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Выявлены видовой состав и распределение пяти видов ракообразных Asellus aquaticus (Linnaeus,
1758), Monoporeia affinis (Lindström, 1855), Pallaseopsis quadrispinosa (G.O. Sars, 1867), Mysis relicta
Lovén, 1862 и Gmelinoides fasciatus (Stebbing, 1899) в диапазоне глубин 1–25 м на подводном склоне
о. Валаам в Ладожском озере. Ракообразных исследовали с использованием поршневого пробоот-
борника, подводных видеокамер и драги. Впервые описано горизонтальное распределение натура-
лизовавшейся байкальской амфиподы G. fasciatus, показаны особенности еe совместного существо-
вания с аборигенными видами. Распределение этого вселенца связано с воздействием комплексных
внешних факторов: достоверно различаются его количественные характеристики на участках с раз-
ной интенсивностью волнения, в различных диапазонах глубины и с разными грунтами. Обилие
наиболее массового аборигенного вида Pallaseopsis quadrispinosa достоверно выше в сублиторали, где
он образует скопления. Влияния грунтов на распределение нативных ракообразных на прибрежном
свале не обнаружено. Аборигенные виды образуют с вселенцем сообщества, но у них выше устой-
чивость к волновому воздействию по сравнению с Gmelinoides fasciatus. Поэтому участки открытых
побережий служат естественными убежищами, сохраняющими разнообразие аборигенных видов.
Полученные данные о пространственном распределении ракообразных позволяют характеризовать
донные сообщества малоисследованных частей литорали и сублиторали и, как следствие, базу пи-
тания рыб-бентофагов.
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ВВЕДЕНИЕ
Во многих крупнейших озерах Евразии значи-

тельная часть бентоса прибрежного склона пред-
ставлена ракообразными (Стальмакова, 1968;
Särkkä, Meriläinen, Hynynen, 1990; Барышев и др.,
2021 и др.). Существенное значение этой группы
беспозвоночных для понимания фундаменталь-
ных и прикладных аспектов функционирования
экосистем озер требует как мониторинговых, так
и специфических исследований. Подвижность
ракообразных снижает уловистость исследова-
тельских орудий сбора (O’Malley et al., 2018). Их
экологическая пластичность позволяет обитать в
широком диапазоне глубин и различных субстра-
тов. Это предполагает разработку и использование
различных методик и способов исследований. Так,
методические подходы для исследования распро-
странения и распределения ракообразных суще-
ственно отличаются в прибойной полосе, в откры-
той части водоема и на различных типах грунта

(Стальмакова, 1968; Панов, Павлов, 1986; Распо-
пов и др., 1998; Барков, 2006; Барбашова, Кура-
шов, 2011). При этом, из поля зрения гидробиоло-
гов, как правило, почти полностью исключается
прибрежный склон с его сложным рельефом и
разнообразием грунтов.

К методической сложности исследований ра-
кообразных на прибрежном склоне озер в послед-
ние десятилетия добавилась и общая проблема
пресноводной гидробиологии и экологии: изме-
нения местных сообществ вследствие инвазий. В
Ладожском озере произошло значительное изме-
нение состава сообществ зообентоса после вселе-
ния байкальских (Gmelinoides fasciatus (Stebbing,
1899), Micruropus possolskii Sowinsky, 1915) и понто-
каспийских (Pontogammarus robustoides Sars, 1894,
Chelicorophium curvispinum (Sars, 1895)) амфипод
(Berezina et al., 2009; Barbashova et al., 2021).
Успешно натурализовавшийся байкальский вид
Gmelinoides fasciatus получил повсеместное рас-
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пространение, и кроме Ладожского озера (Berezi-
na et al., 2009) был обнаружен во многих водое-
мах, включая крупные озера Онежское (Сидоро-
ва, 2013) и Псковско-Чудское (Lake…, 2001).

Ладожское озеро – крупнейшее озеро Европы.
Значительную роль в его экосистеме играет фауна
ракообразных, представленных как группой лед-
никовых реликтов (Gammaracanthus loricatus (Sa-
bine, 1824), Monoporeia affinis (Lindström, 1855),
Mysis relicta Lovén, 1862, Pallaseopsis quadrispinosa
(G.O. Sars, 1867), Saduria entomon (Linnaeus, 1758)),
так и обычных широко распространенных в евро-
пейских водоемах видов Asellus aquaticus (Linnaeus,
1758) и Pontastacus leptodactylus (Eschscholtz, 1823).
Большинство исследований ракообразных в этом
озере ограничивалось изучением зообентоса в по-
логой части подводного свала с мягкими грунта-
ми, где использовали дночерпатели, или верхним
метром литорали, где можно работать, стоя в воде
(Стальмакова, 1968; Барбашова, Слепухина, 2002;
Барков, 2006; Barbasheva et al., 2021 и др.). Таким
образом, наблюдается очевидная нехватка совре-
менных знаний о видовом составе, распределе-
нии и экологии ракообразных на береговом скло-
не Ладожского озера.

