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Жизненный цикл рачка Eudiaptomus 
gracilis (SarS, 1863) в ОнеЖскОм Озере

УДК УДК 595.34:591.1(282.247.211)

Введение
Онежское озеро – одно из великих озер 

Европы, в условиях изменяющегося клима-
та и антропогенной нагрузки требует осо-
бого внимания и мониторинга экосистемы 
(Ladoga and Onego…, 2010; Румянцев и др., 
2012 и др.). В последние десятилетия в во-
доеме отмечены тенденции к более позд-
ним срокам установления ледяного покрова 
и более ранним срокам очищения ото льда, 
в результате продолжительность безледо-

ставного периода увеличилась на 20–30 су-
ток (Ефремова, Пальшин, 2017). Кроме того, 
в центральной части озера и Петрозавод-
ской губе отмечено снижение численности и 
биомассы глубоководного макрозообентоса 
(Калинкина и др., 2016). Поэтому становится 
актуальным изучение естественной годовой 
цикличности планктона и его элементов.

Вид Eudiaptomus gracilis (Sars, 1863) от-
носится к типу членистоногие (Arthropoda), 
классу ракообразные (Crustacea), подклассу 
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Аннотация: В условиях изменения климата и сдвигов сезонных сроков особую 
актуальность приобретает исследование годовой цикличности планктона и 
его основных компонентов. Eudiaptomus gracilis является одним из основных 
видов доминантного комплекса пелагического зоопланктона Онежского 
озера и присутствует в нем круглогодично. Он участвует в формировании 
биоресурсов и является важным элементом кормовой базы рыб-
планктонофагов. На основе многолетних наблюдений был выполнен анализ 
жизненного цикла популяций рачка из разных районов Онежского озера. 
Получены среднемноголетние траектории сезонной динамики численности 
возрастных групп Eudiaptomus gracilis. Показано, что дициклический характер 
популяционной динамики сохраняется как в центральной части водоема, так 
и в крупных заливах, но имеет свои особенности, связанные и термическим 
режимом, и уровнем трофии. Трофическая обстановка определяет летние 
численности и биомассы популяции рачка, которые различаются в 1.5-2 
раза по районам. Максимальные показатели отмечены в Кондопожской 
губе, что связано с антропогенным эвтрофированием. Жизненный цикл 
популяции в Петрозаводской губе имеет особенности, связанные с 
гидродинамическим режимом залива. Подробно было изучено состояние 
популяции в подледный период. Показано, что начало размножения зависит 
от состояния льда и снежного покрова на нем. Отмечены скопления рачков в 
пелагиали центральной части озера в июне. Сравнение с данными прошлого 
века показало, что, несмотря на колебания антропогенной нагрузки и 
климатические изменения в последние десятилетия, заметных изменений в 
характере годовой цикличности Eudiaptomus gracilis не отмечено.
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Copepoda, к отряду Calaniformes, к семейству  
Diaptomidae (подсемейство Diaptominae 
Sars, 1903), к роду Eudiaptomus Kiefer, 1932 
(Определитель…, 2010).

E. gracilis – палеарктический, эвриотоп-
ный вид, типичный обитатель крупных и ма-
лых озер и рек зоны тундры и тайги (Кулико-
ва, 2017). Один из наиболее распространен-
ных видов каланоидных копепод в озерах 
Германии (Bohonak et al., 2006; Zeller et al., 
2006), в озере Женева на границе Швейца-
рии и Франции (Anneville et al., 2007), в озе-
ре Выртсъярв в Эстонии (Haberman, Virro, 
2004) и других водоемах Европы. В послед-
ние десятилетия отмечен как инвазионный 
вид в Италии (Visconti, Manca, 2010) и Тур-
ции (Bozkurti, Akin, 2012). По данным Т. П. 
Куликовой (2004, 2007, 2010, 2012), вид от-
мечен в 439 водоемах из 556 исследованных 
в Карелии.

Цикл развития в каждом водоеме имеет 
свои особенности (Ривьер, 2012). Отмечено, 
что в некоторых озерах вид моноцикличен, 
в мезотрофных водоемах средней и юж-
ной Карелии полицикличен (Филимонова, 
1965).

