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СТРУКТУРА И ДИНАМИКА ЗООПЛАНКТОНА 
ОЗЕРА ВОЖЕ ВОЛОГОДСКОЙ ОБЛАСТИ

Н. В. Думнич, Е. В. Лобуничева, А. И. Литвин, М. Я. Борисов
Всероссийский научно-исследовательский институт рыбного хозяйства и океанографии, 
Вологодский филиал, Россия

Проанализированы сезонная и  многолетняя динамика зоопланктона озера Воже 
Вологодской области за весь период исследований (1972–2019 гг.). В сообществе 
зарегистрировано 158 видов (Rotifera – 70, Cladocera – 64, Copepoda – 24). Среди 
зоопланктеров отсутствуют инвазионные виды. В связи с мелководностью водоема 
широко представлены фитофильные и прибрежные организмы. Состав доминиру-
ющего комплекса зоопланктона относительно стабилен в  течение всего периода 
исследований. В последние десятилетия отмечено выпадение из числа доминан-
тов пелагических видов (Asplanchna priodonta, Conochilus unicornis, Limnosida fron-
tosa) и увеличение доли коловраток. Сезонная динамика зоопланктона озера ста-
бильна и  характеризуется двумя пиками численности и  биомассы в  мае и  июле. 
Обилие зоопланктона в начале вегетационного сезона зависит от термических ус-
ловий. Численность и биомасса ветвистоусых ракообразных увеличивается к кон-
цу вегетационного сезона, а  циклопов  – снижается. Доля коловраток колеблется 
в зависимости от плотности крупной Asplanchna priodonta и мелких представите-
лей семейства Brachionidae. Многолетние изменения зоопланктона озера связаны 
со спецификой антропогенного влияния. Отмена неводного лова вызвала расши-
рение зарослевой зоны на отдельных участках озера. Увеличение численности рыб 
малых размеров усилило выедание крупных и многочисленных зоопланктеров. Это 
способствовало увеличению обилия зоопланктона в зарослях, в частности, в мел-
ководных заливах восточной части озера и упрощению структуры доминирующего 
комплекса. Снижение биогенной нагрузки на водосбор озера определило умень-
шение уровня развития зоопланктона в 1990‑е и 2000‑е гг. В последнее десятиле-
тие наблюдается увеличение средних численности и биомассы зоопланктона.

К л ю ч е в ы е  с л о в а: зоопланктон; численность; биомасса; многолетняя динами-
ка; сезонная динамика; озеро Воже; Вологодская область.

N. V. Dumnich, E. V. Lobunicheva, A. I. Litvin, M. Ya. Borisov. 
ZOOPLANKTON STRUCTURE AND DYNAMICS IN LAKE VOZHE (VOLOGDA 
REGION)

The  authors analyze seasonal and  long-term dynamics of  zooplankton in  Lake Vozhe 
(Vologda Region) over the  entire period of  observations (1972–2019). The  community 
comprises 158 species (Rotifera – 70, Cladocera – 64, Copepoda – 24). There are no in-
vasive species among zooplankters. The lake being shallow, phytophilous and littoral or-
ganisms are widely represented. The composition of the dominant zooplankton complex 
has been relatively stable over the years. Recent decades have seen a loss of pelagic spe-
cies (Asplanchna priodonta, Conochilus unicornis, Limnosida frontosa) and an increase 
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Введение

Современное состояние водных экосис-
тем  – это результат длительной истории их 
формирования при совместном действии це-
лого комплекса факторов. За время своего су-
ществования водные сообщества, в  частности 
зоопланктон, претерпевают множественные 
структурно-функциональные изменения [Ан-
дроникова, 1996]. При этом одни изменения 
зоопланктона сравнительно устойчивы, так 
как отражают сезонную динамику сообществ, 
а  другие (многолетние), напротив, изменчивы 
и  определяются как естественными причина-
ми, так и  действием внешних факторов [Сяр-
ки, 2005]. Сезонная динамика зоопланктона 
зависит от  температуры воды, пищевых усло-
вий [Крючкова, 1989; Gulati, DeMott, 1997; Hart, 
2004; Хаберман и др., 2012] и влияния хищни-
ков [Гиляров, 1987; Gliwicz et  al., 2004; Rejas 
et  al., 2005; Heald et  al., 2017]. Многолетние 
изменения зоопланктона водоемов определя-
ются климатом, в том числе его циклическими 
колебаниями [Лазарева, 2010], антропогенным 
влиянием и  инвазией видов [Крючкова, Де-
ренговская, 2000; Макарцева, 2003; Pothoven, 
2014].

Значительная изменчивость планктонных 
сообществ определяет важную роль анали-
за многолетних данных о  структуре и  уровне 
развития гидробионтов [Андроникова, 1980]. 
Фрагментарные (кадастровые) исследования 
часто не  позволяют объективно оценить осо-
бенности зоопланктона. Длительные наблюде-
ния за состоянием зоопланктона ведутся пре-
имущественно на  крупных водоемах [Сярки, 
2008; Лазарева, 2010; Хаберман и  др., 2012; 
Родионова, 2013 и  др.]. Мониторинговые ис-
следования зоопланктона ведутся на  озерах 

Красное [Макарцева, 2003], Глубокое [Коров-
чинский и  др., 2017], Плещеево [Столбунова, 
2006; Жданова и  др., 2019], Неро [Лазарева, 
Смирнова, 2008].

На  территории Вологодской области мони-
торинговыми гидробиологическими исследо-
ваниями охвачены самые крупные рыбохозяй-
ственные водоемы. Наиболее длительные и ре-
гулярные наблюдения ведутся на озерах Белое, 
Кубенское и В оже [Думнич, Болотова, 2000; 
Думнич, Лобуничева, 2016].

