численность бактерий 
снижалась по сравнению с 2015 г. и приближалась к 
таковой в 2008, 2010 и 2012 гг. В 2017 г. концентрация 
микроорганизмов несколько повысилась по сравне-
нию с 2016 г. как в эпи-, так и в гиполимнионе, но 
это повышение укладывается в пределы нормальных 
межгодовых колебаний. Кроме того, это может объяс-
няться тем, что в 2017 г. пробы отбирались в период 
максимальных температур воды и интенсивности раз-
вития фитопланктона (конец июля – начало августа), 
тогда как в 2016 г. – в начале лета (конец июня). Судя 
по результатам исследований 2016–2017 гг., высокие 
величины общей численности микроорганизмов в 
2015 г. не являлись продолжением роста численности 
бактерий в гиполимнионе с 2013 г., а свидетельство-
вали об особенностях 2015 г.

Средние величины общей численности микро-
организмов в отдельных районах Ладоги представлены 
в табл. 13. Пробы в 2011 г. отбирались в середине 
июня, когда в озере еще существовал термический 
бар и концентрация бактериопланктона в глубоко-
водных районах была низка (в 2–3 раза ниже, чем в 
2010 и 2012 гг.). В 2016 г. пробы отбирались в кон-
це июня, при этом стояла необычно теплая погода, и 
температура воды была достаточно высокой, поэтому 
концентрация микроорганизмов во всех районах была 
несколько выше, чем в 2011 г., хотя и не существенно. 
Тем не менее, общая численность бактериопланктона 
в 2016 г. во всех районах была ниже таковой в те годы, 
когда пробы отбирались в начале августа, особенно в 
глубоководной части озера (табл. 13). 

Судя по величинам общей численности 
бактериопланктона в последние годы, Ладожское озе-
ро, в целом, является мезотрофным водоемом.
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Табл. 12 
Общая численность бактериопланктона (N) в Ладожском озере в июне 2016 г.

Станция Глубина на станции, м Горизонт N, млн кл./мл

С 9,5 –* 2,81
Е 5,5 – 2,10
G 8,6 – 3,80
1 6 – 3,80
4 12 – 3,30
8 8 – 2,40
17 5,5 – 4,60
14 29,5 – 2,60

25 32
– 2,30

Дно 0,88

36 17,6
– 2,01

Дно 1,61

38 22
– 1,80

Дно 1,42

60 10,5
– 1,34

Дно 0,98

61 9,5
– 2,00

Дно 1,10

62 30
– 2,33

Дно 0,84

55 70
– 1,61

10 м 1,27
Дно 0,72

76 15
– 2,70

Дно 1,60

82 68
– 1,53

10 м 1,28
Дно 0,98

86 94
– 1,95

Дно 0,86

222 35–40
– 1,66

Дно 0,67

96 85
– 2,13
10 2,16

Дно 0,85

105 220

– 1,81
10 м 1,20
25 м
100 м 0,77
Дно 0,70

Примечание: * – = поверхность. 
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Микопланктон
Все водные грибы являются гетеротрофными 

организмами. Они участвуют в минерализации 
органических субстратов, а уровень заспоренности 
воды их пропагулами (грибные зародыши гиф и 
споры различных типов) является показателем 
трофности водоема. В условиях антропогенного 
воздействия на водоем они могут быть использованы 
в качестве индикаторов загрязнения водоема. Их 
интенсивное развитие характерно для водоемов, 
подвергающихся антропогенному эвтрофированию. 
Микопланктон может влиять на активность и развитие 
других гидробионтов. Пути воздействия могут 
быть различными – от прямого паразитирования 
до опосредованного влияния путем выделения 
биологически активных метаболитов [55]. 

Исследования водной микофлоры Ладожского озера 
показали, что для всех районов озера характерны 
относительно низкие значения численности 
водных грибов. С 2001 г. средняя численность 
микопланктона по акватории озера колебалась от 500 
до 900 пропагул/л.

Качественный анализ микофлоры показал, что 
состав водных грибов в настоящее время представлен 
Hyphochytridiomycetes, Chytridiomycetes, Zigomycetes, 
Deuteromycetes (Fungi), Oomycetes (Chromista), 
которые характеризуются различной встречаемостью 
(рис. 15). Доминировали виды оомицетов, 
зигомицетов и несовершенных грибов. Из класса 
Oomycetes (Chromista) наиболее распространенными 
являются Saprolegnia ferax (Gruith.) Kütz. и Leptomytus 
lacteus Agardh. Из класса Zygomycetes периодически 
отмечалась высокая встречаемость грибов рода Mucor; 
представители остальных родов встречались редко. 
Класс Deuteromycetes широко представлен родами 
Pénicillium, Trichoderma, Candida и Rhodotorula. 
Отмечается изменение качественного состава ми-
копланктона в сторону увеличения численности 

Табл. 13 
Средние величины общей численности бактериопланктона (млн кл./мл)  

в различных зонах Ладожского озера в летний период
Дата  Прибрежная Деклинальная Профундальная Ультрапрофундальная

2010 г. (начало августа)  2,6 ± 0,57   1,5 ± 0,60   2,3 ± 0,58 2,7 ± 0,40

2011 г. (июнь)  2,0 ± 0,56 1,40 ± 0,10 0,90 ± 0,16 0,62*

2012 г. (начало августа)  2,7 ± 0,85   2,1 ± 0,38   2,6 ± 0,31  3,4 ± 0,67

2013 г. (начало августа)  3,6 ± 1,20   3,0 ± 0,80   3,1 ± 1,00  4,1 ± 0,81

2015 г. (начало августа)  2,9 ± 0,91   2,4 ± 0,76   2,0 ± 0,98  2,1 ± 1,27

2016 г. (июнь) 2,60 ± 1,20 1,72 ± 0,66 1,40 ± 0,52 1,22 ± 0,54

2017 г. (июль-август) 2,50 ± 0,83 2,27 ± 0,50 2,46 ± 0,61 2,62 ± 0,81

Примечание: * Определено по одной станции.

дрожжевых грибов, которые образуют в послед-
ние годы доминирующий комплекс, вытесняя виды 
других таксономических групп. При антропогенном 
воздействии отмечается повышение популяции 
дрожжевых клеток [53]. Видовой состав в исследо-
ванные периоды был одинаков.

Анализ частоты встречаемости микопланктона 
показал, что выделенные виды можно условно 
разделить на три группы: постоянные, периодические 
и редкие виды [50]. Группа постоянных обитате-
лей представлена видами, чье развитие было ста-
бильным на протяжении многолетних наблюдений, 
колебалась лишь численность того или иного вида 
(родов Mucor, Trichoderma, Pénicillium). Вторая груп-
па – виды, встречающиеся периодически по всей 
акватории или в отдельных районах озера. К этой 
группе относятся виды родов Achlya, Chytridium, 
Aspergillus. Третья группа – виды, встречающиеся 
эпизодически и имеющие очень низкую численность. 
Это представители родов Fusidium, Rhizophidium, 
Woronina и др. Они не могут оказывать существенного 
влияния на процессы, происходящие в озере. Таким 
образом, можно отметить, что первые две группы 
составляют стабильный комплекс мицелиальных 
грибов, участвующий в деструкционных процессах.

Исследования 2016 г. выявили повышение 
численности микопланктона по сравнению с 2015 г., 
при этом сохранилась тенденция видовой перестрой-
ки доминирующего комплекса, возможно, вызванная 
ростом объема новообразованного органического 
вещества. Высокие значения микопланктона были 
характерны для 1980-х гг. (максимум отмечался 
в 1986 г. и составлял 7500 п/л), что объяснялось 
последствиями антропогенного эвтрофирования. 
Снижение численности стало наблюдаться с 1991 г., 
когда антропогенная нагрузка на озеро упала (рис. 16). 
С 2001 г. средняя численность микопланктона по 
акватории озера колебалась от 500 до 900 пропагул/л. 
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скоростью размножения, что определяет его значи-
тельную численность, а интенсивная фильтрацион-
ная активность зоопланктона, большое количество 
видов которого являются фильтраторами и седимен-
таторами, обусловливает ведущую роль зоопланктона 
в самоочищении вод и формировании качества воды. 
Ниже мы рассмотрим основные характеристики раз-
вития этого сообщества в различных районах Ладож-
ского озера, включая последние годы. 

Бухта Петрокрепость
За период наблюдений в последнее десятилетие 

число видов зоопланктона, обнаруженных в бухте, 
варьировало от 19 до 30 и было максимальным в 
2007 г., а минимальным – в 2008 г. (табл. 14, 15). 

В 2017 г. в летнем планктоне бухты Петрокрепость 
обнаружено 24 вида из четырех основных 
структурообразующих групп: Rotifera – 11, Cladocera – 
11, Calanoida – 3, Cyclopoida – 3. В июле 2017 г. до 67% 
численности зоопланктона составляли коловратки 
(рис. 18), среди которых 43% приходилось на долю 
Conochilus hippocrepis (Schrank) и 56% – на долю 
Kellicottia longispina (Kellicott). 