Цель работы – выявить закономерности про-
странственного распределения и дать оценку
обилия массовых видов ракообразных на участ-
ках прибрежного склона Валаамского архипелага
Ладожского озера.

МАТЕРИАЛ И МЕТОДЫ ИССЛЕДОВАНИЯ

В северной части Ладожского озера исследова-
ли подводные склоны о. Валаам в бухте Малая
Никоновская и зал. Крестовый. Малая Никонов-
ская бухта – глубокая (≤27 м) закрытая часть аквато-
рии зал. Малый Никоновский (Степанова и др.,
2016). Это относительно небольшая бухта с участ-
ками со скалистой литоралью, продолженной
крутыми валунными склонами в сублиторали и
илистой котловиной в профундали (рис. 1). В
зал. Крестовый наблюдения проводили в полуза-
мкнутой бухте с глубинами ≤10 м и на подводном
склоне открытого побережья до глубин 25 м (рис. 2).

Для исследованных акваторий характерен пе-
реход с прибрежных скал и крупных валунов до
зоны аккумуляции наносов – песка, в менее про-
мываемой Малой Никоновской бухте – ила. Влия-
ние ветрового волнения оценивали по карте как
угол, с которого волна может заходить на станцию.

Материал собирали в июле 2017 г. и 2018 г.
Перпендикулярно урезу воды вдоль дна натягива-
ли размеченный трос (Голиков, Скарлато, 1978).
Вдоль него водолазы подробно описывали рельеф
и тип грунта, далее составляли их подробную схе-
му (рис. 1, рис. 2). Также вдоль разреза на каждом

типе субстрата отбирали пробы зообентоса в двух
повторностях.

Для сбора проб использовали поршневой пробо-
отборник (Зуев, Зуева, 2013), изготовленный из пла-
стиковой трубы с внутренним диаметром 10 см, хо-
дом поршня 41 см, объемом 4 л. На горловину трубы
надевается мешок из газа размером ячеи 0.4 мм.
Пробоотборник прижимается к субстрату, водолаз
вытягивает поршень и затягивает все организмы,
находящиеся у устья трубы. Складка газового меш-
ка, находящегося на горле трубы, накрывает грунт
вокруг пробоотборника и ограничивает сечением
трубы площадь, с которой собирают беспозвоноч-
ных. Данная конструкция позволяет исследовать
беспозвоночных на неровном твердом рельефе.
Всего обследовано 22 станции с глубинами 1– 24 м
(табл. 1). Станции находились в трех лимнических
зонах: литораль (<8 м), сублитораль (8–16 м) и
профундаль (>16 м).

Исследования сопровождала подводная ви-
деофиксация. Размеченный трос в кадре позво-
лял оценить по видеозаписям плотность мизид и
крупных амфипод на разных глубинах. Каждую
видеозапись синхронизировали с положением
станций отбора проб.

Помимо работы на станциях для исследования
ракообразных на относительно ровных участках ис-
пользовали драгу с площадью сечения 30 × 15 см.
Драгирование проводили по изобате со скоро-
стью 3.5–4.0 км/ч. Расстояние и скорость прохода
драги фиксировали с помощью GPS-навигатора.
По расстоянию, пройденному драгой, и ширине
полосы сбора рассчитывали плотность поселения
и биомассу крупных подвижных ракообразных.
Отобранные пробы промывали через газовое сито
(размер ячеи 0.4 мм) и фиксировали 4%-ным
формалином.

Ранговый аналог дисперсионного анализа –
метод Краскела–Уоллиса применяли в качестве
альтернативы ANOVA. Внутригрупповые разли-
чия анализировали с помощью парного критерия
Вилкоксона.

РЕЗУЛЬТАТЫ ИССЛЕДОВАНИЯ
В исследованном районе обнаружено пять ви-

дов раков из трех отрядов: разноногие раки (Am-
phipoda) Gmelinoides fasciatus, Monoporeia affinis,
Pallaseopsis quadrispinosa, равноногие раки (Isopo-
da) Asellus aquaticus и мизиды (Mysidacea) Mysis re-
licta. К гляциальным реликтам района относятся
Monoporeia affinis, Pallaseopsis quadrispinosa и Mysis
relicta.