В Онежском озере Eudiaptomus gracilis – 
массовый вид, встречается от пелагиали до 
литорали во всех районах озера.

Рачок является важным элементом тро-
фической цепи. Eudiaptomus относится к 
грубым фильтраторам. Он имеет широкий 
пищевой спектр: детрит, споры грибов, 
пыльца, но предпочитает водорослей и ко-
ловраток. Младшие копеподиты используют 
в пищу размером 1–12 µm, старшие копепо-
диты и взрослые рачки – 1–39 µm (Zánkai, 
1994; Šorf, Brandl, 2012). Eudiaptomus gracilis 
является ценным кормовым объектом для 
рыб-планктофагов и элементом формирова-
ния биоресурсов озера (Сярки, 2008).

Цель работы – изучение жизненного цик-
ла веслоногого рачка Eudiaptomus gracilis в 
пелагиали различных районов Онежского 
озера.
Материалы 

В основу работы положен материал ком-
плексных съемок лаборатории гидробио-
логии ИВПС КарНЦ РАН с 1988 по 2017 г. в 
период вегетации (июнь – октябрь) (Сярки, 
Куликова, 2012; Сярки и др., 2015). Пробы 

зоопланктона были отобраны в пелагиали 
Онежского озера, в центральной его части 
(Центральное Онего – 3 станции, залив Боль-
шое Онего – 2 станции, 250 проб) и больших 
северо-западных заливах (Кондопожский за-
лив – 2 станции, 224 пробы, Петрозаводский 
залив – 2 станции, 248 проб) (рис. 1).

Зимнее состояние описано по мате-
риалам, полученным в рамках российско-
швейцарского мультидисциплинарного про-
екта «Lake Ladoga: life under ice interplay of 
under-ice processes by global change» в марте 
2015–2017 гг. (в одни и те же даты) на одной 
станции в центральной части Петрозавод-
ской губы.

Центральный район озера и залив Боль-
шое Онего в настоящее время имеют олиго-
трофный статус планктонной системы, что 
подтверждается низким уровнем общего 
фосфора (10 мкг/л) и Chl a (2.7 мкг/л). Хими-
ческий состав вод Петрозаводской губы фор-
мируется в основном за счет речного стока 
(95 % – река Шуя), обогащенного биогенами, 
железом и гумусом. Загрязнение губы проис-
ходит под влиянием промышленно-бытовых 
стоков, дренажных, ливневых вод города. 
Концентрация общего фосфора составляет 
18 мкг/л, содержание Chl a 3.3 мкг/л, по этим 
показателям залив имеет мезотрофный ста-
тус. Для Кондопожского залива характерно 
антропогенное  загрязнение и эвтрофирова-
ние, обусловленное  многолетним влияни-
ем сточных вод Кондопожского ЦБК, в вер-
шинной части залива могут быть отмечены 
высокие концентрация общего фосфора (до 
172 мкг/л) и Chl a (21 мкг/л) (Крупнейшие…, 
2015). Однако, по сравнению с 1980-ми го-
дами, в последние десятилетия объем сточ-
ных вод в заливах уменьшился примерно в 
1.5 раза (Калинкина и др., 2017).

Термический режим в заливах и цен-
тральной части различается из-за высокой 
пространственной гетерогенности озера. 
Так, весенний прогрев и образование вер-
тикальной стратификации в Петрозаводской 
и Кондопожской губах происходит пример-
но на месяц раньше, чем в центральном и 
глубоководном районах. Сезонная динами-
ка температуры Петрозаводской губы имеет 
свои особенности, связанные с активной ги-
дродинамикой залива.