Целью данной работы был анализ сезонных 
и  многолетних изменений структуры и  обилия 
зоопланктона озера Воже с 1972 по 2019 г.

Материалы и методы

Озеро Воже расположено на  севере Воло-
годской области, не  связано с  другими водо-
емами искусственными водными путями и  от-
носится к  бассейну Белого моря, с  которым 
связано через реку Онега, озеро Лача и  реку 
Свидь. В  настоящее время это единственный 
крупный водоем Вологодской области, который 
не зарегулирован гидротехническими сооруже-
ниями и имеет естественный гидрологический 
режим. Средняя площадь озера Воже 418 км2, 
однако она может значительно меняться в  за-
висимости от  сезона и  водности года. Мно-
голетняя амплитуда изменения уровня воды 
озера может достигать 2  м, при этом средняя 
глубина колеблется от  0,5 до 1,8  м [Татарино-
ва, 1979]. Водоем характеризуется изрезанной 
береговой линией и  интенсивным развитием 
макрофитов. В  наибольшей степени зараста-
ет южная часть озера, в  особенности заливы 
Лохта, Варежная Лохта, Пуглино, а также зали-
вы-озера Мольское и Е ломское. Озеро Воже 
традиционно используется для промышленно-

in the proportion of rotifers. The seasonal dynamics of the lake’s zooplankton is stable, 
characterized by two peaks of  abundance and  biomass in  May and  July. Zooplankton 
numbers at the beginning of the growing season depend on thermal conditions. The abun-
dance and  biomass of  cladocerans increases towards the  end of  the  growing season, 
while the abundance of cyclops decreases. The proportion of rotifers changes depend-
ing on the density of large Asplanchna priodonta and small members of the Brachionidae 
family. Long-term changes in zooplankton in the lake are associated with the human im-
pact. The termination of seining caused an expansion of vegetation areas in some parts 
of  the  lake. The  increase in small fish numbers results in greater consumption of  large 
and  abundant zooplankters. As a  consequence, zooplankton abundance in  vegetation 
beds increased, in particular, in shallow bays in the eastern part of the lake, and the struc-
ture of the dominant complex became simpler. A decrease in the nutrient load on the lake 
catchment led to a decrease in zooplankton levels in the 1990s and 2000s. In the past 
decade, the average abundance and biomass of zooplankton have grown.

K e y w o r d s: zooplankton; abundance; biomass; long-term changes; seasonal dyna-
mics; Lake Vozhe; Vologda Region.
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го лова рыбы, однако в  сравнении с  другими 
крупными рыбохозяйственными водоемами 
региона интенсивность промысла на нем ниже. 
Это связано прежде всего с  его значитель-
ной удаленностью от крупных городов области 
и отсутствием долгое время подъездных путей 
к береговой линии. По этой же причине и ком-
плексные экологические исследования озера 
начались значительно позже, чем других круп-
ных рыбохозяйственных водоемов региона.

Первые исследования разных групп гидро-
бионтов озера Воже, в том числе зоопланктона, 
проведены лишь в  1972–1974  гг. Вологодско-
Архангельской экспедицией Института озеро-
ведения АН СССР, организованной для прогно-
за изменения экосистем северных водоемов 
при переброске их стока в  реку Волгу [Смир-
нова, 1978]. За указанный период выполнено 
8 гидробиологических съемок на  стандартной 
сетке станций, охватившей основные биотопы 
водоема. Также проведен сбор подледных проб 
в марте 1972 г. Сбор материала осуществлялся 
стандартными методами малой сетью Джеди 
(газ №  55). Было выяснено, что зоопланктон 
водоема представлен обычными для северо-
запада европейской части России видами, пре-
имущественно эврибионтами. Выявлено высо-
кое сходство состава зоопланктона с  таковым 
в  крупных озерах соседних регионов. По  со-
стоянию зоопланктона озеро Воже оценено 
как среднекормный мезотрофный водоем. При 
этом амплитуда колебаний обилия зоопланкто-
на озера по годам и в течение вегетационного 
сезона значительно меньше, чем в глубоких во-
доемах [Смирнова, 1978].

В  середине 1980‑х гг. эти исследования 
были продолжены. Отбор проб зоопланктона 
проводился с мая по сентябрь на 10 станциях, 
охвативших всю акваторию озера. Результаты 
исследований подтвердили, что озеро Воже 
является мезотрофным выше средней кормно-
сти, а  зоопланктон открытой воды и  зарослей 
существенно различается как по видовому со-
ставу, так и  по  количественным характеристи-
кам. При этом зоопланктон водоема не оказы-
вает влияния на  зоопланктон озера Лача, так 
как более 99 % организмов погибают в  реке 
Свидь, а  работы по  переброске стока приве-
дут к  значительным перестройкам структуры 
зоопланктона, в  том числе к  резкому сниже-
нию его кормовой ценности, в  связи с  изме-
нениями гидрологического режима и  гибелью 
макрофитов.

С 1989 г. наблюдения за состоянием гидро-
бионтов озера Воже осуществляются Вологод-
ским филиалом ФГБНУ «ВНИРО» (ранее Во-
логодская лаборатория ФГБНУ «ГосНИОРХ») 

[Болотова и  др., 1998; Думнич, Лобуничева, 
2011]. Изначально эти исследования были на-
правлены преимущественно на  оценку кормо-
вой ценности гидробионтов. Мониторинговые 
исследования планктона озера в  2000‑х гг., 
в том числе отбор проб в зарослях макрофитов, 
позволили значительно расширить список ви-
дов зоопланктона озера Воже, а также охарак-
теризовать особенности сезонной динамики 
сообщества.

