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ВВЕДЕНИЕ
Видовое разнообразие зообентоса на  при-

брежных мелководьях озер наибольшее. В  круп-
ных озерах на  литорали может присутствовать 
85% всего видового состава донных беспозво-
ночных (Стальмакова, 1968; Vadeboncoeur, McIn-
tyre, 2011). Здесь происходит формирование 
значительной части биоразнообразия и  обилия 
зообентоса озера (White, Irvine, 2003; Tolonen, 
2004; Vadeboncoeur, McIntyre, 2011). 

Бентосные сообщества литорали озер часто 
исследуют на глубину “заброда” – ~1 м (Koszałka, 
2012). Такие данные важны для описания разно
образия гидробионтов озера. Однако они не дают 
полного представления о  границах распростра-
нения беспозвоночных, их  количественных ха-
рактеристиках и  особенностях распределения 
на подводном склоне (Распопов и др., 1990, 1998; 
Schindler, Scheurell, 2002; Schmieder, 2004). Ха-

рактеристики зообентоса литорали крайне важны 
для понимания движения потоков органических 
веществ, оценки кормовой базы рыб-бентофагов 
и в целом моделирования экосистемы озера. По-
нимание пространственных изменений донных 
сообществ на  всю глубину подводного склона 
в различных условиях позволят значительно луч-
ше представить процессы, происходящие в круп-
ных озерах.

Большинство исследований литорали Ладож-
ского озера ограничивалось зообентосом поло-
гой части подводного свала с мягкими грунтами, 
где использовали дночерпатели, или  верхним 
метром литорали, где исследователь может рабо-
тать, стоя в  воде (Барбашова, Слепухина, 2002; 
Барков, 2006; Barbasheva et al., 2021 и др.). Однако 
литораль озера простирается до  ~8  м (Распопов, 
1998). Подводные склоны северной части озе-
ра уходят на глубину несколько десятков метров 
(Бабин и др., 2013) и включают зоны сублиторали 
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(8–16 м) и профундали (>16 м). Сообщества суб
литорали и профундали будут значительно отли-
чаться от расположенных в открытой части озера, 
поскольку находятся под значительным влияни-
ем литорали. 

Для исследования поверхности грунта на под-
водном продолжении скалистых берегов озе-
ра нет простых методов (Naumenko et  al., 2022).  
Из-за значительной гетерогенности пространства 
и  ограниченности методов исследования подво-
дная часть прибрежного склона (литораль, су-
блитораль и часть профундали) Ладожского озера 
мало изучена.

Цель работы  — проанализировать изменение 
таксономического состава и количественных ха-
рактеристик бентоса на  прибрежном склоне Ла-
дожского озера у о. Валаам. 

Как для экосистемного моделирования, ис-
следований с использованием удаленных методов 
(подводных фото-, видеосистем), так и для праг-
матических рыбохозяйственных оценок обилие 
донных сообществ прибрежных мелководных зон 
будет иметь одинаково большое значение. Полу-
ченные данные дадут представление об обильном 
и  разнообразном зообентосе Ладожского озера 
на  прибрежном свале. Появится основание для 
ориентировочной оценки обилия беспозвоноч-
ных на  склонах без выполнения всего трудоем-

кого и  дорогостоящего комплекса исследований 
и  для крупномасштабного моделирования про-
цессов, происходящих в бентали озера.

МАТЕРИАЛ И МЕТОДЫ ИССЛЕДОВАНИЯ
Характеристика исследуемого участка. В  июле 

2017 г. и июле 2018 г. исследовали участки побе-
режья Валаамского архипелага, расположенного 
в  северной части Ладожского озера. Урез воды 
у  островов сложен твердыми грунтами: скалами 
и валунами (рис. 1) и только на закрытых участках 
встречаются песчаные пляжи и заросли макрофи-
тов.

В  заливе Крестовый исследовали полузакры-
тую бухту с глубинами до 10 м и открытое побе-
режье до глубин 25 м (рис. 1). Также исследована 
Малая Никоновская бухта  — глубокая (до  27 м) 
закрытая часть акватории Малого Никоновско-
го залива. Сетку станций составляли с  учетом 
изменения рельефа и  грунтов (Доп. материалы 
рис. S2), подробное описание дано в (Зуев, 2023). 
Исследованный диапазон глубин прибрежного 
свала разделялся на лимнические зоны: литораль 
(0.9–8  м), сублитораль (8–16 м) и  верхняя часть 
профундали (16–25 м).

Акватории существенно различались по степе-
ни воздействия волнения. Влияние волнения оце-
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Рис. 1. Схема рельефа и грунтов Малой Никоновской бухты (а), залива Крестовый (б) и расположение разрезов. 1 – 
суша, 2 – скала, 3 – обломки скал, 4 – валуны, 5 – песок, 6 – ил, 7 – песчаный ил, 8 – растительный детрит, 9 – изо-
баты, 10 – разрез со станциями и номерами разрезов.
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нивали на каждой станции по картографическим 
материалам. Для этого измеряли угол, с которого 
волна может заходить на исследуемую акваторию.

Стратегия отбора проб. Использовали метод 
трансект Голикова–Скарлато (Голиков, Скарла-
то, 1965), адаптированный под условия Ладож-
ского озера и воспроизведенный в других иссле-
дованиях (Дудакова, 2016). Зообентос собирали 
с  помощью поршневого пробоотборника (Зуев, 
Зуева, 2013) в двух повторностях на каждой стан-
ции (Доп. материалы рис. S1). Полевые исследова-
ния сопровождали подводной фото- и видеофик
сацией. Фотосъемку проводили камерой Ricon 
Caplio в  боксе с  внешними вспышками Sea& 
Sea YS-90. Видео снимали на  камеры GoPro 3+  
и 5 Black edition. В качестве подсветки использо-
вали видеосвет GreenForse и iTorch до 7000 люме-
нов. Постоянное наличие в  кадре размеченного 
троса позволяло уточнить описания дна и  оце-
нить присутствие на разных глубинах подвижных 
ракообразных — мизид и крупных амфипод.