93

Фомина Ю. Ю., Сярки М. Т. Жизненный цикл рачка Eudiaptomus gracilis (Sars, 1863) в Онежском озере // Принципы 
экологии. 2018. № 3. С. 91–102. DOI: 10.15393/j1.art.2018.7842

Рис. 1. Схема расположения станций на Онежском озере. 1 – станции в заливах; 2 – станции в цен-
тральном и глубоководном районах

 Fig. 1. The scheme of stations location on Lake Onega. 1 –  stations in the bays; 2 –  statons in the central and 
deepwater parts 

Методы 
Пробы зоопланктона отбирали планктон-

ной сетью Джеди (с диаметром отверстий 
100 мкм) фракционно по слоям (5–0, 10–5, 
25–10, 50–25, 75–50, 100–75 м) и фиксирова-
ли 4 % формалином. Сбор и обработу мате-
риала проводили по стандартной методике 
(Методические рекомендации…, 1984).

Численность Eudiaptomus gracilis просчи-
тывали по размерно-возрастным группам: 
младшие копеподиты (I–III стадии), старшие 
копеподиты (IV–V стадии), самцы, самки, 
самки с яйцами. Науплии не идентифициро-
вались до вида и в расчетах не учитывались.

При вычислении биомассы зоопланктона 
использовались размеры и индивидуаль-
ные веса, рассчитанные для Онежского озе-
ра (Куликова, Сярки, 1994).

Для сопоставимости данных из районов 
с различными глубинами анализировались 
величины численности в столбе воды под 
квадратным метром.

Для получения плавных кривых сезонной 
динамики показателей временные ряды 
сглаживались методом скользящего средне-

го. Для этого данные ранжировались по по-
казателю сезонности (сутки с начала года). 
Ввиду высокой изменчивости и нерегуляр-
ности рядов применялся метод скользящего 
среднего в модификации двойного сглажи-
вания, который позволяет выявить основные 
особенности динамики рядов (Сярки, 2013).
Результаты 

Eudiaptomus gracilis встречается в план-
ктоне круглогодично, частота встречаемости 
его в пробах 80–90 %. Почти во все сезоны 
годы рачок Eudiaptomus gracilis – массовый 
вид, особенно велика его роль в зимнем 
планктоне, когда он может достигать 80 % 
от общей численности зоопланктона. Было 
установлено, что в Онежском озере рачок 
имеет две генерации, т. е. является дици-
кличным видом.

Жизненный цикл вида имеет опреде-
ленные закономерности. В зимний период 
у  Eudiaptomus gracilis, в отличие от близко-
родственного вида E. graciloides (Lilljeborg, 
1888), отсутствует диапауза (Jiménez-Melero 
et al., 2005; Bohonak et al., 2006). Первое 
размножение начинается в феврале – мар-
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те, подо льдом, но еще не носит массового 
характера. Численность самок в этот пери-
од несколько выше (0.12 ± 0.08 тыс. экз./м3), 
чем самцов (0.08 ± 0.04 тыс. экз./м3). Взрос-
лые рачки образуют скопления в слое ниже 
15 м.

Размножение и скорость развития эуди-
аптомуса зависит от температурных и тро-
фических условий, которые, в свою очередь, 
определяются состоянием льда и снежного 
покрова на нем. В марте 2015 г. снег прак-
тически растаял; т. к. лед хорошо пропускает 
солнечную радиацию, то весенний прогрев 
воды привел к началу подледной конвекции 
и быстрому развитию водорослей. Улучше-
ние трофических и температурных условий 

обусловило ускоренное развитие науплий и 
копеподитов. Доля самок с яйцами в попу-
ляции составляла в среднем 10 % от общей 
численности (или 22 % от количества самок), 
старших и младших копеподитов по 10 %. В 
2016 и 2017 гг. при толстом снежном покро-
ве прогрев воды не начался, подледная кон-
векция отсутствовала, поэтому популяция 
находилась  в зимнем состоянии. Самки уже 
начали откладывать яйца, но копеподитов 
было еще мало 1–2 % (рис. 2).

Зимой численность изменяется от 0.1–0.2 
тыс. экз./м3 (1.8–3.0 тыс. экз./м2) до 0.4–0.5 
тыс. экз./м3 (11.5–13.3 тыс. экз./м2), а био-
масса – от 0.003–0.005 г/м3 (0.06–0.12 г/м2) 
до 0.02–0.03 г/м3 (0.55–0.65 г/м2).