Наиболее часто в зоопланктоне бухты доминирова-
ли коловратки (рис. 18): C. hippocrepis в 2007, 2008 
и 2017 гг.; Kellicottia longispina – в 2007 и 2017 гг.; 
Polyarthra dolichoptera Idelson – в 2012 г. В 2010 г., са-
мом жарком году за весь период наблюдений (темпе-
ратура воды достигала 25 °С), массовым видом в бухте 

Рис. 15. Встречаемость таксономических групп водных грибов в Ладожском озере  в 2016 г. (%)

С 2009 г. отмечался рост численности водных гри-
бов с достижением наибольшего значения в 2013 г. 
(7000 пропагул/л). Наиболее интенсивно развит 
микопланктон в прибрежном районе (рис. 17).

Именно здесь были выделены виды, развитие 
которых связано с повышенным содержанием 
органического вещества и антропогенного 
загрязнения – Saprolegnia ferax и Leptomytus lacteus 
[18, 57]. Причем на грибах рода Saprolegnia был 
обнаружен паразитирующий Woronina polycystis 
Cornu. В Волховской губе выделялись дрожжевые 
грибы Rhodotorula rubra (Schimon) F.C. Harrison, 
Nouveau Traité Méd.и Torulopsis candida (Saito) Lodder, 
что указывает на локальное техногенное воздействие 
[56]. В профундальном районе отмечались единичные 
экземпляры Rhizophidium planctonicum Canter, 
паразитирующие на Aulacoseira formosa. 

Надо отметить, что полученные данные не 
показали наличия грибов в таких объемах, которые 
могли бы привести к ухудшению качества воды. 
Интерес представляет изменение качественного 
состава микопланктона в сторону увеличения 
численности дрожжевых грибов, которые и входят 
в доминирующий комплекс, вытеснив виды других 
таксономических групп.

Зоопланктон
Сообщество зоопланктона является одним из основ-

ных планктонных сообществ, обладающих высокой 
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Рис. 16. Численность водных грибов в различные годы в Ладожском озере

Рис. 17. Распределение микопланктона по районам Ладожского озера (пропагул/л)
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Петрокрепость был циклоп Thermocyclops oithonoides 
Sars, многочисленны также были науплии циклопов. 
Аномально высокие температуры в 2010 г. определили 
лидирующее развитие веслоногих рачков и угнетение 
развития коловраток, адаптированных обычно к более 
низким температурам в Ладожском озере. 

Диапазон численности зоопланктона в бухте 
составлял 8,6–190,3 тыс. экз./м³. Ее минимальные 
и максимальные величины наблюдались на ст. С, 
соответственно в 2008 и в 2012 гг. В целом величины 
численности и биомассы находились в пределах 
межгодовых колебаний (табл. 12, 13). 

В 2017 г. основу биомассы зоопланктона в равных 
долях формировали ветвистоусые и веслоногие рачки, 
незначительно меньшей была доля коловраток (38 :  
36 : 26). За весь период наблюдений вклад ветвисто-

Табл. 14 
Значения структурных показателей зоопланктона на ст. Е в бухте Петрокрепость по годам

Год Число 
видов N В

Доля (%) основных групп по N
Hn Hb

Rotifera Cladocera Calanoida Cyclopoida

2007 30 21,1 0,30 61 10 7 22 2,45 3,68

2008 20 13,2 0,26 50 19 15 16 3,28 3,22

2010 29 89,3 0,72 42 7 22 30 3,59 3,41

2012 25 94,0 1,56 41 38 7 14 3,28 2,07

2017 24 39,6 0,35 63 2 26 9 2,45 3,68

VAR 0,16 0,74 0,86 0,20 0,93 0,56 0,44 0,17 0,21

Примечание: N – численность, тыс. экз./м³; В – биомасса, г/м³; Hn – индекс Шеннона по численности, бит/экз.; Hb – индекс Шеннона по биомассе, 
бит/г.; VAR – коэффициент вариации.

усых в биомассу изменялся от 32 до 85% и, как прави-
ло, превышал суммарный вклад всех веслоногих. Био-
масса в 2017 г. была невысокой и составляла в среднем 
0,30 г/м³ и укладывалась в ее межгодовые колеба-
ния от 0,14 до 1,68 г/м³ (табл. 14, 15). Высокие уровни 
биомассы в 2010 г. связаны с высокой температурой 
воды, результатом чего стало возможным развитие в 
планктоне крупных форм ветвистоусых и веслоногих 
рачков. В 2012 г. отмечена значительная разница в 
количественных показателях на ст. С и Е. Ветровой 
нагон или изменения в направлении течений явились 
возможной причиной этого явления. 

Во все годы на обеих станциях в бухте отмечены 
высокие показатели индекса Шеннона, диапазон 
которых составлял по численности 1,56–3,59 бит/
экз. и по биомассе 2,07–3,81 бит/г. Низкие значения 

Табл. 15 
Значения структурных показателей зоопланктона на ст. С в бухте Петрокрепость по годам

Год Число 
видов N В

Соотношение (%) основных групп по N
Hn Hb

Rotifera Cladocera Calanoida Cyclopoida

2007 26 20,0 0,33 59 8 11 22 3,09 3,65

2008 19 8,6 0,14 43 14 15 28 2,96 3,38

2010 29 151,8 1,69 31 13 14 12 3,54 3,56

2012 22 190,3 0,50 95 3 1 1 1,93 3,44

2013 21 110,5 1,25 35 3 25 37 3,32 2,45

2017 22 26,0 0,24 67 3 17 13 3,41 3,81

VAR 0,16 0,98 0,96 0,44 0,70 0,57 0,68 0,19 0,14
Примечание: Обозначения – как в табл. 14. 
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коэффициента вариации числа видов и индекса 
Шеннона (табл. 14, 15) указывают на высокую ста-
бильность зоопланктонного сообщества.

Волховская губа и прибрежная зона
В устье р. Волхов (ст. 1) в 2017 г. в летнем планктоне 

отмечено 14 видов: Rotifera – 3, Cladocera – 6, 
Calanoida – 3, Cyclopoida – 2. Доминировал один вид – 
Conochilus hippocrepis. Число видов зоопланктона на 
этой стации изменялось от 14 в 2017 г. до 25 в 2010 г. 
(табл. 16). Комплекс доминант был не постоянным и 
не ярко выраженным. Так, в 2007 г. доля входящих 
в доминантную группу Conochilus hippocrepis и 
Mesocyclops leuckarti (Claus) составляла всего 19 и 
21%. Наиболее выраженным было доминирование 
Bosmina crassicornis Sars в 2008 (47%) и Conochilus 
hippocrepis в 2017 г. (86%). 

Структуру численности зоопланктона в большей или 
меньшей степени формировали все его группы, только 
в 2008 г. 70% численности составляли ветвистоусые 
рачки, а в 2013 и 2017 гг 65 и 94% приходилось на 
долю коловраток, из которых в 2013 г. 38% составляли 

коловратки рода Polyarthra, а в 2017 г. 86% составлял 
Conochilus hippocrepis (табл. 16, рис. 19). 

Основной вклад в биомассу (от 72 до 88%) вносили 
ветвистоусые, за исключением 2007 г., когда их доля в 
общей биомассе была равна суммарной биомассе всех 
веслоногих (соотношение 48 : 47), и 2017 г., когда 30% 
общей биомассы составляли коловратки (рис. 19). 

Максимальные численности (84,7 и 77,4 тыс. экз./м³)  
и биомассы (1,20 и 1,75 г/м³) наблюдались в 2010 и 
2012 гг. В остальные годы диапазон численностей 
составлял 15,3–19,8 тыс. экз./м³. Минимальная 
биомасса (0,11 г/м³) отмечена в 2017 г. (табл. 16, 
рис. 19).

В 2017 г. очень низкий индекс Шеннона по 
численности (0,93) связан с доминированием 
Conochilus hippocrepis. В остальные годы диапазон 
изменений индекса Шеннона составлял по численно-
сти 2,71–3,34 бит/экз., а по биомассе – 2,49–3,01 бит/
экз., что наряду с низкими показателями коэффициен-
та вариации числа видов и индекса Шеннона по био-
массе характеризовали зоопланктонное сообщество 
как стабильное.

Рис. 18. Средние значения (медиана) численности (а) и биомассы (б) основных групп зоопланктона в бухте Петрокрепость  
на ст. Е и С в июле-августе по годам
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Табл. 16 
Значения структурных показателей зоопланктона на ст. 1 Волховской губы по годам

Год Число 
видов N В

Соотношение (%) основных групп по N
Hn Hb

Rotifera Cladocera Calanoida Cyclopoida

2007 21 15,3 0,45 33 8 23 37 3,23 2,87

2008 18 19,7 0,63 4 70 12 13 2,77 2,91

2010 25 84,7 1,23 23 27 38 13 3,17 3,01

2012 23 77,3 1,75 11 28 22 38 3,34 2,49

2013 19 25,9 0,30 65 8 8 19 3,48 3,46

2017 14 17,90 0,10 94 3 1 3 0,93 2,1

VAR 0,19 0,80 0,84 0,91 1,04 0,76 0,69 0,34 0,17

Примечание: Обозначения – как в табл. 14. 