Отобранные пробы промывали через газ с диа-
метром ячеи 0.4 мм и фиксировали формалином 
до  конечной концентрации в  пробе 4%. Беспо-
звоночных определяли до  максимально возмож-
ного таксономического ранга (Кутикова, Старо-
богатов, 1977; Цалолихин и  др., 2016 и  др.). Для 
идентификации олигохет и личинок комаров-хи-
рономид готовили глицериновые препараты (Че-
кановская, 1962; Панкратова, 1977; Семерной, 
2004; Timm, 2009). Экземпляры, определенные 
до более высокого таксономического ранга (род, 
семейство, класс), также использовали для стати-
стического анализа (Cranston, 1990).

Анализ данных. Тепловая карта и  тренды из-
менения обилия с  глубиной построены при по-
мощи пакета ggplot2 в  среде RStudio (Wickham, 
2016). Иерархическую кластеризацию выполняли 

с  помощью функции hclust (Müllner, 2013). Для 
трансформации матрицы численности и  био-
массы для тепловой карты и MDS (многомерное 
шкалирование) использовали корень четвертой 
степени (Clarke, Warwick, 2001). При построении 
учитывали виды, встреченные более чем на одной 
станции и достигавшие >1% обилия на станции. 

Для выявления влияния факторов на  коли-
чественные характеристики зообентоса в  каче-
стве альтернативы ANOVA применяли ранговый 
аналог дисперсионного анализа  — метод Кра-
скела–Уоллиса. Внутригрупповые различия чис-
ленности и  биомассы анализировали парным 
критерием Вилкоксона. При исследовании раз-
личия в сообществах в зависимости от факторов 
использовали PERMANOVA. Вклад отдельных 
видов в различие оценивали с помощью процеду-
ры SIMPER. Процедуры реализовывали в стати-
стических пакетах Primer v.6 и Past v.4.08 (Clarke, 
1993; Hammer et al., 2001).

РЕЗУЛЬТАТЫ ИССЛЕДОВАНИЯ
Средняя численность и  биомасса бентоса 

на  прибрежном склоне трех заливов до  глубины 
25 м достигали 3190 ± 468 экз./м2 и 5.21 ± 0.79 г/м2, 
соответственно (табл. 1). Наибольшей численно-
стью характеризовалась сублитораль полузакры-
той бухты, наибольшей биомассой  — литораль 
закрытой бухты. Станции сублиторали и профун-
дали характеризовались сравнительно низким 
обилием зообентоса (табл. 1). Выявлено 30 таксо-
нов олигохет, 48 – хирономид, 24 – ручейников, 
27 – двустворчатых и брюхоногих моллюсков, 8 – 
ракообразных. В числе прочих отмечены личинки 
поденок, веснянок, мокрецов, двукрылых, гидры, 
водные клещи и пиявки. Всего идентифицирова-
но 159 таксонов.

Таблица 1. Численность (над чертой) и биомасса (под чертой) зообентоса различных участков побережья о. Ва-
лаам Ладожского озера

Участок Мал. Никоновская 
бухта

Бухта
зал. Крестовый

Побережье 
зал. Крестовый

Тип побережья Закрытый Полузакрытый Открытый

Литораль, 1–8 м 4586 ± 1087
10.98 ± 2.91

4542 ± 997
5.09 ± 1.03

1639 ± 629
2.66 ± 1.40

Сублитораль, 8.1–16 м 1405 ± 152
2.29 ± 0.61

5287 ± 3311*
8.19 ± 4.11*

1623 ± 708
4.32 ± 3.42

Профундаль, 16.1–25 м 349 ± 230
0.45 ± 0.35

1784 ± 477**
2.73 ± 1.53**

1095 ± 273
3.31 ± 1.30

Среднее 2756 ± 677
6.22 ± 1.76

4550 ± 900
5.46 ± 0.99

1463 ± 306
3.31 ± 1.30

Общее среднее 3190 ± 468
5.21 ± 0.79

*Сублитораль с учетом открытой части.
**Профундаль на разрезе 19 общая с открытой частью (Доп. мат. рис. S2).
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На  основании тепловой карты выделены две 
группы литоральных станций (Доп. материалы 
рис. S2) в  условиях полузакрытой и  закрытой 
бухт. Эти станции характеризуются высокими 
значениями численности и  биомассы бентоса 
(табл. 1). Среди таксонов выделяется ядро — груп-
па таксонов, образующих наиболее высокие чис-
ленность и биомассу на литорали. Это олигохеты 
Lamprodrilus isoporus, Spirosperma ferox; брюхоно-
гие моллюски Valvatidae sp.; гидры Hydra indet.; 
ракообразные Asellus aquaticus, Gmelinoides fascia-
tus, Pallaseopsis quadrispinosa; личинки комаров- 
хирономид Ablabesmyia gr. lentiginosa, Tanytarsus  
gr. gregarious, Stempellina bausei, Orthocladius saxico-
la, Pentapedilum exectum, Orthocladinae sр. и личин-
ки ручейников Agraylea multipunctata. В  биомассу 
существенный вклад также вносят личинки ру-
чейника Polycentropus flavomaculatus. Всего в ана-
лизе рассмотрено 92 таксона.

В  третью группу (Доп. материалы рис. S2) 
входят станции, расположенные в  сублиторали 
и профундали, а также на литорали открытого по-
бережья. Выделяются подгруппы, находящиеся 
в одном районе и характеризующиеся сходными 
условиями. Кластеризация, проведенная на  ос-
новании матрицы биомассы, лучше структури-
рована по  лимническим зонам (Доп. материалы 
рис. S2). Достоверных различий между этими 
подгруппами не обнаружено.

Изменение таксономического состава и  обилия 
макрозообентоса с  глубиной. С  глубиной проис-
ходит быстрое снижение количества таксонов. 
На станциях, расположенных в верхних 4 м при-
брежного склона, количество таксонов (за  еди-
ничным исключением) превышает 10 и достигает 
15–30 таксонов. На станциях глубже 20 м количе-
ство таксонов всегда <8.

Достоверные различия для численности 
и  биомассы зообентоса показаны для различ-
ных диапазонов глубин и подтверждены попар-
ным тестом Вилкоксона между диапазонами 
глубин в литорали (0.9–4, 4–8 м) и сублиторали  
(8–12 м) и нижним диапазоном глубин профун-
дали (19–25 м) (табл. 2). PERMANOVA также по-
казывает достоверные различия между зообен-
тосом в этих диапазонах глубин по численности 
и  биомассе (табл. 2). Наибольший вклад в  раз-
личие (>10%: Simper) по  численности вносят 
ракообразные Gmelinoides fasciatus и  Pallaseopsis 
quadrispinosa. По  биомассе наибольший вклад 
также вносит Gmelinoides fasciatus, а на мелково-
дных станциях литорали (0.9–4 м) личинки ко-
маров Ablabesmyia gr. lentiginosa. Обилие и состав 
бентоса в  лимнических зонах различается меж-
ду литоралью и профундалью (Краскел–Уоллис 
и  PERMANOVA: табл. 2). Наибольший вклад 
в  различия по  численности и  биомассе вносят 
ракообразные.