В  статье впервые обобщена информация 
о  зоопланктоне оз. Воже за период с  1972 
по  2019  г. Данные о  составе и  уровне разви-
тия зоопланктона в  1972–1974, 1983, 1984  гг. 
получены из  архивных отчетов Института озе-
роведения РАН и  опубликованных материалов 
[Смирнова, 1978]. Состояние зоопланктона 
в 1989–2019 гг. оценено по архивным матери-
алам Вологодского филиала ФГБНУ «ВНИРО», 
в  том числе оригинальным исследованиям ав-
торов. Учитывая объективные различия в  за-
дачах и  методах проводимых в  разные годы 
исследований, при анализе осуществлена ге-
нерализация имеющихся данных. Всего за этот 
период проанализировано 575 протоколов об-
работки проб.

С  2000  г. наблюдения за состоянием зоо-
планктона озера Воже осуществляются еже-
годно, с 2014 г. они проводятся на одних и тех 
же участках озера (рис.  1) во все основные 
сезоны года (весна, лето, осень), а  с  2016  г. 
и  в  подледный период. Сбор гидробиологиче-
ских проб в указанный период проводится еди-
ным орудием лова – малой сетью Джеди с раз-
мером ячеи 74 мкм с последующей фиксацией 
4%-м раствором формалина. При сборе проб 
в зарослях макрофитов для уточнения видово-
го состава организмов осуществлялись смывы 
с побегов растений, при этом учитывался сред-
ний размер отбираемых побегов. Всего за этот 
период собрано и обработано 327 проб.

Особенности пространственного распреде-
ления зоопланктона по  акватории озера оха-
рактеризованы по  результатам гидробиологи-
ческих съемок в августе 2007, 2009, 2011, 2015 
и 2018 гг. Отбор проб был проведен по всей ак-
ватории водоема (рис. 1), на участках открытой 
воды и доминирующих зарослях макрофитов.

Камеральная обработка гидробиологиче-
ских проб выполнялась в  соответствии с  об-
щепринятыми методиками [Методика…, 1975; 
Методические…, 1982]. Определение так-
сономической принадлежности организмов 
осуществлялось с  помощью соответствую-
щих определителей [Мануйлова, 1964; Кути-
кова, 1970; Определитель…, 1995, 2010]. Вес 
ракообразных и  коловраток устанавливали 
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по  длине, используя зависимость, получен-
ную Е. В. Балушкиной и Г. Г. Винбергом [1979]. 
В рамках анализа оценивали численность (тыс. 
экз./м3) и биомассу (г/м3) зоопланктона, индекс 
доминирования Бергера  – Паркера (IBP), сред-
нюю индивидуальную массу зоопланктеров 
(Wср, мкг), выделяли доминирующий комплекс 
видов с  относительной численностью более 
5 % [Песенко, 1982; Крючкова, 1987; Лазарева 
и др., 2001].

Математическая обработка данных прово-
дилась стандартными статистическими ме-
тодами [Ивантер, Коросов, 2010] с  использо-
ванием программного обеспечения MS Excel 
(встроенных функций и  специально созданных 
для расчета отдельных параметров макросов).

Результаты и обсуждение

В составе зоопланктона озера Воже за весь 
период исследований выявлено 158 видов бес-
позвоночных животных, среди них коловра-
ток – 70, ветвистоусых ракообразных – 64, ве-
слоногих ракообразных – 24. Таксономический 
состав зоопланктона озера типичен для водое-
мов таежной зоны [Пидгайко, 1984]. Наиболее 
богатыми по  числу видов среди коловраток 
являются семейства Synchaetidae (14 видов) 
и  Brachionidae (9 видов). Почти половина вет-
вистоусых ракообразных (31 вид) принадлежат 
к семейству Chydoridae, типичным обитателям 
дна и зарослей водоемов.

Наибольшее число видов (143) зарегистри-
ровано в ходе исследований последнего деся-
тилетия, что напрямую связано с расширением 
сети станций отбора проб. Регулярный отбор 
проб в  разнотипных зарослях макрофитов по-
зволил обнаружить в  составе зоопланктона 
многие виды, ведущие придонный образ жизни 
и ассоциируемые с высшими водными растени-
ями. Впервые в 2010–2019 гг. было обнаружено 
74 вида зоопланктеров, среди них коловраток – 
44 вида, кладоцер – 24 вида, копепод – 6 видов. 
Во все периоды наблюдений встречались всего 
33 вида (21 %) зоопланктеров.

В  состав зоопланктона озера входят пре-
имущественно эврибионтные виды. Мелко-
водность и  интенсивное развитие зарослей 
макрофитов обусловливают широкую пред-
ставленность в  зоопланктоне фитофильных 
и  прибрежных организмов, которые состав-
ляют более 50 % от  общего числа выявленных 
видов. Отличительной особенностью оз. Воже 
от  других крупных водоемов Вологодской об-
ласти является отсутствие в  составе гидро-
бионтов инвазионных видов, что связано с его 
изолированностью.