Табл. 17 
Значения структурных показателей зоопланктона на ст. 4 (Волховская губа) и ст. 8 (прибрежная зона) 

по годам

Год

Число 
видов

N В

Соотношение (%) основных групп по N

Hn HbRotifera Cladocera Calanoida Cyclopoida

                        Ст. 4

2007 29 14,0 0,36 41 9 21 29 3,24 3,56

2008 24 26,0 0,23 50 7 21 22 2,95 3,54

2010 21 235,0 1,54 80 3 7 10 3,0 2,50

2012 33 128,6 1,92 21 19 28 32 3,38 2,98

2013 20 56,5 0,71 34 7 10 49 3,41 3,06

2017 23 55,7 0,56 80 4 9 7 2,71 3,27

VAR 0,20 0,83 0,77 0,48 0,67 0,53 0,62 0,09 0,13
Ст. 8

2008 29 23,2 0,25 72 7 7 14 2,40 3,64

2010 29 124,0 1,31 47 8 7 38 3,51 3,23

2012 32 123,5 1,65 32 9 21 38 3,51 3,35

2013 24 50,4 0,85 34 27 10 28 3,59 1,22

2017 22 268,4 1,02 95 1 2 2 0,65 2,68

VAR 0,15 0,58 0,27 0,47 0,99 0,71 0,66 0,44 0,32
Примечание: Обозначения, как в табл. 14. 
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Рис. 19. Численность (а) и биомасса (б) основных групп зоопланктона на станциях Волховской губы (ст. 1, 4) и прибрежной 
зоны (ст. 8) в июле-августе по годам

На ст. 4 и 8, расположенных ближе к открытому озе-
ру, но также подверженных влиянию вод реки Волхов, 
в 2017 г. обнаружен 31 вид зоопланктона: Rotifera – 11, 
Cladocera – 13, Calanoida – 4, Cyclopoida – 2. Число 
видов на обеих станциях было почти равным – 23 и 
22 таксона. На ст. 4 не встречен крупный лимниче-
ский вид Limnocalanus macrurus Sars . Доминировали 
Conochilus hippocrepis и Kellicottia longispina. 

По годам число видов изменялось от 21 до 33 и было 
минимальным в 2010 г. на ст. 4 и максимальным на 
этой же станции в 2012 г. (табл. 17). Массовыми фор-
мами зоопланктона здесь были Conochilus hippocrepis, 
Kellicottia longispina, Polyarthra dolichoptera, 
коловратки группы Synchaeta, Thermocyclops 
oithonoides и науплии калянид.

Основу зоопланктона по численности составляли 
коловратки и веслоногие – каляниды и циклопы. 

Соотношение этих групп менялось по годам (рис. 19). 
Численность зоопланктона на обеих станциях могла 

на порядок различаться по годам (табл. 17). Макси-
мальные численности зарегистрированы на ст. 4 в 
2010 г. и на ст. 8 в 2008 и 2017 гг. – 235,0 , 128, 6и 268,4 
тыс. экз./м³ соответственно.

На ст. 4 основу биомассы, как правило, составляли 
ветвистоусые рачки, за исключением 2013 г. (рис. 19). 
На ст. 8 половина, а в 2012 г. 66% общей биомассы 
приходилось на веслоногих рачков, причем в 
последние годы в этой части Ладожского озера 
каляниды преобладали над циклопами (рис. 19). 
Коловратки вносили существенный вклад в биомассу 
зоопланктона только в 2017 г. Если на ст. 4 биомасса 
имела значительные колебания, и диапазон ее величин 
составлял 0,23–1,91 г/м³, а коэффициент вариации – 
0,82, то на ст. 8 изменчивость данного показателя была 
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В биомассе зоопланктона доля ветвистоусых была 
более заметной, особенно в 2007 г. (41%), однако, как 
и в численности, основная роль в ее формировании 
принадлежала коловраткам и веслоногим рачкам 
(рис. 20). Диапазон изменений биомассы был не рез-
ко выражен, в сравнении с численностью, и составлял 
0,20–0,89 г/м³ (табл. 18).

В 2017 г. низкий индекс Шеннона (0,95) здесь, как и 
в других районах Ладоги, связан с доминированием 
одного вида. В целом для эпилимниона мелководного 
района отмечается устойчивое равномерное распре-
деление видов внутри сообщества.

Профундальная зона (центральный район) 
В центре озера (ст. 55) в 2017 г. в эпилимнионе най-

дено 17 видов зоопланктона Rotifera – 9, Cladocera – 3, 
Calanoida – 3, Cyclopoida – 2. Доминировал Conochilus 
hippocrepis. Максимальное видовое разнообразие 
наблюдалось здесь в год максимального прогрева воды 
(2010 г.) и в 2013 г., в остальные годы диапазон видового 
разнообразия был незначительным и составлял 17–19 
видов (табл. 19). Массовыми видами были: Conochilus 
hippocrepis, Kellicottia longispina, коловратки группы 
Synchaeta, Thermocyclops oithonoides.

В 2017 г. в эпилимнионе центра озера, как и во 
всех ранее описанных районах, основу численности 
зоопланктона составляли коловратки, среди кото рых 
79% приходилось на Conochilus hippocrepis. Коло-
вратки формировали численность зоопланктона во 
все годы наблюдений, составляя в ней от 49 до 86% , 
за исключением 2012 г., когда 73% общей численности 
было сформировано веслоногими рачками (рис. 21).

Максимальные численности зоопланктона – 121,1 и 
128,2 тыс. экз./м³ – зарегистрированы в 2010 и 2017 гг., 

невелика (коэффициент вариации 0,24), а значения 
биомассы были выше, чем на ст. 4 (табл. 15, рис. 19). 
Возможно, большая озерность, глубина и меньшее 
влияние волховских вод определяют более высокие 
численность и биомассу зоопланктона на ст. 8. 

Диапазон изменения индексов Шеннона был 
небольшим, а его невысокая вариабельность, так 
же как и вариабельность числа видов, указывает на 
высокую стабильность зоопланктонного сообщества 
Волховской губы.

Деклинальная зона
В эпилимнионе мелководного района (ст. 25) в 2017 г. 

обнаружено 18 видов, из них Rotifera – 8, Cladocera – 5, 
Calanoida – 3, Cyclopoida – 2. Доминировал Conochilus 
hippocrepis. По годам число видов изменялось 
от 16 до 23 (табл. 18). Массовыми формами здесь 
были Conochilus hippocrepis, Kellicottia longispina, 
Thermocyclops oithonoides и науплии циклопов.

Основу численности составляли либо коловратки, 
либо коловратки и веслоногие рачки, среди последних 
основная доля принадлежала циклопам (рис. 20). В 2008 
г. 34% численности формировала Kellicottia longispina 
и 19% – Conochilus hippocrepis. В 2017 г. зоопланктон 
на 88% состоял из Conochilus hippocrepis, а в 2007 и 
2010 гг. численность зоопланктона почти в равных до-
лях формировали коловратки и веслоногие рачки. Сре-
ди коловраток не было доминант, а у копепод доми-
нировал Thermocyclops oithonoides. В формировании 
численности зоопланктона во все сроки наблюдений 
отмечалась незначительная роль ветвистоусых рачков.

В данном районе озера наблюдались значительные 
колебания численности зоопланктона по годам – от 
11,0 до 176,2 тыс. экз./м³ (табл. 16).

Табл. 18 
Значения структурных показателей зоопланктона в эпилимнионе оз. Ладожского 

в деклинальной зоне (ст. 25) по годам

Год Число 
видов N В

Соотношение (%) основных групп по N
Hn Hb

Rotifera Cladocera Calanoida Cyclopoida

2007 17 11,0 0,19 43 3 11 43 2,86 2,68

2008 16 23,6 0,40 74 3 5 18 3,02 2,04

2010 23 98,4 0,81 35 3 15 47 3,40 3,23

2012 22 90,5 0,63 81 4 7 8 3,18 3,49

2013 20 96,2 0,84 40 3 14 43 3,25 2,70

2017 18 176,3 0,60 93 1 4 2 0,92 2,53

VAR 0,15 0,72 0,43 0,40 0,35 0,50 0,74 0,33 0,19

Примечание: Обозначения, как в табл. 14. 
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причем в оба года главной составляющей был вид 
Conochilus hippocrepis. 

В биомассе доля ветвистоусых составляла до 43% 
и была сопоставима в 2008 и 2010 гг. с долей ве-
слоногих, в равной степени состоящих из калянид 
и циклопов, а в 2007 г. – с долей коловраток (59 и 
39% соответственно). В 2017 г. ветвистоусые не име-
ли значимой доли в общей биомассы зоопланктона, 
которая была сформирована на 59% коловратками 
и на 39% веслоногими рачками (рис. 21). В 2017 г., 
несмотря на высокую численность, биомасса зоо-
планктона была незначительно больше, чем в годы 
с более низкой численностью (ее диапазон по годам 
составлял 0,26–0,70 г/м³). Это связано с тем, что в 
годы с небольшой численностью планктона в нем 
присутствовали крупные хищники Bythotrephes 
cedestromi Schoedler, Leptodora kindti Lilljeborg, 

Рис. 20. Численность (а) и биомасса (б) основных групп зоопланктона в эпилимнионе (0–10 м) деклинальной зоны в июле-
августе по годам

Asplanchna priodonta Gosse и крупный фильтратор 
Bosmina longispina Leydig. 