Различия между заливами. Численность зоо
бентоса достоверно различается для заливов 
(табл.  2). Показаны отличия бухты Крестового 
залива от бухты Малой Никоновской и открытого 
побережья, различия между Малой Никоновской 
бухтой и  открытым побережьем не  выявлены. 
По биомассе разница для акваторий недостовер-
на. По составу сообществ (PERMANOVA), по ма-
трицам численности и  биомассы зообентос раз-
личается для всех акваторий (табл. 2).

Влияние грунта. Критерий Краскела–Уоллиса 
показал достоверные различия между значениями 
численности и  биомассы зообентоса на  различ-
ных грунтах, за счет достоверных различий только 
по численности и только для сообществ на валу-
нах и илу (табл. 2). Для биомассы попарный тест 
не выявил достоверных различий между любыми 
грунтами (табл. 2). При этом PERMANOVA по-
казывает достоверные различия в  сообществах 
по матрицам численности и биомассы почти для 
всех грунтов. 

Влияние волнения. Наибольшее влияние вол-
нение оказывает на  обилие донных сообществ 
в  диапазоне 10  м (0.9–10 м) (табл.  2). Числен-
ность бентоса на  самых открытых для волнения 
(90–180º) станциях в  этом диапазоне глубин до-
стоверно ниже, чем на  остальных. Для биомас-
сы отличия находятся на  грани достоверности. 
По составу сообщества (по матрице численности) 
станции открытого побережья достоверно отлича-
ются от таковых закрытых и полузакрытых побе-
режий, по  биомассе отличия не  зарегистрирова-
ны (табл. 2). По численности и по биомассе >10% 
различий между группами станций приходятся 
на Gmelinoides fasciatus и от 7 до 10% — на личинок 
хирономид Ablabesmyia sр. и Stempellina sр. 

Для диапазона глубины 0.9–10 м достоверные 
различия по значениям численности и биомассы 
показывают различные участки (табл. 2). По чис-
ленности открытое побережье достоверно отли-
чается от других акваторий, по биомассе — только 
открытое побережье от закрытой бухты. 

ОБСУЖДЕНИЕ РЕЗУЛЬТАТОВ
Изменения таксономического состава с  увели-

чением глубины. Быстрое снижение количества 
таксонов с  увеличением глубины происходит 
в  первую очередь за  счет амфибиотических на-
секомых. Подобные тенденции описаны в  ряде 
специальных исследований (Кондратьева и  др., 
2014; Зуев и др., 2021; Лапука, 2021), однако они 
следуют из  общего снижения обилия с  глуби-
ной. Основываясь на  полученных нами данных, 
можно сделать выводы за  счет каких групп про-
исходит это снижение. Первыми с  глубин ≥4  м 
исчезают личинки ручейников, поденок, весня-
нок и  личинки хирономид родов Ablabesmyia, 
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Eukiefferiella, Pentapedilum, Stempellina. Обилие 
брюхоногих и  двустворчатых моллюсков снижа-
ется на протяжении верхних 16 м. Как и для дру-
гих озер (Семерной, 2004; Крылова, 2013; Поп-
ченко В.И., Попченко Т.В., 2013), среди олигохет 
наблюдаются различия в распределении семейств 
с глубиной, а также в зависимости от типа грунта. 
Черви семейств Tubificidae и Lumbriculidae могут 
образовывать скопления на различных глубинах. 
У  представителей сем. Naididae, встречающихся 
также достаточно широко, наиболее обильные 
роды Nais и  Stylaria образуют массовые скопле-
ния в верхней части прибрежного склона (до 4 м). 
Олигохеты Lamprodrilus isoporus и Spirosperma ferox 
формируют значительную долю численности 
и биомассы на прибрежном склоне. 

Ракообразные  — наиболее обильный ком-
понент прибрежного склона. Каждый вид име-
ет свои особенности распределения по  глубине 
(Kravtsova et al., 2009; O’Malley et al., 2018; Бары-
шев и др., 2021; Зуев, 2023). Только байкальский 
вселенец Gmelinoides fasciatus распространился 
в  Ладожском озере на  несколько бóльшие глу-
бины, чем на  байкальской литорали (Механи-
кова, 2017). В закрытых бухтах на глубинах ≤4 м 
и в полузакрытых на глубинах ≤9 м он достигает 
значительной доли по  численности и  биомассе 
(Berezina et  al., 2009). Другой байкальский все-
ленец Microropus possolskii, получивший широкое 
распространение в  литорали северо-восточной 
части о. Валаам (Зуев, неопубликованные дан-
ные), на исследованных акваториях не был отме-
чен. Вне зависимости от  открытости побережья, 
на глубинах ≤6 м высокий вклад в обилие также 
вносит аборигенная изопода Asellus aquaticus. 
Наибольшим обилием среди амфипод глубже 
4.5  м, как и  для открытой части озера, характе-
ризуется Pallaseopsis quadrispinosa (Стальмакова, 
1968; Суслопарова и др., 2011). Вид распространен 
во всем диапазоне литорали, сублиторали и про-
фундали до максимальных исследованных глубин 
(25 м). Другой реликтовый вид Monoporeia affinis 
единично отмечали на глубинах с 4.5 м, ниже 15 м 
его встречали регулярно. 

Что влияет на  зообентос прибрежного склона? 
Субстрат часто оказывает существенное влияние 
на  состав и  обилие донных сообществ в  водое-
мах (Barton, Griffiths, 1984; Barton, 1988; Kravtsova 
et al., 2004; Namayandeh, Quinlan, 2011). Согласно 
стратегии отбора проб, каждую пробу зообентоса 
отбирали не случайно, а по плану в полосе опре-
деленного грунта. При таком подходе влияние 
грунта на сообщества должно было быть наиболь-
шим, однако найти связь численности и биомас-
сы бентосных организмов на прибрежном склоне 
с типом грунта не удалось (табл. 2). 