Наиболее обширный комплекс доминиру-
ющих видов был характерен для зоопланктона 
озера в  1970–80‑е гг. (табл.  1). В  этот период 
в число доминантов входили 10–13 видов зоо-
планктеров, в  том числе такие пелагические 
виды, как Asplanchna priodonta, Conochilus uni-
cornis, Limnosida frontosa. Начиная с 1990‑х гг. 
отмечается выпадение этих видов из  общего 
числа доминантов. Сравнительно высокая их 
численность регистрируется локально в  от-

Рис. 1. Картосхема станций отбора проб на оз. Воже:
1 – станции мониторинговых исследований (2014–2019 гг.), 
2 – станции отбора проб при гидробиологических съемках

Fig.  1. Schematic map of  sampling stations on  Lake 
Vozhe:
1  – monitoring research stations (2014–2019), 2  – sampling 
stations during the hydrobiological surveys
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дельные периоды наблюдений. Так, например, 
хищная коловратка Asplanchna priodonta фор-
мировала до 8 % общей численности зоопланк-
тона в начале лета 2011 г., Conochilus unicornis 
составлял более 10 % численности зоопланкто-
на в  сентябре 2012  г. Ракообразные Limnosida 
frontosa и  Leptodora kindtii на  отдельных стан-
циях в летний период составляли до 7 % общей 
плотности зоопланктона.

В  последние три десятилетия в  разные пе-
риоды наблюдений в пелагиали водоема реги-
стрируется до 8 (чаще 3–4) доминантных ви-
дов. Величины индекса доминирования и ядро 
доминирующего комплекса зоопланктона 
практически не  меняются. В  2000‑х гг. отме-
чается снижение относительной численности 
всех ракообразных, входящих в  состав доми-
нантов (табл. 1).

Средняя численность зоопланктона озера 
Воже за весь период исследований состав-
ляет 56,6 ± 3,42  тыс.  экз./м3 при биомассе 

1,0 ± 0,10 г/м3, что позволяет охарактеризовать 
его как среднекормный мезотрофный водоем 
[Пидгайко и др., 1968; Андроникова, 1996]. При 
этом уровень развития зоопланктона озера 
подвержен закономерным сезонным и  межго-
довым колебаниям, характерным для большин-
ства водоемов таежной зоны. Минимальные 
численность и  биомасса зоопланктона озера 
регистрируются в подледный период. Средняя 
плотность зоопланктона в марте 2016–2019 гг. 
составляла 0,6 ± 0,15 (0,1–2,3)  тыс.  экз./м3, 
а  биомасса  – 15 ± 4,6 (0,02–72)  мг/м3. Повсе-
местно в  составе сообщества доминировали 
веслоногие ракообразные  – Eucyclops serru-
latus, Cyclops strenuus, Mesocyclops leuckarti, 
Eudiaptomus gracilis. Коловратки составляли 
в  среднем 31 ± 7,6 % численности и  6 ± 5,5 % 
биомассы зоопланктона и  были представле-
ны Kellicottia longispina, Keratella cochlearis, 
K. quadrata, Polyarthra sp., Synchaeta sp. Анало-
гичная структура зимнего зоопланктона была 

Таблица 1. Средние значения характеристик зоопланктона озера Воже в разные периоды исследований
Table 1. Average values of the characteristics of the zooplankton in Lake Vozhe at different periods of the research

Характе-
ристика

Characteristics

Годы
Years

1972–1975 1983–1984 1990–1999 2000–2009 2010–2019
IB/P  –  – 0,4 0,3 0,3

Виды-
доминанты

Dominant 
species

Conochilus 
unicornis, Kellicottia 

longispina, 
Asplanchna priodonta, 

Daphnia сucullata, 
Bosmina coregoni, 
Limnosida frontosa, 

Eudiaptomus 
gracilis, 

Mesocyclops 
leuckarti, 

Thermocyclops 
oithonoides

Conochilus unicornis, 
Kellicottia longispina, 
Asplanchna priodonta, 

Daphnia сucullata,
D. сristata, Bosmina 

coregoni, B. longirostris, 
Chydorus sphaericus, 

Limnosida frontosa, 
Eudiaptomus 

gracilis, Heterocope 
appendiculata, 

Mesocyclops leuckarti, 
Thermocyclops 

oithonoides

Kellicottia 
longispina, 
Asplanchna 
priodonta, 
Daphnia 

сucullata,
D. сristata, 

Bosmina 
coregoni, 

Eudiaptomus 
gracilis, 

Mesocyclops 
leuckarti, 

Thermocyclops 
oithonoides

Keratella 
cochlearis, 
Kellicottia 
longispina, 

Daphnia 
сucullata,

D. сristata, 
Bosmina 
coregoni, 

Eudiaptomus 
gracilis, 

Mesocyclops 
leuckarti

Kellicottia 
longispina, 

Keratella 
cochlearis, 

Polyarthra sp., 
Daphnia 

сucullata,
D. сristata, 

Bosmina 
coregoni, 

Mesocyclops 
leuckarti

Wср., мкг
Wav., µg 16,7 17,7 23,4 ± 1,49 13,8 ± 2,15 10,0 ± 0,78

Nобщ.,  
тыс. экз./м3

Ntot,  
thous. Ind./m3

71,9 141,5 41,9 ± 3,54 31,4 ± 3,92 84,4 ± 8,79

Вобщ., г/м3

Btot, g/m3 1,2 2,5 0,8 ± 0,08 0,3 ± 0,05 1,1 ± 0,18

NRot./Ntot, % 27 27 18 ± 2,3 15 ± 2,5 27 ± 2,7
NClad./Ntot, % 20 28 47 ± 2,2 30 ± 3,6 20 ± 1,5
NCop./Ntot, % 53 45 43 ± 1,9 56 ± 3,2 53 ± 2,3

Примечание. IB/P – индекс доминирования Бергера – Паркера, рассчитанный по численности [Песенко, 1982], Wср. – средняя 
масса организма [Крючкова, 1987], N, В – численность и биомасса зоопланктона в летний период (Rot. – Rotifera, Clad. – 
Cladocera, Cop. – Copepoda, общ. – общая); полужирным шрифтом выделены виды-доминанты, общие для всех периодов 
исследования. Приведены средние значения и их стандартные ошибки.
Note. IB/P – Berger – Parker dominance index, calculated by number, Wср. – average body weight, N, В – summer zooplankton abun-
dance and biomass (Rot. – Rotifera, Clad. – Cladocera, Cop. – Copepoda, tot – total); dominants common to all research periods 
are given in bold. Average values and their standard error are provided.
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характерна для водоема и  в  марте 1972  г. 
[Смирнова, 1978]. Лишь в  составе кладоцер 
вместо Daphnia сucullata, единичные особи ко-
торой регистрировалась в 1972 г., встречалась 
Daphnia сristata, самый многочисленный вид 
дафний, встречающихся в  озерах зимой [Ри-
вьер, 2012]. Плотность этого вида составляла 
от 32 до 64 экз./м3.