Индексы Шеннона были более низкими, чем в 
ранее описанных районах Ладожского озера. Их 
вариабельность была невысока, что свидетельствует 
о достаточной межгодовой стабильности сообщества. 
Невысокий индекс (Hn = 1,41) в 2017 г. также связан с 
доминированием одного вида (Conochilus hippocrepis). 

Ультрапрофундальная зона (глубоководный район)
В эпилимнионе глубоководного района в 2017 г. 

найден 21 вид зоопланктона, из них Rotifera – 8, 
Cladocera – 5, Calanoida – 4, Cyclopoida – 4. Домини-
ровали Kellicottia longispina и науплии калянид. За 
период исследований количество видов оставалось 
практически неизменным и было максимальным в 
2012 г. (табл. 20). В группу доминант в разные годы 
входили Conochilus hippocrepis, Filinia longisaeta 
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Табл. 19 
Значения структурных показателей зоопланктона  

в эпилимнионе профундальной зоны Ладожского озера на ст. 55 по годам

Годы Число 
видов

N, тыс.
экз./м³ В, г/м³

Соотношение (%) основных групп по N
Hn Hb

Rotifera Cladocera Calanoida Cyclopoida

2007 17 34,1 0,33 85 1 5 9 2,47 2,25

2008 19 22,5 0,25 49 3 10 38 2,83 2,91

2010 25 121,2 0,70 74 6 9 11 2,30 3,24

2012 18 45,8 0,29 25 2 34 39 2,84 3,04

2013 27 50,7 0,34 80 1 9 10 3,42 3,78

2017 17 128,2 0,50 86 0,1 4 10 1,41 2,71

VAR 0,21 0,68 0,42 0,37 0,97 0,94 0,76 0,27 0,17

Примечание: Обозначения, как в табл. 14. 

Рис. 21. Численность (а) и биомасса (б) основных групп зоопланктона в эпилимнионе профундальной зоны Ладоги в июле-
августе по годам
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Рис. 23 показывает, что в 2007–2017 гг. прибрежная 
зона Ладоги характеризовалась наибольшим уровнем 
количественного развития летнего зоопланктона. 
Наименьшая численность сообщества характерна 
для губ Петрокрепость и Волховская, что возможно 
связано с влиянием вод реки Волхов и особенностями 
повышенной динамики водных масс. При этом 
уровень биомасс зоопланктона в губе Петрокрепость 
был сопоставим с таковым в профундальной 
зоне, а в Волховской губе – с деклинальной и 
ультрапрофундальной зонах и не превышал 0,6 г/м³.

Сравнение структуры и количественного разви-
тия зоопланктона по годам показало довольно 
устойчивую картину распределения основных 
групп зоопланктона и относительно равномерное 
распределение численностей и биомасс зоо планк-
тона на исследованной акватории озера. Стабиль-
ные высокие значения индекса Шеннона и их 
низкая вариабельность свидетельствуют о высо-
кой стабильности зоопланктонного сооб щества 
озера. Низкие среднегодовые значения био-
массы зоопланктона в исследованных губах, а 
также в деклинальной, профундальной и ультра-
профундальной зонах по классификации С.П. Китаева 
[16, 17] соответствуют олиготрофному статусу озерной 
экосистемы, наиболее продуктивная прибрежная зона 
относится к α-мезотрофному типу шкалы трофности 
озер по биомассе зоопланктона.

Макрозообентос
Для описания современного состояния макро-

зообентоса Ладожского озера мы подробно представим 
данные за 2017 г., в котором были получены деталь-
ные данные о состоянии макрозообентоса на всей 
аква тории озера (всего 42 станции) (рис. 3). 

(Ehrenberg), Kellicottia longispina, Thermocyclops 
oithonoides и науплии калянид.

Коловратки вносили в численность зоопланктона 
существенный вклад (от 26 до 45%), а в 2007 и 2013 гг. 
составляли ее основу (рис. 22). Доля ветвистоусых в 
формировании численности была несущественной 
на протяжении всего периода наблюдений. Диапазон 
численности изменялся от 17,2 до 110,0 тыс. экз./м³ 
(табл. 20). В год максимальной численности зооплан-
ктон на 46% состоял из Conochilus hippocrepis. 

Биомассу зоопланктона в эпилимнионе глубоко-
водного района в первые три года исследо ваний 
почти в равных долях формировали ветвистоусые 
и веслоногие рачки (рис. 22). В 2013 г. 52% общей 
биомассы составляли коловратки, за счет крупной 
коловратки A. priodonta (25%), а в 2017 г. 55% общей 
биомассы составляли веслоногие рачки, среди 
которых основной вклад вносили старшие копеподиты 
Cyclops lacustris Sars (19%) и L. macrurus (20%). Пре-
обладание в эпилимнионе глубоководных рачков яв-
ляется особенностью 2017 г. Как правило, здесь био-
массу формируют науплии, копеподиты и взрослые 
Thermocyclops oithonoides и M. leuckarti, копеподиты 
Eudiaptomus gracilis (Sars).

Диапазон изменения биомасс составлял 0,11–1,30 г/м3  

и в целом соответствовал диапазону изменения 
численностей, за исключением 2013 г., когда числен-
ность и биомасса зоопланктона были сформированы 
коловратками, и 2017 г., когда количественное развитие 
зоопланктона определяли веслоногие рачки (рис. 22).

Индексы Шеннона были высокими и сравнимы 
с индексами в бухтах и мелководном районе. Их 
вариабельность была незначительной, что свиде-
тельствует о межгодовой стабильности сообщества 
зоопланктона в этой части озера.

Табл. 20 
Значения структурных показателей зоопланктона  

в эпилимнионе ультрапрофундальной зоны оз. Ладожского по годам

Год Число 
видов N В

Соотношение (%) основных групп по N
Hn Hb

Rotifera Cladocera Calanoida Cyclopoida

2007 21 17,2 0,11 77 11 7 5 2,32 3,17

2010 22 62,2 0,78 41 16 15 28 3,76 3,54

2012 24 38,5 0,46 26 10 24 40 3,31 3,14

2013 21 110,0 0,54 79 3 9 9 2,82 3,38

2017 21 56,9 1,30 45 3 35 17 3,23 2,82

VAR 0,06 0,61 0,69 0,44 0,65 0,64 0,72 0,18 0,08

Примечание: Обозначения, как в табл. 14.
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Рис. 22. Численность (а) и биомасса (б) основных групп зоопланктона в эпилимнионе ультрапрофундальной зоны Ладоги  
в июле-августе по годам

Рис. 23. Средние (медиана) межгодовые значения численности (N, тыс. экз./м³) и биомассы (B, г/м³) зоопланктона в различных 
зонах Ладожского озера в 2007–2017 гг.
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На рис. 24 и 25 представлены количественные 
показатели развития и соотношение основных 
групп макрозообентоса на исследованных станциях 
Ладожского озера (станции расположены с севера на 
юг). В 2017 г. в открытых районах озера основу фау-
ны макробеспозвоночных составляли представите-
ли четырех таксономических групп – Oligochaeta, 
Chironomidae, Amphipoda и Mollusca. Среди осталь-
ных групп зообентоса единично отмечались 

Mermithidae (ст. 58 и 80), Turbellaria (ст. 61, 62, 17 ГМ, 
28 ГМ, 21, G, 1, 29), Hydridae (ст. 17), Trichoptera (ст. 
114) и Ceratopogonidae (ст. 17 ГМ).

В июне 2017 г. численность бентоса варьировала от 
40 до 3400 экз./м2, а биомасса – от 0,07 до 8,00 г/м2. 

Максимальная биомасса наблюдалась в глубоководной 
части озера на ст. 95 на глубине 95 м, минималь-
ная – в бухте Петрокрепость на ст. 112. В июле-
августе пределы изменения численности составили 

Рис. 24. Количественные показатели и соотношение основных групп макрозообентоса по численности (N) и биомассе (B) на 
исследованных станциях Ладожского озера в июне 2017 г.
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Рис. 25. Количественные показатели и соотношение основных групп макрозообентоса по численности (N) и биомассе (B) на 
исследованных станциях Ладожского озера в июле-августе 2017 г.
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са составляла в среднем 76, 7 и 15% соответственно. 
На илистых грунтах (ст. 52) в биомассе бентоса 
значителен вклад амфипод (48%) и олигохет (44%).

В прибрежной зоне вдоль западного побережья 
(ст. 17ГМ, 61, 38, 36, 36ГМ) численность зообентоса 
варьировала от 80 до 1760 экз./м2, биомасса – от 0,1 до 
4,36 г/м2. На долю амфипод в среднем приходилось 
22% численности и 41% биомассы. Вдоль восточного 
побережья (ст. 76, 49, 21) на песках различной 
крупности значения биомассы малы (0,2–1,14 г/м2). 
Доля олигохет, хирономид и амфипод в среднем со-
ставляла 52, 32 и 13% соответственно. 