Амфипода Pallaseopsis quadrispinosa встречена
на глубинах от 1 м до максимальной исследован-
ной 25 м (рис. 3–5). Наибольшие численность и
биомасса вида отмечены в полузакрытой бухте: на
валунном склоне на глубине 3.5 м (340 экз./м2 и



212

БИОЛОГИЯ ВНУТРЕННИХ ВОД  № 2  2023

ЗУЕВ

6.00 г/м2) и на песчаном подножье склона на 5.1 м
(2378 экз./м2 и 2.39 г/м2). На склоне открытого
побережья максимумы зарегистрированы на 6.8 м
на валунах (1529 экз./м2 и 2.43 г/м2) и на 17.1 м на
песке (594 экз./м2 и 2.25 г/м2). Среднее обилие в
сублиторали (293 ± 54 экз./м2 и 0.63 ± 0.17 г/м2) бы-
ло значимо выше, чем в литорали (207 ± 73 экз./м2 и
0.45 ± 0.17 г/м2) (табл. 1). Кроме того, на пологих

участках глубже прибрежного склона (17–27 м)
вид присутствовал в драге.

На склонах открытого побережья и полуза-
крытой бухты, где существует волнение,
P. quadrispinosa выявлен на глубинах ≥1 м, в за-
крытой бухте – только на глубинах >4.5 м. Не-
смотря на значительные различия в обилии вида
на литорали открытого побережья с углами захода
волны 90°–180° (57 ± 46 экз./м2 и 0.06 ± 0.05 г/м2)

Рис. 1. Схема рельефа и грунтов Малой Никоновской бухты и расположение разрезов. 1 – суша, 2 – скала, 3 – обломки
скал, 4 – валуны, 5 – песок, 6 – ил, 7 – песчаный ил, 8 – растительный детрит, 9 – изобаты, 10 – разрез со станциями
(31‒33 – номера разрезов, черные кружки – станции).
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и более закрытых участков: углы 45°–90° (263 ±
± 200 экз./м2 и 0.57 ± 0.32 г/м2) и углы <45° (207 ±
± 87 экз./м2 и 0.46 ± 0.23 г/м2), достоверных раз-
личий обилия вида на участках с разной интен-
сивностью волнения не выявлено (табл. 1).

Monoporeia affinis зарегистрирована на склоне с
глубинами ≥4.5 м. Максимумы обилия (297 экз./м2

и 0.21 г/м2) наблюдали на глубине >15 м (рис. 3).
Поскольку вид отмечен лишь на некоторых стан-
циях, анализа связи его обилия с факторами сре-
ды не проводили. Бокоплав выявлен в небольшом
количестве на валунах, высоких значений чис-
ленности и биомассы достигает на песчаных,
илисто-песчаных и илистых грунтах подножьев
свала. На малых глубинах встречается только в
условиях закрытой бухты (рис. 3, рис. 4).

Байкальский вселенец Gmelinoides fasciatus от-
мечен на глубинах 0.9–9.0 м, и лишь на одной стан-
ции на глубине 15 м (рис. 3). Максимальные значе-

ния численности и биомассы зарегистрированы на
свале полузакрытой бухты (8217 экз./м2 и 10.44 г/м2,
соответственно) (рис. 4). Основные скопления все-
ленца приходятся на литораль (821 ± 272 экз./м2 и
1.31 ± 0.42 г/м2) (рис. 3–5). По численности и био-
массе различия в обилии вида на литорали и про-
фундали достоверны (табл. 1). На прибрежном
склоне зарегистрирован на всех типах грунта. Оби-
лие амфиподы на песке (1528 ± 333 экз./м2 и 5.08 ±
± 1.38 г/м2) достоверно выше, чем на валунах
(699 ± 506 экз./м2 и 0.72 ± 0.49 г/м2). На скале амфи-
поды многочисленнее и мельче (2621 ± 1301 экз./м2

и 2.51 ± 1.34 г/м2), чем на валунах и даже песке, но
достоверных различий в обилии не обнаружено.
Кроме того, численность и биомасса G. fasciatus
достоверно различались между станциями от-
крытого побережья (угол захода волны >90°) и
всеми остальными (табл. 1).

Рис. 2. Схема рельефа и грунтов залива Крестового и расположение разрезов. Разрезы 3, 10 и 19 проходят через мелко-
водную полузакрытую бухту. Разрезы 25 и 27 расположены на cвале открытого побережья. Остальные обозначения,
как на рис. 1.

19

10

25

27

3

20 м



214

БИОЛОГИЯ ВНУТРЕННИХ ВОД  № 2  2023

ЗУЕВ

С глубины >15 м на всех участках и на всех ти-
пах рельефа и грунтах отмечены мизиды Mysis rel-
icta. Расшифровка фото и видеозаписей показала,
что плотность мизид составляет ~2 экз./м2 в бухте
Малая Никоновская и ~4–8 экз./м2 для открыто-
го побережья.