Значительное увеличение обилия зоопланк-
тона озера наблюдается после распаления льда 
и прогрева воды. Лишь в этот период выявлена 
положительная корреляция численности и био-
массы зоопланктона и  температуры воздуха 
(коэффициент корреляции 0,6). В  годы, когда 
средняя температура воздуха в мае не превы-
шала 10 °С, средняя численность зоопланктона 
составляла 4,9 ± 1,70 тыс. экз./м3 при биомассе 
0,03 ± 0,009 г/м3. С 2005 по 2019 гг. (за исклю-
чением 2008 и  2017  гг.) средняя температура 
воздуха в  мае изменялась от  10,4 до 14,3 °С. 
В  этот период средние плотность и  биомасса 
зоопланктона озера были значительно выше  – 
84,5 ± 13,03  тыс. экз./м3 и  1,3 ± 0,21  г/м3 соот-
ветственно. Весна 1973 г., когда были получе-
ны первые материалы об  обилии и  структуре 
весеннего зоопланктона озера Воже, была так-
же очень теплой. Средняя температура возду-
ха в мае 1973 г. составляла 10,2 °С, а переход 
среднесуточной температуры воздуха через 
5 и 10 °С зарегистрирован 29 апреля и 12 мая 
соответственно. Благоприятные термические 
условия вызвали значительное увеличение 
численности и  биомассы зоопланктона, кото-
рые 31 мая 1973 г. были равны 660 тыс. экз./м2 

и  18,5  г/м2 соответственно. Во многом такое 
высокое обилие зоопланктона связано с  пер-
вым пиком развития Asplanchna priodonta, чи-
сленность которого достигала 400 тыс. экз./м2, 
а биомасса – 15,9 г/м2. Материалы 1984 г. так-
же свидетельствуют о  высоком обилии зоо-
планктона озера в конце мая. Средняя числен-
ность зоопланктеров в этот период составляла 
157 тыс. экз./м3 при биомассе 1,48 г/м3. Сред-
няя температура воздуха в  мае 1984  г. была 
13,4 °С, а  переход среднесуточной темпера-
туры воздуха через 5 и 10 °С зарегистрирован 
29 апреля и 14 мая соответственно.

Структура весеннего зоопланктона озера 
Воже, несмотря на колебания уровня развития 
в  зависимости от  метеоусловий, во все пери-
оды сходна. Основу численности и  биомассы 
сообщества составляют науплии и копеподиты 
циклопов (Mesocyclops leuckarti, Cyclops stre-
nuus). В  годы со  сравнительно высокими тем-
пературами воздуха в  составе зоопланктона 
отмечается увеличение обилия более теплолю-
бивых кладоцер, в частности Bosmina coregoni 

и  Daphnia сristata, коловраток Asplanchna prio-
donta и Kellicottia longispina. Пространственные 
различия зоопланктона озера в  весенний пе-
риод выражены незначительно. Более высокие 
численность и биомасса практически ежегодно 
регистрируются в  центральной мелководной 
части водоема.

Максимум численности и  биомассы зоо-
планктона в  озере Воже наблюдается летом, 
что соответствует специфике сезонной дина-
мики зоопланктона в  мезотрофных водоемах 
таежной зоны [Андроникова, 1996]. Наиболее 
детальные исследования сезонных измене-
ний структуры и  обилия зоопланктона озера 
Воже осуществлялись в  1973  г., когда сбор 
проб летом проводился с интервалом в 7 дней 
[Смирнова, 1978]. В  результате выявлено, что 
для зоопланктона водоема характерны частые 
колебания численности и  биомассы. Макси-
мальные значения биомассы зоопланктона (2,1 
и  3,5  г/м2) были зафиксированы в  середине 
июля и  середине августа соответственно. До-
минирующей группой зоопланктеров в течение 
практически всего лета являлись кладоцеры. 
В середине июля массово в составе сообщест-
ва развивались Daphnia сucullata, Mesocyclops 
leuckarti. Также в этот период отмечалась высо-
кая плотность науплиев и коловратки Conochi-
lus unicornis. В  августе численность зоопланк-
тона была сравнительно невысокой (150  тыс. 
экз./м2). Ее основу составляли копеподиты Cy-
clopoida и Daphnia сucullata. Пик биомассы свя-
зан с развитием Asplanchna priodonta, Daphnia 
сucullata, Eudiaptomus gracilis. Увеличение оби-
лия зоопланктона озера к концу лета регистри-
руется и современными исследованиями.

В  начале лета зоопланктон водоема харак-
теризуется сравнительно высокой численно-
стью (рис.  2). В  составе сообщества в  июне 
еще наблюдается высокая плотность науплиев 
и  копеподитов циклопов, а  также коловраток 
Asplanchna priodonta и  Kellicottia longispina 
(табл. 2). В этот период отмечается максималь-
ное за вегетационный сезон обилие Heterocope 
appendiculata (1,0 ± 0,18 тыс. экз./м3), который 
в дальнейшем встречается единично, что отме-
чалось и в 1973 г.