В бухте Петрокрепость (ст. 112, 114) численность 
колебалась от 40 до 1920 экз./м2, а биомасса – от 0,07 
до 2,90 г/м2. Более высокие количественные показа-
тели наблюдались на ст. 114, где биомассу бентоса 
определяли олигохеты (14–78%), хирономиды (4–7%), 
амфиподы (11–28%) и моллюски (5–8%). На ст. 112 в 
июне встречались только олигохеты (14% биомассы) 
и моллюски (86% биомассы), а в июле-августе – все 
основные группы бентоса, но наиболее существенный 
вклад в биомассу вносили олигохеты (78%) (рис. 25). 
Данные 2017 г. еще раз подтверждают ранее высказан-
ное предположение о связи низкого уровня развития 
бентоса на ст. 112 с проводимыми в этом районе озера 
дноуглубительными работами для расчистки и углу-
бления судоходного фарватера, который проходит в 
бухте Петрокрепость. Низкие показатели развития 
макрозообентоса на других исследованных станциях 
в открытых районах Ладоги, например, ст. 109, 62, 25, 
21, 38, 17, объясняются природными особенностями 
конкретных донных биотопов (типом грунта, 
характером осадконакопления, водной динамикой).

Характерной особенностью Волховской губы 
является мозаичность распределения бентоса. Более 
высокие величины биомассы донных беспозвоночных 
обычно отмечались в приустьевых участках рек 
Волхов и Сясь, куда поступает значительное 
количество взвеси и биогенных элементов [4]. 
В 2017 г. в Волховской губе (ст. G, 1, 4, 8, 21ГМ) пре-
делы колебания численности составили 440–1840 
экз./м2, биомассы – 0,61–23,23 г/м2. Наибольшая био-
масса зообентоса, основу которой составляли брюхо-
ногие моллюски (98%), наблюдалась в июле на ст. 1. 
На остальных станциях как в приустьевых участках 
рек, так и в открытой части залива преобладали 
олигохеты (48–95% биомассы) и хирономиды (5–40% 
биомассы).

В Свирской губе (ст. 17, 28 ГМ) количественные 
показатели зообентоса низки (180–420 экз./м2, 0,18–
0,84 г/м2). В июне биомассу бентоса определяли оли-
гохеты (67%) и хирономиды (22%), а в июле-августе – 
олигохеты (67%) и двустворчатые моллюски (21%).

В 2017 г. как в июне, так и в июле-августе отме-
чался невысокий уровень развития амфипод, кото-

140–1920 экз./м2, а биомассы – 0,24–23,23 г/м2.  
Наибольшая биомасса отмечалась в Волховской губе 
в приустьевом участке р. Волхов (ст. 1), наименьшая – 
во впадинах на ст. 109 на глубине 210 м.

В северном глубоководном районе (ст. 109, 96, 95, 
94, 92, 91, 85, L1ГМ, П14 ГМ) на глубинах 85–210 м, 
без учета данных на ст. 95 в июне, регистрирова-
лись небольшие количественные показатели бентоса 
(140–940 экз./м2; 0,10–3,30 г/м2). Как по численности 
(44–100%), так и по биомассе (55–100%) преобладали 
олигохеты (рис. 24, 25). Только на ст. П14ГМ в рай-
оне пос. Моторное основу биомассы (0,28 г/м2) зоо-
бентоса определяли хирономиды (50%) и амфиподы 
(36%), на долю олигохет приходилось всего лишь 14%. 
Обращают на себя внимание максимальные значения 
численности (3400 экз./м2) и биомассы (8 г/м2) оли-
гохет на ст. 95 за весь период наших наблюдений в 
этом районе озера с 1994 г. В июле-августе эти пока-
затели были уже значительно ниже (700 экз./м2, 1,36 г/
м2). Такие большие количественные показатели мало-
щетинковых червей регистрировались здесь и ранее. 
Из литературных источников известно, что в 1992–
1996 гг. на глубинах 90 м биомасса донных животных 
в отдельные годы достигала 9 г/м2 [45]. Высокий уро-
вень развития олигохет отмечался также на ст. 94 в ав-
густе 2009 г. (4,18 г/м2), а на ст. 96 – в июне и сентябре 
2016 г. (4,18–4,80 г/м2). 

В центральной части озера (ст. 4 ГМ, 55, 65, 66, 
80, 82) на глубинах 62–80 м значения численности 
(320–1340 экз./м2) и биомассы (0,88–3,28 г/м2) были 
невысоки. В биомассе бентоса доля олигохет в сред-
нем составляла 46%, хирономид – 5, амфипод – 49%.  
В профундали озера среди олигохет наиболее мно-
гочисленны Lamprodrilus isoporus Svetlov, Stylodrilus 
heringianus Clap, Spirosperma ferox Eisen; хироно-
мид – Trissocladius paratatricus (Tschern.); амфипод – 
Monoporeia affinis.

В деклинальной зоне в районе г. Приозерск (ст. 222) 
основу биомассы (0,7–1,74 г/м2) в среднем опреде-
ляли хирономиды (61%) и олигохеты (35%). В райо-
не г. Питкяранта (ст. Р1) биомасса макрозообентоса 
выше – 1,56–3,42 г/м2. Здесь ведущее место в биоце-
нозе занимали олигохеты (62–75% численности, 60–
62% биомассы). У западного берега в районе р. Бурная 
(ст. 62) основной вклад в биомассу вносили олигохеты 
(49%), хирономиды (32%) и амфиподы (19%), а на 
ст. 58 доминировали амфиподы (80% биомассы всего 
бентоса). 

В южной открытой части озера (ст. 14, 25, 27, 29, 
44, 52) численность организмов изменялась от 180 до 
1140 экз./м2, биомасса – от 0,2 до 2,62 г/м2 (рис. 24). На 
песчаных илах донные беспозвоночные были пред-
ставлены в основном олигохетами, хирономидами 
и амфиподами, доля которых в биомассе зообенто-
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Представляет интерес проанализировать, как 
изменялось количественное развитие макрозообентоса 
в лимнических зонах Ладоги в различные временные 
периоды (рис. 26).

Согласно данным, представленным в [52, 54], 
в более ранние годы (1957–1963), когда озеро на-
ходилось в олиготрофном состоянии, биомасса 
макробентоса в целом была невысока и равномерно 
снижалась с глубиной (рис. 26). В 1970-х и 1980- х гг. 
в результате антропогенного эвтрофирования 
биомасса бентоса значительно увеличилась в 
прибрежной и деклинальной зонах, несколько 
менее – в профундальной, и не изменилась в 
ультрапрофундальной [52]. При этом наблюдалось 
сходное распределение биомасс макрозообентоса по 
лимническим зонам с максимальным развитием сооб-
щества в деклинальной зоне (рис. 26), наиболее опти-
мальной для формирования массовых скоплений ма-
крофауны, в основном за счет Monoporeia affinis [51]. 

В 1990-х гг. происходит изменение распределения 
биомассы макробентоса как закономерная реакция 
на процесс антропогенного эвтрофирования 1970–
1980-х гг. Эти изменения выразились в увеличении 
средней биомассы бентоса (медиана) в прибрежной 

рые были представлены реликтовыми ракообраз-
ными Monoporeia affinis, Pallaseopsis quadrispinosa 
(Sars) и байкальским вселенцем Gmelinoides fasciatus 
(Stebbing). Первый из них был более массовым. 
Встречаемость видов M. affinis, P. quadirispinosa и 
G. fasciatus в июне составила 30, 17 и 4%, а в июле–
августе – 75, 22 и 3% соответственно. Бокоплав M. 
affinis встречался в широком диапазоне глубин от 6 
до 135 м, но его количественные показатели изменя-
лись в небольших пределах: численность – от 20 до 
880 экз./м2, биомасса – от 0,03 до 1,94 г/м2. Максималь-
ное развитие M. affinis наблюдалось в центре озера на 
глубине 68 м на ст. 65 в июле 2017 г. P. quadirispinosa 
регистрировался вдоль западного берега, в южной 
открытой части озера и вдоль восточного побережья 
на глубинах 15–38 м, его численность варьировала от 
20 до 120 экз./м2, биомасса – от 0,06 до 1,58 г/м2. G. 
fasciatus был обнаружен только в бухте Петрокрепость 
на ст. 114, где его численность изменялась от 20 до 
680 экз./м2, биомасса – от 0,08 до 0,72 г/м2. При этом 
в литоральной зоне данный вид обитает практически 
повсеместно, являясь доминантом во многих лито-
ральных биотопах. Схожий уровень развития амфи-
под наблюдался также в 2013 [4] и 2016 гг. 

Рис. 26. Биомасса (медиана) макрозообентоса (В, г/м2) в лимнических зонах Ладожского озера в различные временные 
периоды
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Следует отметить достаточно высокие показатели 
коэффициента вариации биомассы макрозообентоса, 
обусловленные разнообразием природных условий 
в различных частях акватории озера и различным 
уровнем антропогенной нагрузки в отдельных 
районах. Результаты исследования 2017 г. пока-
зали, что в видовом составе донных биоценозов 
их доминирующий комплекс, соотношение 
основных групп, остается достаточно стабильным 
на протяжении последнего десятилетия. При этом 
отмечается тенденция увеличения средних значений 
биомассы в ультрапрофундальной зоне. 