Достоверное различие по  численности меж-
ду обитателями валунов и  ила закономерно свя-

зано с расположением грунтов: валуны — самый 
распространенный грунт на  литорали, ил встре-
чается только в очень бедной части профундали. 
Безусловно, отдельные виды и  даже сообщества 
различаются на  разных грунтах (PERMANOVA, 
табл. 2), однако различия в  количественных ха-
рактеристиках будут, в  первую очередь, связаны 
с  диапазоном глубин. В  значительной степени 
разница определяется наличием на твердых грун-
тах литорали и сублиторали обильных видов: ам-
фипод Gmelinoides и  личинок насекомых (табл. 
2). Вне литорали и  сублиторали твердые грун-
ты встречаются довольно редко. Однако на  этих 
станциях также значительно снижается обилие 
всех литоральных групп, поэтому наибольшее 
влияние оказывает комплекс факторов, связан-
ный с диапазоном глубин.

Во  всех исследованных районах ниже 16  м 
продолжается снижение количественных харак-
теристик. Таксономический состав, численность 
и  биомасса зообентоса приближаются к  значе-
ниям, характерным для открытой части озера 
(рис. 2). Снижение обилия с глубиной характерно 
для любых водоемов и  отмечается для масштаб-
ных исследований, включающих всю бентиче-
скую систему озера целиком (Стальмакова, 1968; 
Лаврентьева и др., 2009; Суслопарова и др., 2011, 
2014; Burlakova et al., 2018). Для некоторых типов 
грунта характерны виды, предпочитающие имен-
но их. Но в целом, для таксономического состава 
и, тем более, для обилия бентоса на прибрежном 
склоне комплекс факторов, изменяющийся с глу-
биной, имеет бóльшее значение. 

Gmelinoides fasciatus  — наиболее обильный 
литоральный вид. За  счет большого количества 
молоди этой амфиподы формируются сообще-
ства литорали закрытых от  волнения участков, 
которые достоверно отличаются от  всех прочих 
(рис.  2, табл. 2). В  формировании сообщества 
литорали также участвуют и другие виды беспо-
звоночных (личинки хирономид и ручейников), 
однако вклад последних редко превышает 10%. 
Напротив, виды, признанные обитателями про-
фундальной зоны: Lamprodrilus isoporus, Pallase-
opsis quadrispinosa, Monoporeia affinis и др. (Сталь-
макова, 1968; Суслопарова и  др., 2011, 2014; 
Курашов и др., 2018), оказались вполне обычны-
ми на  средних и  нижних горизонтах литораль-
ной зоны. 

Не  только в  богатых литоральных биоцено-
зах, но и ниже по склону большой вклад в обилие 
вносят ракообразные. Однако на  сравнительно 
бедных и  занимающих большую площадь озера 
пространствах профундали, вклад амфипод и ми-
зид Mysis relicta может иметь особенное значение. 
C глубины 15  м и  ниже, на  всех исследованных 
участках дополнительную биомассу бентоса соз-
дают M. relicta и отдельные крупные экземпляры 

ОБИЛИЕ ЗООБЕНТОСА НА ПРИБРЕЖНОМ СКЛОНЕ



248

БИОЛОГИЯ ВНУТРЕННИХ ВОД № 2 2024

Та
бл

иц
а 

2.
 Р

ез
ул

ьт
ат

ы
 т

ес
та

 К
ра

ск
ел

а–
Уо

лл
ис

а 
и 

па
рн

ог
о 

те
ст

а 
Ви

лк
ок

со
на

 с
 к

ор
ре

кц
ие

й 
Бо

нф
ер

ро
ни

 н
а 

до
ст

ов
ер

но
ст

ь 
от

ли
чи

й 
дл

я 
чи

сл
ен

но
ст

и 
и 

би
ом

ас
сы

 зо
об

ен
то

са
 в

 р
аз

ли
чн

ы
х у

сл
ов

ия
х 

Ф
ак

то
р

Те
ст

 К
ра

ск
ел

а–
Уо

лл
ис

а
Те

ст
 В

ил
ко

кс
он

а
PE

R
M

AN
O

VA
Si

m
pe

r

χ2 (d
f)

p-
va

lu
e

pa
irs

p-
va

lu
e

F
p-

va
lu

e
pa

ir
p-

va
lu

e
va

lu
e

Вк
ла

д 
в 

ра
зл

ич
ие

Ta
xa

 1
%

Ta
xa

 2
%

Ч
ис

ле
нн

ос
ть

, э
кз

./м
2

Д
иа

па
зо

н 
гл

уб
ин

26
.3

3 
(5

)
<0

.0
01

**
*

1–
4 

≠ 
19

–2
5

0.
00

5*
*

2.
27

0.
00

01

1–
4 

≠ 
19

–2
5

0.
00

41
96

.9
G

m
el

14
.5

Ab
la

b 
11

.1
4–

8 
≠ 

12
–1

6
0.

01
2*

4–
8 

≠ 
12

–1
6

0.
00

11
83

.8
Pa

lla
9.1

G
m

el
 

8.
5

4–
8 

≠ 
19

–2
5

<0
.0

01
**

*
4–

8 
≠ 

19
-2

5
0.

00
01

96
.7

Pa
lla

10
.6

G
m

el
 

9.
0

8–
12

 ≠
 19

–2
5

0.
03

2*
8–

12
 ≠

 19
–2

5
0.

00
46

95
.9

G
m

el
13

.6
Pa

lla
 

13
.3

А
кв

ат
о-

ри
и

14
.4

3 
(2

)
<0

.0
01

**
*

K
r ≠

 M
n

0.
00

2*
*

4.
30

0.
00

01
K

r ≠
 M

n
0.

00
01

88
.5

G
m

el
14

.5
Ab

la
b 

10
.4

K
r ≠

 O
c

0.
01

0*
*

K
r ≠

 O
c

0.
00

01
88

.1
Ab

la
b

11
.5

G
m

el
 

9.
6

O
c ≠

 M
n

n.
s.

O
c ≠

 M
n

0.
00

02
87

.6
G

m
el

13
.6

Pa
lla

 
9.

5

Гр
ун

ты
18

.8
5 

(5
)

0.
00

2*
*

ск
ал

ы
 ≠

 га
ль

ка
n.

s.

2.
04

0.
00

01

ск
ал

ы
 ≠

 га
ль

ка
0.