В  середине лета обилие зоопланктона озе-
ра снижается. Доля в численности и биомассе 
ветвистоусых рачков увеличивается и  дости-
гает своего максимума в  августе. Значитель-
ное повышение уровня развития зоопланктона 
озера в конце лета обусловлено именно интен-
сивным развитием кладоцер (рис.  2). Помимо 
пелагических видов, которые входят в  состав 
комплекса доминантов в  течение большей ча-
сти вегетационного сезона, увеличивается 
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обилие фитофильных организмов (Sida crys-
tallina, Acroperus harpae, Polyphemus pediculus 
и  др.). Среди циклопов в  этот период высо-
кой плотностью характеризуются Mesocyclops 
leuckarti и M. oithonoides (табл. 2).

Осенью обилие зоопланктона озера Воже 
снижается. В  последнее десятилетие сред-
няя численность зоопланктона в  сентябре 
составила 37,5 ± 4,30  тыс. экз./м3, а  биомас-
са  – 0,4 ± 0,06  г/м3. В  структуре сообщества 

происходят закономерные изменения. Сре-
ди кладоцер сокращается плотность дафний 
(табл.  2). Численность более холодноводной 
Bosmina coregoni по сравнению с летними зна-
чениями практически не  меняется. Снижается 
численность науплиев и  копеподитов цикло-
пов. При этом увеличивается роль в  сообще-
стве коловраток родов Keratella и  Polyarthra. 
Межгодовые различия обилия зоопланктона 
осенью выражены незначительно. В  отдель-

Рис.  2. Сезонная динамика численности (N, тыс. экз./м3), биомассы (B, г/м3) и  соотношение основных 
групп (%) зоопланктона озера Воже в 2000‑х гг.
Fig.  2. Seasonal dynamics of  abundance (N, thous. ind./m3), biomass (B, g/m3) and  ratio of  major zooplankton 
groups (%) of Lake Vozhe in the 2000s

Таблица 2. Средняя численность (тыс. экз./м3) доминирующих видов и  их доля в  общей численности зоо-
планктона (%) озера Воже в 2002–2019 гг.
Table 2. Average abundance (thous. ind./m3) of  dominant species and  their contribution to  the  total abundance 
of zooplankton (%) of Lake Vozhe in 2002–2019

Таксон
Taxon

Месяц
Month

Март
March

Май
May

Июнь
June

Июль
July

Август
August

Сентябрь
September

Ноябрь
November

Asplanchna 
priodonta  – 5,7 ± 1,88*

6 ± 1,5
3,8 ± 0,79
10 ± 2,2

0,3 ± 0,06
3 ±,1

1,1 ± 0,17
2 ± 0,3

0,4 ± 0,09
1 ± 0,2

0,1 ± 0,05
1 ± 0,5

Kellicottia 
longispina

0,1 ± 0,03
9 ± 2,7

3,9 ± 0,90
6 ± 2,5

5,8 ± 1,04
9 ± 1,0

0,6 ± 0,26
3 ± 0,9

1,5 ± 0,20
2 ± 0,3

1,3 ± 0,22
5 ± 1,0

1,1 ± 0,47
12 ± 2,3

Bosmina 
coregoni  – 5,2 ± 1,71

10 ± 2,4
0,9 ± 0,19

2 ± 0,4
1,1 ± 0,22

2 ± 0,9
1,2 ± 0,27

2 ± 0,5
1,1 ± 0,28

4 ± 1,0
0,5 ± 0,25

3 ± 1,0

Daphnia cristata 0,02 ± 0,010
3 ± 1,1

2,7 ± 0,81
3 ± 0,6

4,1 ± 0,82
8 ± 1,3

2,2 ± 0,44
5 ± 1,7

2,7 ± 0,33
4 ± 0,4

1,4 ± 0,27
6 ± 1,1

3,1 ± 1,27
23 ± 4,8

D. cucullata  – 0,6 ± 0,23
1 ± 0,2

0,5 ± 0,13
1 ± 0,2

0,8 ± 0,35
4 ± 1,9

6,4 ± 1,24
6 ± 0,7

1,0 ± 0,27
3 ± 0,5  – 

Eudiaptomus 
gracilis

0,1 ± 0,03
13 ± 5,4

0,6 ± 0,15
1 ± 0,2

0,9 ± 0,21
1 ± 0,3

1,0 ± 0,28
4 ± 1,3

1,0 ± 0,11
2 ± 0,4

1,0 ± 0,17
4 ± 0,7

0,6 ± 0,27
4 ± 1,3

Mesocyclops 
leuckarti

0,1 ± 0,07
5 ± 3,2

3,8 ± 0,77
9 ± 2,4

5,1 ± 1,18
9 ± 1,4

0,8 ± 0,31
3 ± 1,1

8,0 ± 1,21
10 ± 1,1

2,9 ± 0,72
7 ± 1,2

0,003 ± 0,0023
0,02 ± 0,014

M. oithonoides  – 0,2 ± 0,09
0,4 ± 0,18

0,1 ± 0,07
0,1 ± 0,06  – 5,1 ± 1,36

3 ± 0,7
0,01 ± 0,013

0,1 ± 0,10
0,01 ± 0,003

0,1 ± 0,11

Nauplii 0,04 ± 0,026
5 ± 2,6

15,3 ± 4,0
22 ± 2,9

7,5 ± 1,32
19 ± 2,5

2,4 ± 0,75
12 ± 2,8

14,5 ± 1,2
18 ± 1,3

1 ± 0,2
4 ± 0,6

0,1 ± 0,06
4 ± 2,3

Примечание. Над чертой – численность, под чертой – относительная численность. Приведены средние значения и их стан-
дартные ошибки.
Note. The abundance is given above the line, contribution to the density – below the line. Average values and their standard error 
are provided.
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ные годы с  аномально теплым началом осени, 
как, например, в  1992  г., регистрировались 
численность и  биомасса зоопланктона даже 
выше, чем летом (72,7 ± 11,62  тыс. экз./м3 
и  1,7 ± 0,29  г/м3 соответственно). Это связано 
преимущественно с  высоким обилием доми-
нанта Bosmina coregoni.