Мейозообентос
Характер изменения мейозообентоса в озере был 

подробно описан выше. Оценка изменений структуры 
и продукционных характеристик сообщества 
мейобентоса на прибрежных и глубоководных 
станциях с 2007 г. показала отсутствие нарушений 
и стабильное функционирование донных сообществ. 
Уровень количественного развития мейобентоса 
(особенно в профундальной и ультрапрофундальной 
зонах) (рис. 27) стал близок к тому, который 
был характерен для олиготрофного периода 
экологического состояния озера, описанного в [24]. 

Необходимо отметить довольно высокий уровень 
изменчивости развития сообщества (численность 
и биомасса) в отдельных зонах озера в разные годы 
(рис. 28).

Наблюдения за динамикой изменения структуры 
мейобентосного сообщества в центральной аква то-
рии озера за последнее десятилетие показали тен-

зоне и, особенно, в профундальной (рис. 26). 
Наиболее значительное увеличение количественного 
развития макробентоса в профундальной и 
ультрапрофундальной зонах отмечается в период 
(1997–2006 гг.), когда в озере в этих зонах стали фор-
мироваться скопления диапаузирующих копеподитов 
планктонных циклопов, которые, очевидно, сущест-
венно увеличили трофические ресурсы для макро-
зообентоса, прежде всего для амфипод.

С началом постмезотрофного периода [44] 
(примерно с 2007 г.) развития озера, маркируемого 
прекращением образования скоплений диапаузиру-
ющих копеподитов планктонных циклопов в донных 
биотопах профундали, произошли и значительные 
изменения в распределении биомассы макробентоса, 
которое сохраняется до настоящего времени. Так, 
в прибрежной, деклинальной и профундальной 
зонах биомасса сократилась более чем вдвое и 
находится примерно на одном уровне. В то же время 
наблюдается рост средней величины биомассы в 
ультрапрофундальной зоне (рис. 26), которая в 2016–
2017 гг. оказалась такой же, как в деклинальной, и 
практически такой же, как в период (1997–2006 гг.) 
максимального развития макробентоса в озере.

Если сравнить средние значения макробентоса для 
всего озера (табл. 21), то период экосистемной деста-
билизации (1997–2006 гг.) озера также характеризует-
ся наибольшим развитием макробентоса. Для этого 
же периода отмечена максимальная биомасса макро-
бентоса. В дальнейшем произошло значительное со-
кращение макробентоса, оцененное как по средней 
арифметической, так и по медиане (табл. 21). 

Табл. 21 
Средние значения биомассы макрозообентоса (г/м2)  

и показатели их варьирования в Ладожском озере в различные временные периоды

Период, гг. Среднее Ошибка среднего VAR MAX MIN Медиана

1957–1963* 2,05 ? ? 3,5 0,5 ?

1970-е 2,44 1,12 0,79 4,70 0,50 2,28

1980-е 3,65 0,50 1,57 28,84 0,08 1,36

1990-е (1992–1994) 3,92 0,44 0,95 16,82 0,00 2,94

1997–2006 4,80 0,34 1,06 31,38 0,01 3,37

2007–2008 2,71 0,48 1,37 17,95 0,01 1,65

2009–2015 1,50 0,23 2,00 24,94 0,003 0,78

2016–2017 1,74 0,97 1,48 23,23 0,03 1,20

Примечание: * по [54].
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В 2017 г. отмечено значительное снижение количе-
ственных показателей и обеднение таксономического 
состава мейобентоса по сравнению с предыдущими 
годами, что особенно сильно проявилось на станциях 
прибрежной и деклинальной зон Ладожского озера 
(рис. 28). Лишь в профундальной зоне в численности 
и биомассе за последние 10 лет не происходило 
существенных изменений. Начиная с 2007 г. здесь на-
блюдаются стабильно невысокие численность и био-
масса по сравнению с предыдущим периодом, когда на 
дне отмечались скопления диапаузирующих циклопов. 

ден цию к улучшению состояния экосистемы озера, 
что проявляется в исчезновении скоплений диа-
паузирующих циклопов. По-видимому, до последних 
лет продолжающийся постмезотрофный период 
развития Ладожского озера характеризуется тем, что 
эволюция экосистемы приобрела «гистерезисный» 
характер [44], а возвращение экосистемы в менее 
трофное состояние сопровождается возвращением 
многих параметров развития различных сообществ 
гидробионтов к значениям, близким к уровням, 
которые характерны для природного состояния озера. 

Рис. 27. Средние значения количественных показателей мейобентоса (А – численность, Б – биомасса) в разных зонах 
Ладожского озера в период после 2007 г.

Рис. 28. Изменение численности и биомассы мейобентоса в период с 2009 по 2017 г. в разных зонах Ладожского озера
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Имеющиеся данные по ст. 82, расположенной в про-
фундальной зоне, позволяют проследить динамику 
изменения абсолютных значений и структуры 
мейобентоса за последнее десятилетие (рис. 29). Как 
показывают данные 2007 г. и последующих годов, 
там произошло снижение численности и биомассы 
мейобентоса в целом и исчезновение скоплений 
диапаузирующих циклопов, тогда как еще, например, 
в 2003 и 2004 гг. численность мейобентоса составляла 
128,5 и 95,5 тыс. экз./м2 , а биомасса – 2,63 и 1,68 г/м2.  
Высокая биомасса сообщества на этой станции в 
2009 г. (1,94 г/м2) была обусловлена развитием таких 
групп, как Cladocera и Turbellaria. В 2017 г. на ст. 82 
отмечено самое низкое количественное развитие 
мейобентоса за последние годы (рис. 29). В составе 

сообщества были обнаружены только нематоды, 
олигохеты и турбеллярии. 

По результатам проведенных в 2016–2017 гг. 
работ было выявлено, что в целом нарушений 
экологического состояния открытых акваторий 
Ладоги в связи с антропогенным влиянием не 
обнаружено. В биотопах двух зон риска (в районе 
Щучьего залива северо-западнее г. Приозерск 
(ст. 222), участок вблизи г. Питкяранта (ст. П1)) 
(рис. 3) отмечено слабое развитие мейобентоса и 
низкое видовое разнообразие (2–4 вида), что, возмож-
но, является следствием повышенного антропоген-
ного воздействия в этих зонах – в настоящем (стоки 
Питкярантского ЦБК) и в прошлом (загрязненные 
грунты в районе сброса Приозерского ЦБК). 

Рис. 29. Изменение численности (А) и биомассы (Б) мейобентоса и его структура на ст. 82 за десятилетний период
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годовой продукции макрофитов в литоральной зоне 
Ладоги может потребляться популяцией G. fasciatus. 
При этом одним из результатов жизнедеятельности 
гмелиноидеса в литоральной зоне стал своеобразный 
мелиоративный эффект: численность остального ма-
кробентоса не только не уменьшилась, но увеличи-
лась в литоральных биотопах, тогда как в некоторых 
из них до инвазии G. fasciatus бентосные макробес-
позвоночные практически отсутствовали [25]. Воз-
росли также суммарные показатели развития мейо-
бентоса в различных растительных ассоциациях 
(численность – в 1,5–2,5 раза, биомасса – примерно 
в 2 раза) по сравнению с концом 1980-х и началом  
1990-х годов, когда G. fasciatus еще отсутствовал во 
многих литоральных местообитаниях (рис. 30).

При этом численность многих групп в ассоциациях 
макрофитов увеличилась, но при этом сократилась 
их биомасса (рис. 30), что свидетельствует о том, что 
хищничество G. fasciatus привело к выеданию более 
крупных форм из состава мейобентоса. Так, например, 
из состава сообщества литорали практически исчезла 
крупная гарпактицида Canthocamptus staphylinus 
(Jurine), ранее обычный вид литорального мейобен-
тоса [67].

В августе 2012 г. в Щучьем заливе Ладожского озе-
ра (рис. 2) была обнаружена амфипода Micruropus 
possolskii Sowinsky [3]. Несомненно, что M. possolskii 
был занесен в бассейн Ладожского озера в результате 
непреднамеренной интродукции вместе с G. fasciatus. 
Однако остается труднообъяснимым, почему он был 
обнаружен в Ладоге только в 2012 г. (через 27 лет по-
сле обнаружения гмелиноидеса) при достаточно под-
робных исследованиях литоральной зоны. 

В настоящее время идет процесс активного рас-
пространения M. possolskii по литоральной зоне озе-
ра. Так, в 2013 г. кроме Щучьего залива данный вид 
был найден в устье р. Вуоксы в Приозерске, в 2014 г. – 
вдоль западного побережья в бухтах Владимирская и 
Далекая [30]. 