По результатам работы драги на ровных песча-
ных участках зал. Крестовый в пробах отмечено
два вида крупных ракообразных – M. relicta и Pal-
laseopsis quadrispinosa (Доп. мат. рис. S1). Мизиды
на всех глубинах (17, 20, 25 м) встречались с плот-
ностью 0.5 экз./м2. Крупные P. quadrispinosa отме-
чены единично.

Asellus aquaticus зарегистрирован на склонах с
глубинами 1–18 м. Наибольшей численности и
биомассы (2737 экз./м2 и 5.60 г/м2) вид достигал в

диапазоне 1–7 м. Встречался на всех типах грун-
тов и на склонах побережья разной степени от-
крытости. Связь обилия этой изоподы с фактора-
ми среды не выявлена (табл. 1).

ОБСУЖДЕНИЕ РЕЗУЛЬТАТОВ

Во время исследований подводных склонов
о. Валаам обнаружено пять видов ракообразных,
из них четыре относятся к гляциальным релик-
там. В последние годы в Ладожском озере отмече-
но несколько видов чужеродных ракообразных
(Barbashova et al., 2021). В обследованных нами
сообществах зафиксирован только наиболее ши-
роко распространенный байкальский вселенец
Gmelinoides fasciatus. Другие виды-вселенцы, в том
числе, получивший широкое распространение на

Таблица 1. Результаты теста Краскела–Уоллиса и парного теста Вилкоксона с поправкой Бонферрони на досто-
верность различий численности (N) и биомассы (В) ракообразных в разных условиях

Примечание. χ2 – значение статистики Краскела–Уолиса, df – степени свободы. Уровни значимости: *** – p-value <0.005;
**– p <0.01; * – p <0.05; выделенное значение  – p ~ 0.05; n.s. – не значим. Волнение (угол захода волны):  <45°; 45°–90°; 90°–
180°. Грунты: скалы, валуны, галька, смешанные (валуны и песок), песок, ил. 1 – влияние грунтов оценивали в диапазоне рас-
пространения вида. Лимнические зоны в условиях арх. Валаам: литораль – 0.9–8.0 м, сублитораль – 8.1–16.0 м, профундаль –
16.1–25.0 м. 2 – при незначимом тесте (p >0.05) значения статистики и попарного теста не приводятся.

Матрица Показатель
Тест Краскела–Уоллиса Тест Вилкоксона

χ2 (df) p-value пары p-value

Gmelinoides fasciatus

N, экз./м2 Зоны 10.66 (2) 0.005** Литораль ≠ профундаль 0.004**

Грунты1 13.26 (3) 0.004** Скалы ≠ валуны 0.054

Валуны ≠ песок 0.030*

Волнение 13.69 (2) 0.001*** <45° ≠ 90°–180° >0.001***

45°–90° ≠ 90°–180° 0.007**

B, г/м2 Зоны 10.02 (2) 0.007** Литораль ≠ профундаль 0.004**

Грунты1 13.90 (3) 0.003* Валуны ≠ песок 0.007**

Волнение 13.68 (2) 0.001*** <45° ≠ 90°–180° >0.001***

45°–90° ≠ 90°–180° 0.007**

Asellus aquaticus

N и B Зоны –2 n.s. –2 –

Грунты1 – n.s. – –

Волнение – n.s. – –

Pallaseopsis quadrispinosa

N Зоны 8.12 (2) 0.017* Литораль ≠ сублитораль 0.017*

Грунты 13.01 (5) 0.023* Скалы ≠ песок 0.048*

Волнение – n.s. – –

B Зоны 6.22 (2) 0.044* Литораль ≠ сублитораль 0.036*

Грунты – n.s. – –

Волнение – n.s. – –
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мелководьях южной и западной частей Ладож-
ского озера Micruropus possolskii Sowinsky, 1915, а
также менее распространенные Pontogammarus ro-
bustoides Sars, 1894 и Chelicorophium curvispinum
(Sars, 1895) в пробах не обнаружены. Это связано
с изолированностью о. Валаам от остального по-
бережья озера.

Распределение видов. В Ладожском и Псков-
ско-Чудском озерах Pallaseopsis quadrispinosa счи-
тается типичным обитателем песчаных участков
сублиторали (Стальмакова, 1968; Распопов и др.,
1990, 1998; Lake…, 2001). Однако наши исследова-

ния прибрежного склона Ладожского озера пока-
зали, что присутствие вида на всех исследован-
ных глубинах (от 1 м и глубже). Это отмечено и
для озер северной Швеции (Hill, 2006). Присут-
ствие амфиподы на всех типах грунтов при актив-
ных гидродинамических условиях (табл. 1, рис. 4,
рис. 5) свидетельствует о ее хорошей приспособ-
ленности к условиям литорали Ладожского озера.