Наблюдения за состоянием гидробионтов 
озера в  конце осени начались сравнительно 
недавно (с 2017 г.). В этот период зоопланктон 
водоема характеризуется упрощенной структу-
рой. Основу численности (47 ± 4,8 %) состав-
ляют коловратки Kellicottia longispina и Keratella 
cochlearis. По  величинам биомассы лидируют 
ракообразные. В  разные годы структура до-
минирующего комплекса несколько меняется. 
Среди циклопид доминирует Cyclops kolensis, 
доля Eudiaptomus gracilis в  общей численно-
сти сохраняется (табл.  2). В  составе кладоцер 
снижается обилие Bosmina coregoni и  увели-
чивается численность холодолюбивой Daphnia 
сristata, присутствующей в составе зоопланкто-
на озера в течение всего года.

Многолетняя динамика зоопланктона озера 
Воже характеризуется колебаниями числен-
ности и  биомассы (рис.  3). Выявление причин 
межгодовых различий уровня развития зоо-
планктона озера Воже осложнено определен-
ной разрозненностью данных за отдельные 
периоды исследований. Прослеживается за-
висимость величин численности и  биомассы 
зоопланктона водоема от температуры воздуха 
в  мае (рис.  3). Благоприятный температурный 
режим в начале вегетационного сезона приво-
дит к повышению рождаемости у многих видов 
зоопланктеров, особенно кладоцер [Гиляров, 

1987], что влечет за собой увеличение числен-
ности зоопланктона в отдельные годы.

В  1970‑х и  1984  гг. зоопланктон водоема 
характеризовался высокими летними числен-
ностью и биомассой (табл. 1, рис. 3). При этом 
вклад основных групп зоопланктеров (Rotifera, 
Cladocera, Copepoda) в  численность был при-
мерно одинаков. Начиная с  1991  г. наблюда-
ется снижение обилия зоопланктона озера. 
В период с 1991 по 2009 г. общая численность 
зоопланктеров в летний период не превышала 
50  тыс. экз./м3, что обусловлено преимуще-
ственно сокращением количества коловраток 
и  кладоцер. Это, в  свою очередь, повлекло за 
собой рост средней массы планктонных живот-
ных, которая в  1990‑х гг. была максимальной 
за весь период наблюдений (23,4 ± 1,49  мкг). 
Однако, несмотря на  это, из‑за низкой плот-
ности организмов биомасса была невысока 
(0,1–0,7 г/м3).

За анализируемый период значительно 
увеличился уровень развития зоопланктона 
в  мелководных заливах восточной части озе-
ра. В  1990–1993  гг. средняя численность 
зоопланктона на  этих участках не  превы-
шала 50,0  тыс.  экз./м3, составляя в  сред-
нем 17,0 ± 14,79  тыс.  экз./м3. Величины био-
массы зоопланктона также были низкими 
(0,1 ± 0,07 г/м3). В середине 1990‑х гг. на озере 
Воже прекратился неводной лов рыбы, благо-
даря которому прибрежные участки водоема, 
в  том числе и  заливы, интенсивно очищались 
от макрофитов. Это привело к некоторому уве-
личению площади зарослевой зоны. Анализ 
космических снимков акватории озера Воже за 
многолетний период выявил, что заливы вос-

Рис. 3. Динамика летних численности (тыс. экз./м3), биомассы (г/м3) зоопланктона озера Воже и температу-
ры воздуха на станции «Вожега» (°С) в 1972–2019 гг.:
1 – численность зоопланктона, 2 – средняя температура воздуха в мае, 3 – средняя летняя температура воздуха, 4 – био-
масса зоопланктона

Fig. 3. Dynamics of summer abundance (thous. ind./m3), biomass (B, g/m3) of zooplankton of Lake Vozhe and air 
temperature at the Vozhega station (°С) in 1972–2019:
1 – abundance of zooplankton, 2 – average air temperature in May, 3 – average summer air temperature, 4 – biomass of zooplankton
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точной части озера – это единственные участки 
водоема, где существенно увеличилась пло-
щадь, занятая гелофитами [Филоненко, Кома-
рова, 2015]. Средняя численность зоопланкто-
на на  данных участках в  2007–2018  гг. состав-
ляла 80,1 ± 14,38  тыс. экз./м3 при биомассе 
3,3 ± 1,41 г/м3, что значительно выше аналогич-
ных показателей 1990‑х гг. Структура сообще-
ства изменилась незначительно. Относитель-
ная численность копепод осталась неизмен-
ной (47 %), а  кладоцер  – возросла с  40 ± 15,7 
до 45 ± 5,4 %. За счет интенсивного развития 
крупных зарослевых видов (Sida crystallina, 
Polyphemus pediculus, Acroperus harpae) доля 
ветвистоусых ракообразных в общей биомассе 
планктона увеличилась с 40 ± 6,7 до 65 ± 6,6 %.