Рис. 2. Численность (N, тыс. экз./м2) и структура популяции Eudiaptomus gracilis в марте 2015, 2016, 
2017 гг. 1 – самцы, 2 – самки, 3 – самки с яйцами, 4 – старшие копеподиты, 5 – младшие копеподиты
 Fig. 2. Abundance (N, th. ind./m2) and population structure of Eudiaptomus gracilis in March 2015, 2016, 

2017. 1 – males, 2 –  females, 3 –  females with eggs, 4 –  late copepodites, 5 –  early copepodites

После схода льда начинается прогрев 
воды, и образуется термобар. Количествен-
ные показатели и структура популяции рач-
ка в это время различаются по районам 
(табл. 1). Численность Eudiaptomus gracilis 
в заливах схожа, биомасса в Кондопожской 
губе несколько выше за счет большего ко-

личества взрослых рачков. В центральной 
части численность больше почти в 2 раза, а 
биомасса – примерно в 3–4 раза, в резуль-
тате скопления взрослых особей. Высокая 
доля взрослых рачков отражает задержку в 
развитии популяции в центральной части из-
за разности термических режимов.
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Таблица 1. Средняя численность, биомасса и структура популяции по районам в июне
Table 1. Average abundance, biomass and structure of the population by areas in June

Район Численность, 
тыс. экз./м2 Биомасса, г/м2       Численность, 

тыс. экз./м3 Биомасса, г/м3       
Количество 
взрослых 
рачков, %

Центральная 
часть  7.7 ± 1.5 0.35 ± 0.06 0.11 ± 0.02 0.005 ± 0.001 85

Петрозаводская 
губа 3.8 ± 1.9 0.08 ± 0.03 0.15 ± 0.07 0.003 ± 0.001 41

Кондопожская 
губа 4.4 ± 2.4 0.13 ± 0.06 0.11 ± 0.07 0.003 ± 0.002 54

В центральной части озера доля взрослых 
рачков превышает долю копеподитов вплоть 
до июля (рис. 3). Активный рост числа млад-
ших копеподитов происходит в первой де-
каде июля. Достигают максимума во второй 
половине июля, в среднем 14.1 тыс. экз./м2 
(0.2 тыс. экз./м3). Волны первой и второй ге-

нераций сливаются для младших копеподи-
тов и явно выражены для старших. К началу 
сентября численность копеподитов превы-
шает количество взрослых особей, т. е. раз-
витие продолжается в октябре и второй мак-
симум взрослых рачков будет позднее.

Рис. 3. Динамика численности (N, тыс. экз./м2) возрастных групп Eudiaptomus gracilis в центральном и 
глубоководном районах. 1 – младшие копеподиты, 2 – старшие копеподиты, 3 – взрослые рачки

 Fig. 3. Dynamics of the abundance (N, th. ind./m2) of Eudiaptomus gracilis age groups in the central and 
deepwater parts of Lake Onega. 1 – early copepodites, 2 – late copepodites, 3 – adult copepods
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В губах, где температурный режим и уро-
вень трофии несколько отличается от пела-
гиали центрального района и залива Боль-
шое Онего, общий характер сезонной дина-
мики рачка сохраняется, но у него есть осо-
бенности. Так, в июне в Петрозаводском и 
Кондопожском заливах развитие популяций 
начинается раньше и в них уже велика доля 
копеподитных стадий (см. табл. 1).

Активный рост количества младших копе-
подитов происходит в Кондопожской губе в 
первой декаде июля, максимум – в начале 
августа. Поскольку трофическая обстановка 
в Кондопожской губе значительно лучше, 
чем в центральном районе и в Петрозавод-
ской губе, численность младших стадий со-
ставляет в среднем 23.8 тыс. экз./м2 (0.7 
тыс. экз./м3). Волны генераций младших и 
старших копеподитов хорошо выражены 
(рис. 4Б). К началу сентября взрослые рачки 
начинают преобладать над копеподитами, 
следовательно, развитие летнего поколения 
завершается к ноябрю. В целом численность 
и биомасса популяции выше, чем в других 
районах озера (табл. 2) из-за повышенного 
уровня трофии в результате антропогенного 
эвтрофирования (Тимакова и др., 2014).