Mоnoporeia affinis встречался на отдельных стан-
циях на прибрежном свале. В наиболее масштабном
исследовании сообществ Ладоги (Стальмакова,
1968) вид отмечен на глубине 3 м. В нашей работе

Рис. 3. Численность (а) и биомасса (б) зообентоса в бухте Малая Никоновская. 1 – Monoporeia affinis, 2 – Pallaseopsis
quadrispinosa, 3 – Asellus aquaticus, 4 – Gmelinoides fasciatus.
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большинство находок M. affinis зафиксировано на
глубинах >15 м и только в закрытой бухте – с 4.5 м.
По-видимому, вид предпочитает участки без ак-
тивного гидродинамического воздействия, т.е.
встречается преимущественно в профундали.

На глубинах >20 м в южных и восточных райо-
нах Ладожского озера M. affinis может иметь вы-
сокую биомассу в скоплениях (Тихомирова,
1975). О распространении этого вида можно судить,
в основном, из анализа питания сигов, поскольку

они в значительной степени питаются этими релик-
товыми ракообразными (Федорова, 1977; Тихоми-
рова, Федорова, 1979; Федорова, Приймак, 1987).
Для питания сига в скоплениях, имеющих промыс-
ловое значение, требуются весьма высокие числен-
ность и биомасса M. affinis на значительных по пло-
щади участках.

Вселенец Gmelinoides fasciatus массово распро-
странен только в пределах литорали (рис. 6). Вид
встречается на всех типах грунтов за исключени-

Рис. 4. Численность (а) и биомасса (б) зообентоса в бухте зал. Крестовый. 1 – Pallaseopsis quadrispinosa, 2 – Asellus aquat-
icus, 3 – Gmelinoides fasciatus.
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ем ила (ил на исследованных участках располо-
жен глубже 15 м). Наличие этой амфиподы на раз-
личных литоральных биотопах продемонстриро-
вано и в работах (Бекман, 1962; Барков, 2006;
Курашов и др., 2011). Причем, на прибрежном
свале показано достоверное увеличение количе-
ственных показателей вида на песке (табл. 1). По-
видимому, это связано с тем, что участки аккуму-
ляции песка более пологие, чем сложенные валу-

нами свалы. Следовательно, в прибрежье на пес-
чаных участках происходит также аккумуляция
детрита, в котором вселенец образует особенно
многочисленные скопления. Для скальных участ-
ков характерны скопления молоди амфипод это-
го вида. Средняя масса одного экземпляра (0.9 ×
× 10–3 г/экз.) здесь меньше, чем на песке и даже
на валунах (3.3 × 10–3 г/экз. и 1.1 × 10–3 г/экз., со-
ответственно). Достоверных различий количе-

Рис. 5. Численность (а) и биомасса (б) зообентоса на свале открытого побережья зал. Крестовый. Обозначения, как на
рис. 3.
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ственных характеристик на скалах не выявлено,
возможно из-за сильных различий рельефа и гид-
рологических условий в верхней литорали, где
располагались станции на скалах (рис. 1, рис. 2).

Волнение оказывает значительное воздей-
ствие на распределение вселенца (табл. 1). На
склоне открытого побережье, где сильное волне-
ние, вид не встречается (рис. 5). Очевидно, поэто-
му в полузакрытой бухте, для которой характерно
умеренное волнение, G. fasciatus уходит на бóльшую
глубину (рис. 4), чем в закрытой бухте (рис. 3). Дру-
гой причиной выхода амфиподы за пределы лито-
рали (до 9 м) могут быть скопления растительного
детрита, что наблюдали у нижней границы валун-
ного свала бухты зал. Крестовый (рис. 4).

На глубинах ≥16 м даже на плоских участках
дна не выявлены скопления ракообразных в ис-
следованиях, проведенных стандартными мето-
дами (Стальмакова, 1968; Барбашова, Слепухина,
2002; Суслопарова и др., 2011). В пробах, взятых
дночерпателем с ровного песчаного дна, нечасто
отмечаются амфиподы и почти полностью отсут-
ствуют мизиды. Здесь, в отличие от прибрежного
склона, почти нет укрытий для них. Вероятно, ра-
кообразные уплывают при приближении иссле-
дователя или орудия сбора. Более чем восьми-
кратная разница в плотности поселения Mysis rel-
icta между подсчетами по видео (4–8 экз./м2) и при
сборе драгой (0.5 экз./м2) позволяет предположить,
что использовавшаяся скорость (~4 км/ч) недоста-
точна для ловли cтоль подвижных организмов.
Это подтверждает опыт водолазного лова мизид
сачком: они совершают резкие “скачки” в разных
направлениях. Такое поведение позволяет им из-

бегать медленных орудий сбора, в том числе и
драг. Из-за отсутствия стратегии для учета M. reli-
cta и других подвижных ракообразных недоучи-
тывается ресурс, который может быть существен-
ной частью биомассы зообентоса в этом диапазо-
не глубин. Такой пробел в знаниях требует для его
устранения специальных методов (O’Malley et al.,
2018) и характерен для большинства стандартных
гидробиологических работ.