Среди рыб озера Воже наибольшую числен-
ность имеют плотва, лещ и окунь. Большинство 
мирных видов характеризуются в условиях во-
доема тугорослостью [Жаков, 1978; Борисов 
и др., 2011]. Немногочисленные исследования 
связывают медленный рост рыб озера Воже 
с  низкой обеспеченностью пищей [Борисов 
и др., 2011]. Малая доступность бентосных ор-
ганизмов определяет переход рыб, особенно 
в  раннем возрасте, на  питание зоопланкто-
ном. Зоопланктеры характеризуются высокой 
встречаемостью в  составе пищи рыб озера 
Воже, а у мелких особей составляют и до 90 % 
массы пищевого комка [Зуянова, 1994]. Наибо-
лее часто в составе пищи рыб встречаются вет-
вистоусые ракообразные. Состав зоопланкте-
ров, которые преимущественно потребляются 
рыбами, различается. У  типичных планктофа-
гов (сиг, ряпушка, уклея, снеток) это домини-
рующие виды зоопланктона (Bosmina coregoni, 
Daphnia cristata, Limnosida frontosa). У рыб, ко-
торые в условиях озера Воже являются эврифа-
гами (лещ, плотва, язь), это организмы, обита-
ющие в  придонном слое воды (представители 
семейства Chydoridae). В  результате отмены 
неводного лова в  начале 1990‑х гг. и  перео-
риентации промысла на  вылов крупной рыбы 
в водоеме увеличилась численность рыб малых 
размеров, которые интенсивно питаются зоо-
планктоном. Усилилось выедание как крупных 
зоопланктеров (Limnosida frontosa, Leptodora 
kindtii), так и сравнительно мелких, но многочи-
сленных (Bosmina coregoni, представители се-
мейства Chydoridae). В результате численность 
этих организмов снизилась, они стали входить 
в состав доминирующего комплекса лишь в от-
дельные годы.

Произошли изменения в  характере антро-
погенного влияния и на водосбор озера Воже, 
которые отразились на  водных сообществах. 
В  начале 1990‑х гг. существенно сократилось 

сельскохозяйственное освоение водосбора 
озера и  количество вносимых в  почву мине-
ральных удобрений, что привело к  умень-
шению поступления органических веществ, 
в  частности фосфора, через притоки в  озеро 
[Борисов, 2004]. В  сочетании с  другими фак-
торами это вызвало снижение продуктивности 
планктонных сообществ. Подобные структур-
ные изменения зоопланктона отмечаются и для 
других водоемов как признак их деэвтрофи-
рования [Остапеня, 1997; Макарцева, 2003; 
Мнацаканова, 2005; Кузнецова и  др., 2006; 
Лазарева, 2010].

В  последнее десятилетие регистрирует-
ся увеличение уровня развития зоопланк-
тона. Средняя численность зоопланктеров 
в  летний период в  2010–2019  гг. состави-
ла 84,4 ± 8,79  тыс.  экз./м3 при биомассе 
1,1 ± 0,18 г/м3, что сопоставимо с показателями 
1973 г. При этом снизились средняя индивиду-
альная масса организмов (до 10,0 ± 0,78  мкг) 
и плотность коловраток, что может свидетельст-
вовать о снижении роли в сообществе крупных 
ракообразных. Значительное увеличение сред-
них численности и биомассы зоопланктона озе-
ра в отдельные годы связано преимущественно 
с  изменением обилия Daphnia cristata и  D.  cu-
cullata. Количество этих тонких фильтраторов 
в водоеме определяется уровнем развития бак-
терий и мелких планктонных водорослей [Крюч-
кова, 1989; Макарцева, 2003]. Согласно неопу-
бликованным материалам Н. Н. Макаренковой, 
для озера Воже в годы, когда регистрировалось 
высокое обилие летнего зоопланктона, отмеча-
ется увеличение численности фитопланктона, 
при этом биомасса остается на  среднемного-
летнем уровне. Это может свидетельствовать 
о  повышении доли мелкоразмерных организ-
мов в структуре фитопланктона.

Заключение

Структура и  динамика зоопланктона озе-
ра Воже определяется комплексом внешних 
и  внутренних факторов. В составе зоопланк-
тона преобладают широко распространенные 
в регионе эвритопные виды. Показатели видо-
вого богатства, представленность видов-инди-
каторов, уровень доминирования в сообществе 
свидетельствуют о мезотрофном статусе водо-
ема. Сезонная динамика зоопланктона озера 
Воже зависит от  метеоусловий и  характеризу-
ется двумя пиками численности и  биомассы  – 
в  мае и  августе. Наиболее выражено влияние 
температуры воздуха на  обилие зоопланктона 
в весенний период. Доминантами в сообщест-
ве являются ракообразные.
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За более чем 40‑летний период исследо-
ваний несколько изменился состав доминан-
тов зоопланктона озера Воже. Соотношение 
разных групп зоопланктеров по  численности 
осталось практически неизменным. Измене-
ние характера рыбного промысла на  водоеме 
усилило выедание мелкочастиковыми рыбами 
крупных пелагических и мелких придонных ра-
кообразных. Отмена неводного лова повлияла 
и на пространственную структуру зоопланктона 
озера. Увеличились численность и  биомасса 
зоопланктона мелководных заливов восточ-
ной части водоема. Многолетняя динамика 
зоопланктона озера Воже характеризуется ко-
лебаниями численности и  биомассы. Выявле-
но снижение средних численности и биомассы 
летнего зоопланктона, что, вероятно, связано 
с уменьшением биогенной нагрузки на водоем. 
Значительное увеличение численности и  био-
массы зоопланктона в отдельные годы послед-
него десятилетия вызвано высоким обилием 
отдельных видов зоопланктеров.
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