01
10

85
.3

G
m

el
13

.9
Ab

la
b 

11
.5

ск
ал

ы
 ≠

 п
ес

ок
n.

s.
ск

ал
ы

 ≠
 п

ес
ок

0.
02

70
83

.4
G

m
el

19
.9

Pa
lla

 
9.

3
ск

ал
ы

 ≠
 и

л
n.

s.
ск

ал
ы

 ≠
 и

л
0.

01
10

92
.8

G
m

el
13

.0
Pa

lla
 

6.
3

ва
лу

ны
 ≠

 п
ес

ок
n.

s.
ва

лу
ны

 ≠
 п

ес
ок

0.
00

02
85

.2
G

m
el

15
.5

Pa
lla

 
8.

3
ва

лу
ны

 ≠
 и

л
0.

00
9*

*
ва

лу
ны

 ≠
 и

л
0.

00
06

94
.1

Ab
la

b
9.

4
Pa

lla
 

6.
1

га
ль

ка
 ≠

 п
ес

ок
n.

s.
га

ль
ка

 ≠
 п

ес
ок

0.
00

01
83

.6
G

m
el

17
.3

Ab
la

b 
8.

9
га

ль
ка

 ≠
 и

л
n.

s.
га

ль
ка

 ≠
 и

л
0.

00
03

93
.5

Ab
la

b
16

.2
Pa

lla
 

8.
7

пе
со

к 
≠

 и
л

n.
s.

пе
со

к 
≠

 и
л

0.
00

02
91

.5
G

m
el

18
.8

Pa
lla

 
12

.3

Зо
ны

20
.17

 (2
)

<0
.0

01
**

*
ли

то
ра

ль
 ≠

 п
ро

фу
н

0.
00

7*
*

2.
73

0.
00

01
ли

то
ра

ль
 ≠

 п
ро

фу
н

0.
00

01
92

.9
G

m
el

11
.0

Ab
la

b 
8.

7
ли

то
ра

ль
 ≠

 су
бл

ит
n.

s.
ли

то
ра

ль
 ≠

 су
бл

ит
0.

00
03

85
.2

G
m

el
13

.5
Ab

la
b 

7.8
су

бл
ит

 ≠
 п

ро
фу

н
n.

s.
су

бл
ит

 ≠
 п

ро
фу

н
n.

s.
86

.5
Pa

lla
12

.9
G

m
el

 
8.

5
Ч

ис
ле

нн
ос

ть
, э

кз
./м

2  д
ля

 гл
уб

ин
 <

10
 м

Вл
ия

ни
е 

во
лн

ен
ия

9.1
5 

(2
)

0.
01

0*
<4

5°
 ≠

 9
0–

18
0°

0.
02

4*
1.7

0
0.

00
11

<4
5°

 ≠
 9

0–
18

0°
0.

00
43

88
.2

G
m

el
12

.6
Ab

la
b 

7.9
45

–9
0°

 ≠
 9

0–
18

0°
0.

03
6*

45
–9

0°
 ≠

 9
0–

18
0°

0.
00

55
87

.2
G

m
el

10
.4

St
em

p 
7.7

А
кв

ат
о-

ри
и

7.9
4 

(2
)

0.
01

9*
K

r ≠
 M

n
n.

s.
3.

88
0.

00
11

K
r ≠

 M
n

0.
00

01
84

.3
G

m
el

15
.4

Ab
la

b
7.1

K
r ≠

 O
c

0.
02

6*
K

r ≠
 O

c
0.

00
17

86
.1

Ab
la

b
9.

2
G

m
el

8.
3

O
c ≠

 M
n

0.
04

2*
O

c ≠
 M

n
0.

00
01

88
.8

G
m

el
19

.5
Pa

lla
7.3

Би
ом

ас
са

, г
/м

2

Д
иа

па
зо

н 
гл

уб
ин

17
.4

3 
(5

)
0.

00
4*

*

1–
4 

≠ 
19

–2
5

0.
04

0*

1.
96

0.
00

01

1–
4 

≠ 
19

–2
5

0.
01

01
97

.1
Ab

la
b

16
.8

Va
lv

a 
6.

4
4–

8 
≠ 

12
–1

6
0.

05
0.

4–
8 

≠ 
12

–1
6

0.
00

43
86

.6
G

m
el

14
.2

As
el

l 
7.9

4–
8 

≠ 
19

–2
5

0.
00

2*
*

4–
8 

≠ 
19

–2
5

0.
01

10
96

.5
G

m
el

16
.3

As
el

l 
10

.8
8–

12
 ≠

 19
–2

5
0.

04
2*

8–
12

 ≠
 19

–2
5

0.
05

49
.

95
.2

G
m

el
18

.8
Pa

lla
 

17
.3

ЗУЕВ, ЗУЕВА



249

БИОЛОГИЯ ВНУТРЕННИХ ВОД № 2 2024

Ф
ак

то
р

Те
ст

 К
ра

ск
ел

а–
Уо

лл
ис

а
Те

ст
 В

ил
ко

кс
он

а
PE

R
M

AN
O

VA
Si

m
pe

r

χ2 (d
f)

p-
va

lu
e

pa
irs

p-
va

lu
e

F
p-

va
lu

e
pa

ir
p-

va
lu

e
va

lu
e

Вк
ла

д 
в 

ра
зл

ич
ие

Ta
xa

 1
%

Ta
xa

 2
%

А
кв

ат
о-

ри
и

3.
56

 (2
)

n.
s.

–
–

2.
99

0.
00

01
K

r ≠
 M

n
0.

00
01

92
.4

G
m

el
15

.3
Ab

la
b

11
.8

K
r ≠

 O
c

0.
00

05
89

.3
G

m
el

15
.8

Pa
lla

12
.1

O
c ≠

 M
n

0.
00

04
91

.8
Pa

lla
11

.4
Ba

th
y

9.
6

Гр
ун

ты
12

.8
8 

(5
)

0.
04

5*
–

n.
s.

2.
07

0.
00

01

ro
ck

≠
pe

bb
le

s
n.

s.
90

.0
Ab

la
b

15
.7

Pa
lla

12
.6

ск
ал

ы
 ≠

 п
ес

ок
0.

00
67

89
.5

G
m

el
24

.0
Pa

lla
11

.6
ск

ал
ы

 ≠
 и

л
0.