Популяция рачка в Петрозаводской губе 
не достигает максимумов, отмеченных в 
центральной части озера и Кондопожской 
губе (табл. 2). Развитие и рост численности 
младших стадий начинается только к концу 
июля. Волны генераций для младших ко-
пеподитов не ярко выражены, для старших 
копеподитов сливаются и пики в них не вы-
деляются (рис. 4А). К началу августа достига-
ет первого максимума. В это же время отме-
чаются максимальные значения у взрослых 
рачков первой генерации. К сентябрю коли-
чество взрослых рачков преобладает над ко-
пеподитами, и к ноябрю популяция перехо-
дит к зимнему состоянию. Особенности ди-
намики популяции в Петрозаводской губе, 
возможно, определяются двумя причинами. 
Первая – это влияние темных вод р. Шуя, ко-
торые оказывают негативное воздействие на 
экосистему залива (Калинкина и др., 2016). 
Вторая – активная гидродинамика в июле, 
которая разрушает вертикальную стратифи-
кацию, в результате чего температура по-
верхностных слоев воды сильно варьирует. 
Ранее было показано, что структура всего зо-
опланктонного сообщества Петрозаводской 
губы в июле характеризуется также высокой 
изменчивостью (Сярки, Фомина, 2014).

Были рассмотрены другие факторы, так-
же влияющие на сезонную динамику рачка.

Соотношение самцов и самок в июне, а 
также в августе, сентябре и октябре пример-
но 1:1, только в июле, когда идет активное 
размножение, 1:2 (в среднем 50 % самок с 
яйцами от количества самок). В вегетацион-
ный период взрослые рачки сосредоточены 
в основном в верхнем, 5 метровом, слое или 
в слое от 10 до 25 метров (от 10 до 50 метров 
на глубоководных станциях). У эудиаптомуса 
отмечается агрегированность в распределе-
нии, самки с яйцами располагаются в более 
глубоких слоях (ниже 25 метров, на глубоко-
водных станциях ниже 50 метров). По дан-
ным J.-E. Svensson (1997), самки с яйцами 
избегают поверхностных вод в связи с хищ-
ничеством рыб, поскольку пигментирован-
ные яйца визуально более заметны и легко 
обнаруживаются.

Скорость прироста численности популя-
ции можно оценить по количеству яиц.

Количество яиц в кладке у Eudiaptomus 
gracilis легко определить, т. к. яйца некото-
рое время носятся в яйцевой сумке. Надо 
принять во внимание время откладки яиц, 
когда количество яиц еще мало, но, как пра-
вило, это небольшой промежуток времени, 
поэтому сумки с 2–3 яйцами не учитывают-
ся.

Максимально отмеченное количество 
яиц в сумке мало зависело от трофии райо-
на. Величины в олиготрофном центральном 
районе (21) и в более трофной по условиям 
Кондопожской губе (22) были близки к пока-
зателям Петрозаводской губы (23).

Сезонные различия были выражены силь-
нее, т. к. трофические и температурные усло-
вия существования самок вызывают измене-
ние среднего количества яиц в кладке (рис. 
5). Так, подо льдом в марте  2017 г. среднее 
количество яиц в сумке было  6.7 (медиа-
на 6, максимум 10). В центральном районе 
такое же количество яиц (6.7) сохранялось 
в июне (максимум 12). По мере прогрева 
воды и значительного улучшения трофиче-
ской обстановки в первой декаде августа 
среднее количество яиц в кладках выросло 
до  13.2 (медиана  12.5, максимум 21). К осе-
ни среднее количество яиц в кладке снижа-
лось (10.2) при отдельных случаях больших 
кладок (21).
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Рис. 4. Динамика численности (N, тыс. экз./м2) возрастных групп в Петрозаводском (А) и Кондопожском 
(Б) заливах. 1 – младшие копеподиты, 2 – старшие копеподиты, 3 – взрослые рачки 