Максимум плотности мизид (382 экз./м2) от-
мечен на глубине 19.2 м в Малой Никоновской
бухте. Такие высокие плотности объясняются ис-
пользованием пробоотборника с малой площа-
дью сечения для редкого и неравномерно распре-
деленного вида. Совместный анализ с материала-
ми видеозаписи показывает, что плотность и
биомасса мизид полученные с помощью пробо-
отборника, сильно завышены.

Сравнение полученного в работе распределе-
ния ракообразных у прибрежного свала с данны-
ми ежегодных мониторинговых наблюдений
(Стальмакова, 1968; Лаврентьева и др., 2009; Сус-
лопарова и др., 2011, 2014) в открытой части озера
показало, что распределение ракообразных у
прибрежного свала отличается большей амплиту-
дой по глубине. Ранее установлено, что амфипо-
ды и мизиды могут совершать вертикальные ми-
грации в ночное время (Grönholm, Hakala, 1990;
Karnaukhov et al., 2016). В Ладожском озере подъ-
ём к поверхности в небольших количествах со-
вершает Gmelinoides fasciatus (Карнаухов, Кура-
шов, 2020). Также, возможно, что ракообразные
способны на довольно большие горизонтальные
миграции (Дудакова и др., 2015), которые не вы-

Рис. 6. Вертикальное распределение ракообразных на прибрежном склоне: (•) – глубина отдельных находок, (s) – вы-
бросы, (│) – минимальное и максимальное значения; каждый боксплот включает три горизонтальные линии, кото-
рые обозначают 25, 50 (медиана) и 75% данных.
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ходят за пределы их обычного вертикального рас-
пространения. Из вышесказанного можно сде-
лать вывод, что дневное распределение в значи-
тельной степени позволяет описать запасы и
распространение ракообразных на прибрежном
свале.

Сосуществование чужеродных и аборигенных
видов. Байкальский вселенец G. fasciatus образует
значительные скопления в верхнем метре литора-
ли, потребляя органические вещества, поступаю-
щие с литорали (Панов, 1994; Барков, Курашов,
2005; Курашов и др., 2018; Barbashova et al., 2021).
Из-за своей многочисленности он считается объ-
ектом, увеличившим кормовую базу рыб-бенто-
фагов (Барков, 2006; Березина, Панов, 2004;
Berezina et al, 2009; Курашов и др., 2011) и даже
может стать объектом промысла (Барышев и др.,
2021). Однако глубже 1 м для всех ракообразных
распределение и границы распространения на
прибрежном свале Ладоги не были неизвестны.

Выводы об изменении количественных харак-
теристик сообществ в верхнем метре под воздей-
ствием вселенцев сделать сложно, поскольку по-
следовательные исследования начались уже по-
сле инвазии (Барбашова, Курашов, 2011). После
натурализации вселенца G. fasciatus из литорали
Ладожского озера исчез Gammarus lacustris
G.O. Sars, 1863 (Barbashova et al., 2021). Также вы-
сказывались предположения о существенной
элиминации многих аборигенных видов и даже
об изменении кормовой базы ценных промысло-
вых видов рыб. Наши исследования позволяют
детализировать некоторые особенности распре-
деления и совместного проживания ракообраз-
ных на прибрежном склоне.

Так, Asellus aquaticus повсеместно встречается в
водоемах северо-запада. Этот вид достигает высо-
кого обилия в литорали (рис. 6) даже в условиях
максимально благоприятных для Gmelinoides fas-
ciatus (растительные остатки, детрит, близость
водных макрофитов). Обилие Asellus aquaticus
снизилось в верхнем метровом слое литорали
(Курашов и др., 2011), при этом на глубинах >5 м
вид часто составляет большую часть обилия
(рис. 3–5). В условиях полузакрытой бухты
A. aquaticus может образовывать максимум чис-
ленности и биомассы на почти не занятых все-
ленцем мелководных станциях (<3.5 м). Также он
успешно сосуществует и даже создает значитель-
ную часть биомассы на станциях в диапазоне глу-
бин 4–9 м, где наблюдается максимум обилия
вселенца (рис. 4). На исследованном склоне от-
крытого побережья A. aquaticus доминирует на не-
которых станциях литорали (рис. 5).