01
76

94
.5

Ab
la

b
10

.5
La

m
pr

8.
7

ск
ал

ы
 ≠

 в
ал

ун
ы

0.
03

15
90

.2
Ab

la
b

12
.6

As
el

l
7.5

ва
лу

ны
 ≠

 п
ес

ок
0.

00
01

89
.9

G
m

el
22

.9
Pa

lla
10

.7
ва

лу
ны

 ≠
 и

л
0.

00
07

94
.8

Po
ly

c
10

.1
Va

lv
a

8.
9

га
ль

ка
 ≠

 п
ес

ок
0.

00
93

87
.1

G
m

el
27

.5
Pa

lla
15

.9
га

ль
ка

 ≠
 и

л
0.

00
09

94
.4

Pa
lla

16
.6

Ab
la

b
13

.5
пе

со
к 

≠
 и

л
0.

00
16

92
.2

G
m

el
28

.2
Pa

lla
15

.9
га

ль
ка

 ≠
 в

ал
ун

ы
n.

s.
85

.9
Ba

th
y

14
.7

Pa
lla

12
.8

Зо
ны

9.9
5 

(2
)

0.
00

7*
*

ли
то

ра
ль

 ≠
 п

ро
-

фу
нд

0.
00

6*
*

2.
41

0.
00

01
ли

то
ра

ль
 ≠

 п
ро

фу
н

0.
00

02
94

.7
Ab

la
b

11
.0

Pa
lla

10
.7

ли
то

ра
ль

 ≠
 су

бл
ит

n.
s.

ли
то

ра
ль

 ≠
 су

бл
ит

0.
00

04
89

.5
G

m
el

10
.4

Pa
lla

10
.1

су
бл

ит
 ≠

 п
ро

фу
н

n.
s.

су
бл

ит
 ≠

 п
ро

фу
н

n.
s.

88
.6

Pa
lla

16
.0

Ba
th

y
12

.3
Би

ом
ас

са
, г

/м
2  д

ля
 гл

уб
ин

 <
10

 м

Вл
ия

ни
е 

во
лн

ен
ия

5.
89

 (2
)

0.
05

3.
<4

5°
 ≠

 9
0–

18
0°

0.
05

8.
1.

07
n.

s.
<4

5°
 ≠

 9
0–

18
0°

n.
s.

90
.5

G
m

el
11

.4
Ab

la
b 

10
.1

45
–9

0°
 ≠

 9
0–

18
0°

n.
s.

45
–9

0°
 ≠

 9
0–

18
0°

n.
s.

88
.4

G
m

el
15

.0
Pa

lla
9.

3
<4

5°
 ≠

 45
–9

0°
n.

s.
<4

5°
 ≠

 45
–9

0°
n.

s.
85

.3
G

m
el

16
.3

Pa
lla

7.7

А
кв

ат
о-

ри
и

6.
63

 (2
)

0.
03

6*
K

r ≠
 M

n
n.

s.
2.

27
0.

00
01

K
r ≠

 M
n

0.
00

14
89

.7
G

m
el

14
.8

Ab
la

b
12

.7
K

r ≠
 O

c
n.

s.
K

r ≠
 O

c
n.

s.
87

.8
G

m
el

15
.0

Pa
lla

9.4
O

c ≠
 M

n
0.

04
3*

O
c ≠

 M
n

0.
00

08
92

.8
Ab

la
b

9.4
Li

m
ne

8.
1

П
ри

ме
ча

ни
е.

 χ
2  –

 з
на

че
ни

е 
ст

ат
ис

ти
ки

 К
ра

ск
ел

а–
Уо

лл
ис

а;
 d

f —
 с

те
пе

ни
 с

во
бо

ды
. У

ро
ве

нь
 з

на
чи

мо
ст

и:
 *

**
P-

va
lu

e 
<0

.0
01

; *
*P

-v
al

ue
 <

0.
01

; *
P-

va
lu

e 
<0

.0
5.

 P
-v

al
ue

 
~0

.0
5;

 n
.s.

 —
 н

ез
на

чи
м.

 Д
иа

па
зо

ны
 гл

уб
ин

: 1
–

4 
м;

 4
–

8 
м;

 8
–

12
 м

; 1
2–

16
 м

; 1
6–

19
 м

; 1
9–

25
 м

. З
ал

ив
ы

: K
r —

 б
ух

та
 за

ли
ва

 К
ре

ст
ов

ы
й;

 M
n 

—
 М

ал
ой

 Н
ик

он
ов

ск
ой

 б
ух

ты
;  

O
c 

—
 о

тк
ры

то
е 

по
бе

ре
ж

ье
 з

ал
ив

а 
К

ре
ст

ов
ы

й.
 Г

ру
нт

ы
: с

ка
лы

; в
ал

ун
ы

; г
ал

ьк
а;

 п
ес

ок
; п

ес
ок

 с
 в

ал
ун

ам
и;

 и
л.

 Л
им

ни
че

ск
ие

 з
он

ы
: л

ит
ор

ал
ь 

—
 1

.0
–

8.
0 

м;
 с

уб
ли

то
ра

ль
 

(с
уб

ли
т)

 –
 8

.1
–

16
.0

 м
; п

ро
ф

ун
да

ль
 (п

ро
ф

ун
) –

 1
6.

1–
25

.0
 м

. В
ли

ян
ие

 во
лн

ен
ие

 (у
го

л 
с к

от
ор

ог
о 

на
 ст

ан
ци

ю
 м

ож
ет

 за
хо

ди
ть

 во
лн

а)
: з

ак
ры

то
е п

об
ер

еж
ье

 –
 <

45
°; 

по
лу

от
-

кр
ы

то
е —

 45
–

90
°; 

от
кр

ы
то

е —
 90

–
18

0°
. T

aк
со

н:
 G

m
el

 —
 G

m
el

in
oi

de
s f

as
ci

at
us

; P
al

la
 —

 P
al

la
se

op
sis

 q
ua

dr
isp

in
os

a;
 A

bl
ab

 —
 A

bl
ab

es
m

yi
a 

gr
. l

en
tig

in
os

a;
 S

te
m

p 
—

 S
te

m
pe

lli
na

 b
au

se
i; 

As
el

l —
 A

se
llu

s a
qu

at
ic

us
; V

al
va

 —
 V

al
va

tid
ae

 sp
.; 

Ba
th

y 
—

 B
at

hy
om

ph
al

us
 co

nt
or

tu
s; 

La
m

pr
 —

 L
am

pr
od

ril
us

 is
op

or
us

; L
im

ne
 —

 L
im

ne
ph

ilu
s s

p.
; P

ol
yc

 —
 P

ol
yc

en
tro

pu
s fl

av
om

ac
ul

at
us

. 