В августе 2014 г. численность и биомасса макробен-
тоса в литорали этих бухт составили соответственно 
4400 и 10340 экз./м2, 16,69 и 22,42 г/м2. Доминировали 
амфиподы (72–86% общей численности, 68–73% об-
щей биомассы). При этом в бухте Владимирской вклад 
M. possolskii и G. fasciatus в биомассу амфипод был 
близким – 55,6 и 43,6%, а в бухте Далекой по биомас-
се доминировал G. fasciatus (66,5%). В 2017 г. вид был 
обнаружен в губе Петрокрепость (численность пока 
невысока – 40 экз./м2 ). 

Исследования 2012–2017 гг. показывают, что в Щу-
чьем заливе M. possolskii стабильно сосуществует 
совместно с G. fasciatus. Уровень количественного 
развития обоих видов достаточно высокий: биомасса 
M. possolskii может превышать 25 г/м2, а биомасса G. 
fasciatus – более 63 г/м2. При этом выявляется опре-

Литоральная зона: 
проблема чужеродных видов

Из большого числа вопросов, связанных с изуч-
ением литоральной зоны, в данной публикации мы 
остановимся только на одной проблеме, которая, 
по нашему мнению, является одной из самых 
актуальных для формирования и функционирования 
литоральной зоны Ладоги в настоящее время, а имен-
но – на проблеме чужеродных видов. Несомненно, 
достаточно подробно вопросы экологии литоральной 
зоны Ладоги можно описать только в отдельной 
специальной публикации, подобно тому, как это 
сделано в [23].

Биологическое загрязнение является серьезной уг-
розой экологической безопасности Северо-Запада РФ. 
Отмечено [30], что вселение чужеродных видов явля-
ется одним из основных факторов, воздействующих 
на структурно-функциональную организацию вод-
ных экосистем данного региона. При этом очевидно, 
что значение этого фактора будет возрастать по мере 
вселения новых видов и увеличения численности уже 
вселившихся видов. Проблема инвазивных видов но-
сит глобальный характер, и, в частности, считается, 
что инвазивные виды-вселенцы представляют собой 
значительную угрозу биоразнообразию4. 

До недавнего времени Ладожское озеро из-за сво-
ей холодноводности и низкой минерализации воды 
оставалось устойчивым в отношении инвазий ви-
дов беспозвоночных. Для восточной части Финско-
го залива и эстуария р. Невы к 2015 г. было известно 
45 чуже родных видов5, многие из которых могли бы 
теоретически проникнуть в Ладожское озеро. Одна-
ко в озеро смогли вселиться лишь некоторые потен-
циальные инвайдеры. Несмотря на небольшое общее 
число чужеродных видов в Ладоге в настоящее вре-
мя, чрезвычайно велика, прежде всего, из-за ракоо-
бразных. Так в Ладоге к настоящему времени зафик-
сированы 4 вида ракообразных, проникших сюда из 
Финского залива: Pontogammarus robustoides (Sars), 
Chelicorophium curvispinum (Sars) (понто-каспийские 
амфиподы), Eriocheir sinensis H. Milne-Edwards (ки-
тайский мохнаторукий краб) и Nitocra spinipes Boeck 
(солоноватоводный вид) [14, 35], а также понто-ка-
спийский циклоп Paraegasilus rylovi Markewitsch. Ше-
стым видом-вселенцем (а по времени проникновения 
в озеро – первым) является Gmelinoides fasciatus, бла-
годаря, в основном, которому экосистема Ладоги пре-
терпела серьезные изменения в литоральной зоне [35].

По оценкам [23], основанным на эксперименталь-
ных и полевых исследованиях, в среднем около 10% 
4  CBD: Invasive Alien Species. 2017. URL: https://www.cbd.int/invasive 

(дата обращения: 27.03.2018).
5  В Финском заливе обнаружены новые виды чужеродных организмов. 

2015.  URL: http://www.infoeco.ru/index.php?id=1636 (дата обращения: 
09.02.2018).
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приходилось до 50% численности и до 60% биомас-
сы ракообразных. Значительные колебания в уровне 
количественного развития видов-вселенцев в заливе 
свидетельствуют о различной реакции видов на усло-
вия обитания в каждом конкретном году и о неустояв-
шихся взаимоотношениях между ними, указывая на 
продолжающиеся процессы трансформации экосис-
темы Щучьего залива, в том числе происходящие под 
воздействием инвазивных амфипод [30].

Таким образом, результаты исследований 2013–
2017 гг. подтвердили факт натурализации байкальской 

деленная дифференциация в распределении этих ви-
дов по биотопам. G. fasciatus предпочитает заросли 
тростника, где его доля в биомассе составляет 86–
100% биомассы амфипод, а M. possolskii предпочитает 
песчаную или заиленную литораль (заиленный песок 
с растительными остатками), где его доля в биомассе 
амфипод может достигать 81%. 

С 2016 г. отмечено увеличение роли амфипод в био-
топах Щучьего залива, их численность в сообщест-
ве макрозообентоса в среднем выросла с 13 (2013 г.) 
до 27% (2016 г.) [30]. Причем на долю M. possolskii 

Рис. 30. Изменение средних значений численности (А) и биомассы (Б) основных групп и всего мейобентоса в 2006 г. по 
сравнению с 1990 г. (2006/1990 г., %) в ассоциациях тростника и других макрофитов
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он не встречался. В южной части озера N. spinipes в 
последние десять лет он отмечается стабильно. Таким 
образом, имеющиеся данные по перераспределению 
мест обитания вселенца (появление его в западной 
и исчезновение в восточной частях озера) гово-
рит о продолжающемся активном внедрении дан-
ного вида в аборигенные сообщества озера. Одним 
из предпочтительных мест обитания вида являются 
ассоциации рдеста пронзеннолистного, где его доля 
в сообществе гарпактицид в летний период может 
достигать 33%. Распространению нитокры по озеру 
может благоприятствовать способность вида к 
миграциям в толщу воды. За все годы наблюдения 
над новой гарпактицидой в составе мейобентоса 
озера не отмечено его отрицательного влияния на 
аборигенные виды гарпактицид. N. spinipes, как 
правило, встречается одновременно с другими 
представителями местной фауны гарпактицид (часто 
с широко распространенными по всему озеру видами 
Attheyella crassa (Sars G.O.) и Paracamptus schmeili 
(Mrazek)). Более того, проигрывая конкуренцию 
аборигенным видам, вид-вселенец вытесняется из 
определенных мест обитания, как это наблюдалось, 
например, у о. Мантинсаари.

В составе зоопланктона Ладожского озера и его 
притоков выявлено два инвазивных вида: колов-
ратка Kellicottia bostoniensis (Rousselet), имеющая 
происхождение из водоемов Северной Америки, и 
упоминавшийся выше циклоп Paraegasilus rylovi 
из Северного Каспия. Также данная коловратка 
регистрировалась нами в Охтинском водохранилище, 
на 17 станциях в озерах Ладожском и Онежском и 
в 6 реках (Свирь, Вуокса, Морье, Тулокса, Вытег-
ра, Нева). Вид встречается как в прибрежной зоне 
водоемов, так и в пелагиали на разных горизонтах. 
Обнаружение коловратки в столь разнотипных по 
условиям обитания (в том числе различающихся 
по степени минерализации и качеству вод) 
водоемах подтверждает информацию о виде как 
организме с высокой экологической пластичностью, 
способствующей его активному расселению [60].

В 2011 и 2012 гг. K. bostoniensis регистрировалась 
на всей акватории Волховской губы, а в 2013 г. она 
отмечена в центральной части Ладожского озера. 
Незначительные показатели количественного раз-
вития коловратки в планктоне (0,1–34 тыс. экз./м3)  
свидетельствует о неустойчивом положении дан-
ного чужеродного вида в Ладожском озере. В то 
же время, в таких реках, как Морье, Тулема, 
Вуокса, Свирь, вид является постоянным, но не 
доминирующим элементом зоопланктона. В те-
плое время года K. bostoniensis имеет устойчивые 
популяции в литоральной зоне Ладоги, но в силу 
невысоких количественных характеристик развития 
роль коловратки в зоопланктоне невелика [30]. 

амфиподы M. possolskii в Ладожском озере, а также 
его активное распространение на юг. Открытым оста-
ется вопрос о его распространении к северу от Щучь-
его залива. Так, например, в 2017 г. вид не был найден 
в четырех обследованных разнотипных литораль-
ных местообитаниях на о. Путсаари (61о30′25′′ с. ш.; 
30о33′50′′ в. д.).

В озеро проникли также и указанные выше 
представители амфипод понто-каспийского комп-
лекса, чему, вероятно, способствовал ряд причин: 
интенсификация судоходства, климатические изме-
нения, повышенная минерализация воды в Волховской 
губе [29]. Pontogammarus robustoides был встречен в 
нескольких биотопах в губе в 2006 г. [68], а в 2009 г. был 
обнаружен Chelicorophium curvispinum [32]. Успешная 
натурализация данных видов в Ладожском озере была 
зафиксирована в ходе последующих исследований, но 
при этом не было выявлено их распространение за 
пределы Волховской губы, которые ограничивают 
зону обитания этих чужеродных амфипод в озере. 
Уже отмечалось [23, 30], что уровень количественного 
развития этих видов достаточно высок: численность – 
от 13 до 11640 экз./м2 у C. curvispinum и от 2580 до 
11240 экз./м2 у P. robustoides, а биомасса соответст-
венно – от 0,01 до 12,21 г/м2 и от 35,71 до 82,56 г/м2. 
Совместно с этими видами в Волховской губе обитает 
и G. fasciatus. Показатели его количественного раз-
вития также высоки (численность – 147–10860 экз./м2 
и биомасса – 0,16–26,41 г/м2), что, возможно, говорит 
о незначительном перекрывании их экологических 
ниш. В то же время G. fasciatus входит в состав ра-
циона более крупного P. robustoides [5]. Современное 
распространение чужеродных амфипод в Ладожском 
озере представлено на рис. 31.