Амфипода Pallaseopsis quadrispinosa успешно
соседствует с вселенцем в закрытых и полузакры-
тых бухтах, не образуя большинства. На всех
участках этот вид образует максимумы обилия на
глубинах, где нет массовых скоплений вселенца.
На литорали аборигенная амфипода образует вы-
сокие биомассы на участках, находящихся под
воздействием волнения выше максимумов чис-
ленности и биомассы G. fasciatus, а в условиях за-
крытой бухты – ниже литорали и скоплений это-
го чужеродного вида (рис. 3, 5). На прибрежном
склоне (3–4 м – в полузакрытой бухте и 10–12 м – в
закрытой) распространены наиболее крупные эк-
земпляры P. quadrispinosa, а на склоне открытого по-
бережья самые крупные экземпляры (≥50 мг) по-
падались в драгу на глубинах >15 м.

Можно сделать вывод, что аборигенные виды
успешно конкурируют с вселенцем за простран-
ство. Плотные совместные скопления вселенца и
аборигенных видов выявляются при сборе проб
поршневым пробоотборником, который имеет
сравнительно малую площадь сбора. Кроме того,
на большинстве участков скопления раститель-
ного детрита находятся глубже 5 м (перелом свала
полузакрытой бухты, крупные валуны закрытой и
открытой бухт). В этих условиях более половины
численности и биомассы ракообразных образуют
аборигенные виды Asellus aquaticus и Pallaseopsis
quadrispinosa (рис. 3–5). Растительный детрит за-
нимает существенную долю питания у всех этих
видов (Сущеня, Семенченко, Вежновец, 1986;
Vitagliano et al., 1991 и др.). Поэтому, при весьма
ограниченном развитии водных макрофитов у от-
крытых побережий северной части Ладоги (Сте-
панова и др., 2020), кроме естественной про-
странственной конкуренции, может присутство-
вать и пищевая. Вертикальное распределение
реликтовых видов не изменилось по сравнению с
диапазонами, описанными для озер Фенноскан-
дии (Särkkä, Meriläinen, Hynynen, 1990) и Польши
(Zmudzinski, 1990) без вселенца. Asellus aquaticus
успешно конкурирует с вселенцем в наиболее
благоприятных для последнего условиях в лито-
рали, но встречается на большей глубине. Pallase-
opsis quadrospinosa постепенно замещает вселенца
с глубиной.

В условиях открытого побережья Gmelinoides fas-
ciatus отсутствует из-за воздействия прибоя (рис. 5).
Здесь высока роль аборигенных видов Pallaseopsis
quadrospinosa и Аsellus aquaticus (рис. 5). Это озна-
чает, что на большом пространстве распределе-
ние и влияние Gmelinoides fasciatus ограничено не
только глубиной, но и особенностью Ладожского
озера – активной гидродинамикой. Побережье озе-
ра на довольно большом протяжении (все, за ис-
ключением шхер в северной части и мелководных
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участков, заросших водной растительностью) ха-
рактеризуется высокой открытостью. Следователь-
но, можно предположить, что открытые побере-
жья ограничивают распространение вселенца и
поддерживают фауну аборигенных ракообразных
Ладожского озера. Это подтверждается наблюдени-
ями, показывающими, что влияние волнения край-
не значимо (Распопов и др., 1990) и часто сильнее
антропогенного воздействия (Cai et al., 2017).

В подобных условиях, на открытом скалистом
склоне бухты зал. Крестовый еще в 2012 г. было
найдено несколько экземпляров G. lacustris (Зуев,
Зуева, 2013). Вполне возможно, вид еще сохра-
нился в небольших количествах на участках от-
крытых побережий, где на большой площади
условия некомфортны для вселенца.

Самый узкий диапазон на прибрежном свале
характерен для G. fasciatus, который встречается
от уреза воды до глубины 9 м (в пределах литора-
ли) (рис. 6). Единичная находка вида на глубине
15 м выглядит артефактом. Аналогичным образом
в пределах литорали распространен Asellus aquati-
cus, однако его отдельные находки зарегистриро-
ваны до глубины 17 м. Pallaseopsis quadrispinosa
встречается во всем диапазоне исследованных
нами глубин. Мonoporeia affinis и Mysis relicta обра-
зуют скопления на больших глубинах, чем были
нами исследованы (Стальмакова, 1968). Отдель-
ные находки Мonoporeia affinis начинаются с глу-
бины 4.5 м, а Mysis relicta с 9 м (рис. 6).