Та
бл

иц
а 

2.
 О

ко
нч

ан
ие
ОБИЛИЕ ЗООБЕНТОСА НА ПРИБРЕЖНОМ СКЛОНЕ



250

БИОЛОГИЯ ВНУТРЕННИХ ВОД № 2 2024

Pаllaseopsis quadrispinosa. На ровных участках дна 
эти виды успешно избегают большинства орудий 
сбора и фиксируются только на фото- и видеома-

териалах. В  таких бедных сообществах недоучи-
тываемая доля подвижных ракообразных особен-
но велика (O’Malley et al., 2018; Зуев, 2023).
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Рис. 2. Тенденция изменения с глубиной численности (а–в) и биомассы (г–е) зообентоса в закрытой бухте Малая Ни-
коновская (а, г), полузакрытой бухте зал. Крестовый (б, д) и на открытом побережье (в, е). Вертикальная пунктирная 
линия — граница глубины, затененная область — 95%-ный доверительный интервал показателя. 
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Возможная причина отсутствия различия в  ко-
личественных характеристиках отличающихся меж-
ду собой грунтов — используемая методика с при-
менением поршневого пробоотборника (Доп. мат. 
рис. S1). Она одинаково хорошо работает и позво-
ляет отбирать пробы бентоса на любом типе грунта. 
Также происходит более точная привязка бентос-
ного сообщества к характеристикам дна, в отличие 
от  случаев, когда грунт определяют по  материалу, 
который при отборе проб смог попасть в дночерпа-
тель. Эффективность ковшей и объем отобранного 
ими материала напрямую зависит от характеристик 
дна (Romano et al., 2017). Поэтому эффективность 
дночерпателей падает при работе на  любых типах 
грунта, за  исключением мягких мелкодисперс-
ных. Это может объяснять существенные различия 
в  обилии зообентоса между мягкими и  твердыми 
субстратами в сходных условиях в некоторых иссле-
дованиях (Стальмакова, 1968).

Работа поршневого пробоотборника основы-
вается на  резком движении воды, увлекающем 
бентосные организмы в  сетку. Часть бентосных 
организмов (поденки сем. Heptageniidae, брюхо-
ногие моллюски и другие) закрепляются и долж-
ны успешно сопротивляться такому движению. 
Сравнение результатов работы пробоотборни-
ка с  тотальным сбором камней в  мешки из  газа 
показало (Зуев, Зуева, 2013), что большее число 
таксономических групп и  наиболее обильные 
из  них личинки насекомых, ракообразные, дву-
створчатые и  брюхоногие моллюски отбираются 
пробоотборником лучше. Единственная груп-
па, которая отбиралась хуже — довольно немно-
гочисленные в  условиях каменистой литорали 
олигохеты сем. Naididae, которые запутывают-
ся в  нитчатых обрастаниях и  не  вытягиваются 
из них. Однако вклад этой группы в численность 
и, особенно, биомассу зообентоса незначителен.

Тенденции изменения обилия на  различных 
участках побережья. Большое влияние на распре-
деление таксонов и  обилия зообентоса в  озерах 
оказывает ветровое волнение, на  что указыва-
ют многие авторы (Barton, Hynes, 1978; Barton, 
1981; Распопов и др., 1990, 1998; Quinn et al., 1996; 
Shteinman et al., 1999; Barton, 2004).

Равномерное снижение обилия зообентоса c 
глубиной наблюдается только в закрытой от вол-
нения Малой Никоновской бухте (рис. 2а, 2г, Доп. 
мат. табл. S1). Эта тенденция обычна для обилия 
при исследованиях во  всем диапазоне глубин 
озер (Стальмакова, 1968; Суслопарова и др., 2011, 
2014; Калинкина и др., 2016). Такая картина объ-
ясняется тем, что происходит постепенное сни-
жение обилия литоральных видов и замена фауны 
ракообразных на более бедную фауну сублитора-
ли и профундали. В условиях полузакрытой бухты 
или открытого побережья максимумы обилия от-
мечали в верхней части сублиторали (рис. 2). 

В  условиях небольшой полузакрытой бухты 
залива Крестового характерны невысокие зна-
чения обилия на  приповерхностных горизонтах 
(рис. 2б, 2д, Доп. мат. табл. S2). Это связано с тем, 
что урез воды для всех исследованных акваторий 
сложен твердыми грунтами. Несмотря на закры-
тость акватории от  волн с  большинства направ-
лений, поверхность воды бухты редко бывает со-
всем спокойной из-за отраженных от  скалистых 
берегов волн. Такая  же картина выявлена для 
участков открытого побережья, которые при дан-
ном направлении ветра лишь частично открыты 
для волнения, но  тем не  менее характеризуются 
низким обилием бентоса за  счет волновых тече-
ний и  воздействия отраженных волн (Распопов 
и др., 1990). Поэтому в поверхностном 10-метро-
вом слое обилие беспозвоночных сильнее связа-
но с  характеристикой акватории, включающей 
сложную систему отраженных волн и  волновых 
течений, а не с открытостью для волнения опре-
деленной точки побережья (табл. 2). 

С глубиной численность и биомасса зообентоса 
постепенно увеличиваются. Пологая центральная 
часть бухты (глубина 5–9 м) – зона аккумуляции 
органических веществ. Для большинства фау-
нистических групп, характерных для литорали, 
обилие на этих горизонтах начинает сокращаться 
или они встречаются единично (личинки поденок, 
веснянок, мокрецов и  ручейников). В  условиях 
бухты группы, которые могут обитать в этом диа-
пазоне глубин (олигохеты, моллюски, ракообраз-
ные), образуют значительные скопления.

Обилие беспозвоночных на  прибрежном свале 
находится под существенным влиянием рыб-бен-
тофагов (Лобанова, Шустов, 2017; Лобанова и др., 
2017; Березина и др., 2021 и др.). На прибрежном 
свале из-за сложного рельефа и  разнообразного 
грунта для беспозвоночных существует большое 
количество укрытий. По  результатам нашего ис-
следования, плотность макробентоса в  пределах 
литорали максимальна на самых открытых участках 
прибрежного свала — на пологих участках с седи-
ментацией наносов (песка и наилка), которые зна-
чительно доступнее для питания рыб-бентофагов, 
чем, например, участки, сложенные валунами. Это 
показывает, что влияние рыб-бентофагов на иссле-
дованных участках литорали не имеет определяю-
щего влияния на донные сообщества. 