Кроме амфипод среди вселенцев-ракообразных 
примечательно вселение в Ладогу солоноватоводной 
гарпактициды Nitocra spinipes, которая обнару-
живается в озере начиная с 2003 г. [13]. Интересным 
является тот факт, что ранее не было ни одного 
свидетельства того, что N. spinipes встречается в 
пресных водоемах, то есть вселение данного вида в 
Ладогу – это первый подобный зарегистрированный 
факт, который объясняется генетически закреплен-
ной устойчивостью нитокры к резким колебаниям 
солености [13], что позволило виду адаптироваться 
к условиям низкоминерализованного Ладожского  
озера. 

Исследования 2013–2014 гг. показали, что N. spinipes 
не встречается в условиях открытой скалистой 
литорали в заливах шхерного района. В 2014 г. 
данная гарпактицида не была обнаружена в составе 
мейобентоса у о. Мантинсаари, тогда как в 2006–
2009 гг. вид был постоянным компонентом сооб щест-
ва. В то же время с 2013 г. вид начал обнаруживаться 
в составе гарпактицид Щучьего залива, где раньше 
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minuta Krammer & Reichardt, Gomphonema minutum 
(Ag.) Ag., Karayevia clevei (Grunow) Round et Bukhti-
yarova, Luticola mutica (Kützing) Mann, Navicula tri-
punctata (O.F. Müller) Bory, Nitzschia acicularis (Kütz-
ing) W.Smith, N. clausii Hantzsch, N. paleacea Grunow, 
N. pusilla Grunow, Placoneis clementis (Grunow) Cox, 
Plagiotropis lepidoptera (Greg.) Kuntze, Planothidium 
dubium (Grunow) Round et Bukhtiyarova, P. frequentis-
simum (Lange-Bertalot) Round et Bukhtiyarova, Psam-
mothidium bioretii (Germain) Round et Bukhtiyarova, 
Pseudostaurosira parasitica (W.Smith) Morales, Tabu-
laria fasciculata (Agardh) Williams & Round и Tryblio-
nella levidensis W. Smith. Многие из обнаруженных 
видов характеризуются повышенными требованиями 
к минерализации воды и приводятся в списках 
диатомей Балтийского моря [73]. Данные виды могут 
считаться инвазивными видами. Наиболее обильны 

Продолжающееся расселение вида в водоемах 
Европейской части России происходит, в основном, 
за счет водного транспорта [15, 60]. 

Второй зоопланктонный вселенец в Ладожском 
озере – циклоп Paraegasilus rylovi – был впервые 
обнаружен на прибрежном мелководье Волховской 
губы в июле 2011 г. Его присутствие и натурализация 
были подтверждены июльскими пробами 2012 и 
2013 гг. Численность популяции, по-видимому, очень 
невелика, так как в пробах вид был представлен 
копеподитами и самцами (20 экз./м³).

В ходе изучения перифитона озера выявлено 22 ра-
нее необнаруженных вида диатомовых водорослей 
[30]: Amphora fogediana Krammer, Aneumastus minor 
Lange-Bertalot, A. tusculus (Ehrenb.) Mann & Stickle in 
Round, Crawford & Mann, Ctenophora pulchella (Ralfs 
ex Kützing) D.M. Williams & Round, Encyonopsis sub-

Рис. 31. Современное распространение чужеродных амфипод в Ладожском озере
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биотопам в озере, а также за его пределы, как в случае 
с Gmelinoides fasciatus, приводит к существенным 
экосистемным трансформациям. 

В то же время, в случае с Ладожским озером, 
полученные результаты не позволяют говорить 
о том, что вселение в озеро новых видов привело 
к существенным отрицательным последствиям 
для аборигенных сообществ гидробионтов озера 
в целом. Скорее можно говорить об обогащении 
биоразнообразия за счет вселившихся видов, которые 
иногда могут оказывать даже мелиоративный 
эффект, повышая разнообразие и количественное 
развитие литоральных сообществ. Имеющиеся 
факты позволяют говорить о том, что вселившиеся 
в Ладогу виды занимают (данный процесс продол-
жается) экологические ниши, в незначительной 
степени перекрывающиеся с таковыми аборигенных 
видов, например, по трофическим ресурсам. Оценка 
реальных последствий биологических инвазий 
в Ладоге и близком по генезису Онежском озере 
должна быть индивидуальна для каждого водоема 
с обязательным изучением биологии и экологии 
вселившихся видов.

Практические мероприятия по предупреждению 
и контролю биологического загрязнения водных 
экосистем Северо-Запада Европейской части РФ 
в условиях глобализации экономики и изменений 
климата могут носить только превентивный характер 
и требуют принятия срочных, обязательных и 
согласованных мер как на национальном, так и 
международном уровне.

Заключение
Объединяя данные по всем основным гидро-

биологическим сообществам на основании иссле-
дований последнего десятилетия (2007–2017 гг.), мож-
но заключить, что трофический статус центральной 
части акватории Ладожского озера оценивается как 
слабомезотрофный (при олиготрофном характере 
гиполимниона), северной – как олиготрофный, 
запад ной – как мезотрофный, южной части (Свир-
ская и Волховская губы) – как слабоэвтрофный. 
Сред ние величины биомассы фитопланктона и 
хлорофилла-а позволяют охарактеризовать Ладож-
ское озеро в целом как мезотрофный водоем. 
Состояние биотической компоненты экосистемы 
озера может быть охарактеризовано как пост-
мезотрофное с формированием новых специфических 
черт и характеристик основных сообществ водоема, 
что определяет совершенно новый этап в развитии 
экосистемы Ладоги.

Воды Ладожского озера могут быть охаракте-
ризованы как «чистые» и «очень чистые», за исклю-
чением отдельных акваторий в прибрежной зоне в 
районе «горячих точек» [23], где загрязнение и эвтро-

и часто встречаются среди инвазивных диатомей 
Ладоги три вида – Didymosphenia geminata (Lyngb.) 
Schmidt, G. minutum и P. lepidoptera.

Среди высшей водной растительности озера наи-
большее значение имеют следующие чужеродные 
виды: элодея канадская (Elodea canadensis Michx.) и 
рдест гребенчатый (Potamogeton pectinatus L.). Элодея 
канадская имеет наиболее широкое распространение 
в озере (включая Валаамский архипелаг). Типичны-
ми биотопами произрастания элодеи являются или-
стые и мелкопесчаные литоральные местообитания в 
скрытых от волнобоя заливах и бухтах, где вид может 
формировать как монодоминантные, так и смешанные 
растительные ассоциации. Часто E. canadensis про-
израстает совместно с рдестом травянистым, урутью 
очередноцветковой и урутью колосистой. Фитомас-
са элодеи канадской может достигать 32 г сух. в./м2 
(бухта Владимирская) [30], а относительное учас-
тие в проективном покрытии литорали составляет 
4–15%. Регулярные наблюдения в озере показывают, 
что элодея канадская не оказывает выраженного 
негативного влияния на аборигенную растительность, 
более того, в зарослях элодеи создаются условия для 
интенсивного развития бентосной и фитофильной 
фауны.

Результаты рассмотрения межгодовой динамики 
структуры сообщества водных растений в Волхов-
ской губе показывают увеличение обилия и распро-
странения инвазивных видов макрофитов, таких как 
рдест гребенчатый (P. pectinatus) и рогоз узколистный 
(Tupha angustifolia L.).

Имеющиеся факты свидетельствуют, что инва-
зия чужеродных видов-гидробионтов в водные 
экосистемы Северо-Запада Европейской части 
РФ, в том числе в крупнейшее европейское озеро 
Ладожское, в настоящее время протекает интенсивно. 
В ближайшие годы не исключены серьезные 
экосистемные трансформации, например, в Ладож-
ском озере. 

Как показали наши исследования на Ладожском 
озере, некоторые из проникающих в озеро 
видов-вселенцев способны натурализоваться 
в новых для них местообитаниях. Однако не 
все из этих видов оказывают значимое влияние 
на аборигенные сообщества, трансформируя 
экосистемные потоки вещества и энергии (как, 
например, инвазивные амфиподы). Также можно 
сказать, что натурализовавшиеся виды-вселенцы в 
Ладожском озере вошли в состав гидробиоценозов, 
во многом осваивая новые экологические ниши и 
формируя новые трофические взаимосвязи между 
отдельными компонентами биоценозов. Наиболее 
значимое влияние в этом отношении демонстрируют 
чужеродные виды амфипод, функционирование 
популяций которых и распространения по новым 
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