Наиболее ценные промысловые рыбы Ладож-
ского озера – сиги Coregonus lavaretus (Linnaeus,
1758) и палия Salvelinus lepechini (Gmelin, 1789) –
питаются и образуют промысловые скопления
глубже 20 м (Смирнов, 1964; Федорова, 1977; Ти-
хомирова, Федорова, 1979; Федорова, Приймак,
1987). По нашим данным, на прибрежном свале
амфипода Gmelinoides fasciatus не распространяет-
ся глубже 10 м. На удаленных от берегов станциях
в Ладожском озере диапазон глубин, в котором
она встречаются еще меньше – до 5–7 м (Сусло-
парова и др., 2011, 2014). Исходя из этих данных о
распространении рыб и чужеродной амфиподы
можно сделать вывод, что появление G. fasciatus
не увеличило кормовую базу сигов и палии, по-
скольку диапазоны глубин, на которых встречают-
ся рыбы и амфипода, не перекрываются. Напротив,
амфиподы, увеличили потребление органического
вещества в верхней литорали и снизили его потоки
к более глубоководным ракообразным (Курашев
и др., 2011). Их расселение привело к увеличению
кормовой базы только бентосоядных рыб литорали
(окуневых и карповых), как это произошло в Онеж-
ском озере (Калинкина и др., 2016; Lobanova et al.,
2017; Георгиев и др., 2019). Диапазон глубин встре-

чаемости G. fasciatus в этом озере (Сидорова, 2013)
сходен с таковыми в Ладожском озере.

Побережье Валаамского архипелага естествен-
ным образом изолировано от побережья осталь-
ной Ладоги. Поэтому крайне важно зафиксиро-
вать состояние донных сообществ после натура-
лизации массового байкальского вселенца
G. fasciatus, но до проникновения других чуже-
родных видов. Это позволит получить представ-
ление об исходном состоянии сообществ, для
оценки влияния изменений.

Выводы. Исследование диапазонов распро-
странения в пределах прибрежного свала пяти
наиболее массовых видов ракообразных показа-
ло, что на мелководье и в пределах литорали обра-
зуют скопления Gmelinoides fasciatus и Asellus
aquaticus, преимущественно в профундали – Mo-
noporeia affinis и Mysis relicta. Pallaseopsis quadrospi-
nosa встречается на прибрежном свале во всем ис-
следованном диапазоне глубины. Байкальский
вселенец Gmelinoides fasciatus приурочен к закры-
тым от волн берегам. Выявленные закономерно-
сти дают возможность оценить состояние наибо-
лее массовой и ценной кормовой группы беспо-
звоночных на основании данных о рельефе и
степени открытости побережья. Данные по рас-
пределению ракообразных показали, что влияние
массового G. fasciatus на аборигенные виды огра-
ничено. Вселенец G. fasciatus не может формиро-
вать существенную часть кормовых ресурсов цен-
ных промысловых рыб Ладожского озера из-за
распространения на мелководье.

Полученные результаты исследования допол-
нят знания о распределении и обилии ракообраз-
ных, дадут информацию для прогноза динамики
донных сообществ озера и кормовой базы рыб-
бентофагов, в том числе и из-за последствий мас-
штабных инвазий.

ДОПОЛНИТЕЛЬНЫЙ МАТЕРИАЛ

Дополнительный материал (Доп. мат. рис. S1) пуб-
ликуется только в электронном формате на сайтах
https://link.springer.com и https://www.elibrary.ru и до-
ступен по ссылке https://doi.org/[DOI]

Рис. S1. Скопления ракообразных на дне. Открытая
часть залива Крестового: a – P. quadrispinosa (мелкий
песок, H = 10 м), b ‒ Mysis sp. и P. quadrispinosa (круп-
ный песок с камнями, H = 23 м).
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Distribution of the Mass Species of Benthic Crustacean
on Nearshore Slope the Ladoga Lake
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The species list and distribution of crustacean of a nearshore zone of the Valaam Island (Ladoga Lake) have
been investigated by sampler-syringe, dredge and video records. On the depth 1–25 m the five species of crus-
tacean: Asellus aquaticus (Linnaeus, 1758), Monoporeia affinis (Lindström, 1855), Pallaseopsis quadrispinosa
(G.O. Sars, 1867), Gmelinoides fasciatus (Stebbing, 1899), Mysis relicta Lovén, 1862 were described. For the
first time the vertical distribution of naturalized Baikal amphipods G. fasciatus were inventoried and their fea-
tures of joint residence with local species were characterized. The distribution of the alien species reliably
connected with wave intensity, types of grounds and depth range. The most numerous local species
P. quadrispinosa distribution affects by depth range. The types of grounds do not influence on the quantity of
all indigenous crustacean in the nearshore zone. In all condition the local species successfully compete with
G. fasciatus. All these species inhabit of littoral have higher resistance for wave action as compared with non-indig-
enous species. It guarantees existence of refuges which can safe diversity of the indigenous species. The obtained
data on the spatial distribution of crustaceans make possible to characterize the benthic communities of the little-
studied parts of the littoral and sublittoral and, as a result, the food base of bentophagous fishes.

Keywords: amphipods, opossum shrimps, zoobenthos, littoral, sublittoral, ground, submarine slope, wave,
local species, alien species
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