На  открытом побережье большинство видов 
старается избегать зоны воздействия волн (Shtein-
man et  al., 1999), поэтому обилие макрозообентоса 
в верхних 4 м склона очень низкое и постепенно уве-
личивается с глубиной (рис. 2, Доп. мат.  табл. S3). 

Закрытые от прямого воздействия волн затиш-
ные места на  литорали и  в  верхней сублиторали 
становятся участками скопления молоди Gmelinoi-
des fasciatus. За счет многочисленности этого вида, 
достоверно отличается численность зообентоса 
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верхней литорали, закрытой от  сильного волне-
ния. Биомассу определяют более крупные орга-
низмы, которые легче перемещаются и способны 
быстро реагировать на изменение погодных усло-
вий. Поэтому открытость берега оказывает мень-
ше влияния на значения биомассы (табл. 2).

Для сравнения, в Онежском озере зона транс-
формации литоральных сообществ в характерные 
для открытой части озера сильнее “растянута” 
по глубине и изменяется более равномерно (Рас-
попов и  др., 1990, Рябинкин, Полякова, 2008). 
Подобные диапазоны глубин также выделяются 
на прибрежном свале оз. Байкал: до 2 м — верх-
няя часть литорали со специфической фауной ра-
кообразных; до 5 м глубины сохраняется высокое 
видовое богатство, изменчивость количествен-
ных характеристик бентоса становится меньше; 
диапазон 5–15 м также характеризуется снижени-
ем числа литоральных видов (Kravtsova et al., 2004, 
2009; Байкал…, 2008).

На основании данных о рельефе прибрежного 
свала и открытости побережья можно приблизи-
тельно оценить обилие бентоса на  прибрежных 
мелководьях. Зообентос верхнего метра литора-
ли в  большей степени зависит от  микроусловий 
среды и поэтому может отличаться исключитель-
ной изменчивостью (Барбашова, Курашов, 2011). 
Значения обилия остальной части прибрежного 
склона более стабильны и  поддаются количе-
ственной оценке на уровне лимнических зон: ли-
торали, сублиторали и профундали. 

По видовому составу сообщества склона могут 
существенно различаться. Однако по  имеющим-
ся данным можно выделить общие особенности. 
Так, литораль в значительной части представлена  
G. fasciatus и личинками насекомых. С глубиной доля 
вселенца падает и растет таковая за счет абориген-
ных видов ракообразных (Доп. материалы рис. S2). 

В  полуоткрытом заливе максимумы обилия 
отмечены в  сублиторали, вклад вселенца здесь 
также велик, хотя доля аборигенных видов растет. 
На открытом побережье обилие также увеличива-
ется к сублиторали, его значительная часть пред-
ставлена аборигенными ракообразными и  мол-
люсками.

Различия в грунтах не приводят к достоверно-
му изменению обилия, однако таковые выявлены 
по  составу донных сообществ. Соответственно, 
для количественной оценки запасов бентоса и/
или кормовой базы рыб-бентофагов в прибрежье 
на основании карт с составом грунта на прибреж-
ных склонах можно пренебречь. 

ЗАКЛЮЧЕНИЕ
Получены данные об  изменении таксономи-

ческого состава и  количественных характери-
стик бентоса на  прибрежном склоне в  северной 

части Ладожского озера. Население различных 
грунтов достоверно различается только по  ка-
чественным, но  не  по  количественным харак-
теристикам. На  прибрежном склоне комплекс 
факторов, связанный с глубиной, имеет большее 
влияние на  обилие бентоса. С  глубиной досто-
верно различаются по  обилию бентоса наиболее 
богатые (1–8 м, литораль), (8–16 м, сублитораль) 
и наиболее бедные (16–25 м, профундаль) диапа-
зоны глубин. Открытость участка для волнения 
на  глубинах от  0.9 до  10  м оказывает непосред-
ственное влияние только на  численность зоо
бентоса. Это связано с тем, что среди скальных 
берегов большое значение имеют отраженные 
волны. Поэтому на глубинах 0.9–10 м по числен-
ности и  биомассе зообентоса достоверно обосо-
бляются прибрежные акватории, относящиеся 
к закрытым и полузакрытым бухтам и открытому 
для волнового воздействия побережью. Достовер-
но выделяются литоральные сообщества. Одна-
ко в состав этих сообществ на прибрежном свале 
существенный вклад вносят олигохеты и  рако-
образные, характерные для глубоководной части 
озера. Предложенная методика исследований по-
казала себя успешной в  комплексных условиях 
прибрежного склона различных бухт Ладожского 
озера. Понимание общих тенденций изменения 
обилия зообентоса в зависимости от таких легко 
читаемых с  карты показателей как форма бере-
говой линии и изменение глубины служит базой 
для масштабного моделирования и анализа оби-
лия донных сообществ и трансформации потоков 
органического вещества в крупнейших озерах.
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The bottom communities of a nearshore zone of Valaam archipelago (Ladoga Lake) have been investigated. 
The stations were located in the littoral, sublittoral and profundal on the depth 1–25 m. The three regions with 
different characteristics of the coast shore and relief were researched. The sampler-syringe was used to collect 
benthos because it works the whole of grounds variety in the nearshore. The quantative characteristics of the 
bottom communities had been optimally described with the depth ranges. The wave activity has significantly 
affected only on the numbers of zoobenthos in the upper 10 m. The changes of numbers and biomass have 
been described more preciously by the openness of the bays in depth from 1 to 10 m. There were the biggest 
numbers and biomass of zoobenthos in littoral of the close bay. In the semi-close bay and on the open coast 
the maximum abundance of benthic invertebrates shifted in sublittoral (depth >8 m), where waves less affected 
on the benthic communities. The types of ground had affected significantly only on taxonomical composition. 
In general, preferential effect on the quantity characteristics of benthos on the rocky slope zone have features 
of shore (openness and depth patterns). These data can be used for the analyses of next influences on the near-
shore benthic community and for the analyses and modelling the commercial resources and their forage base.
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