Fig. 4. Dynamics of the abundance (N, th. ind./m2) of Eudiaptomus gracilis age groups in Petrozavodskaya (А) 
and Kondopozhskaya (Б) Bays. 1 – early copepodites, 2 – late copepodites, 3 – adult copepods
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Таблица 2. Максимальные показатели популяций Eudiaptomus gracilis в летний период
Table 2. Maximum values of Eudiaptomus gracilis populations in summer

Район Численность, тыс. 
экз./м2 Биомасса, г/м2 Численность, 

тыс. экз./м3
Биомасса, 

г/м3

Центральная часть 50–53 1.50–1.80 0.6–1.8 0.02–0.06

Петрозаводская губа 40–49 1.00–1.10 1.7–2.0 0.03–0.04

Кондопожская губа 51–73 1.80–2.80 1.8–2.4 0.05–0.07

Рис. 5.  Распределение частот количества яиц в кладке в различные сезоны. 1 – июнь, 2  – август, 3 – 
сентябрь

 Fig. 5. Frequncy distribution of eggs number in egg-laying in different seasons. 1 – June, 2 – August, 3 – 
September

Температурный режим определяет ско-
рость развития рачков. В холодном централь-
ном и глубоководном районах развитие по-
пуляции не заканчивается к сентябрю и доля 
взрослых особей меньше доли копеподитов. 
В губах температурные условия лучше и к 
сентябрю большая часть популяции состоит 
из взрослых особей.

Обсуждение 
По нашим данным, сезонная динамика 

рачка Eudiaptomus gracilis в последние годы 
(2014–2017 гг.) имеет сходный характер (по 
срокам и количественным параметрам) с ци-
кличностью, наблюдаемой в прошлом веке. 
Можно предположить, что на фоне высокой 
межгодовой изменчивости и широкой нор-
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мы реакции эудиаптомуса климатические 
изменения последних лет заметного влия-
ния на жизненный цикл рачка не оказали.
Заключение

Показано, что дициклический характер 
популяционной динамики сохраняется как 
в центральной части водоема, так и в круп-
ных заливах. Трофическая обстановка опре-
деляет максимальные летние показатели 
численности и биомассы популяции рачка. 

Сроки развития генераций рачков зависят от 
температурного режима района. Показаны 
скопления рачков в пелагиали центральной 
части озера в июне. В Петрозаводской губе 
активное летнее развитие рачка задержива-
ется почти на месяц по сравнению с другими 
районами, что, возможно, связано с особен-
ностями гидродинамического режима зали-
ва. Сдвиги сроков сезонных явлений пока не 
оказывают влияния на характер годовой ци-
кличности рачка в Онежском озере.
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Summary: In the context of climate changes and seasonal shifts the study 
of the annual cyclicity in the plankton community and its elements is very 
important. Eudiaptomus gracilis is the main species in Lake Onega pelagic 
zooplankton and can be found in the lake all the year round. It takes part in the 
formation of bioresources, besides it is an important element of planktivorous 
fish food reserve. On the basis of the long-term observations the life cycle of 
the crustacean populations from the different areas of the lake was analyzed. 
Annual trajectories of the seasonal dynamics of age groups were obtained. 
It was shown that the dicyclic character of the population dynamics in the 
central part and large bays of Lake Onega is similar, but there are some 
features connected to the thermal regime and trophic levels. The trophic 
state determines the maximum summer levels of crustacean population 
abundance and biomass, which vary 1.5-2 times by areas. The maximum 
values were recorded in the Kondopozhskaya Bay, they are connected with 
the anthropogenic eutrophication. The features of the population life cycle 
in Petrozavodskaya Bay are associated with the hydrodynamic regime of 
the bay. The state of the population in a subglacial period was studied in 
detail. It was shown that the beginning of the reproduction depends on the 
state of ice and snow cover. In comparison with the data of the last century, 
no noticeable changes in the nature of the annual cyclicity of Eudiaptomus 
gracilis were observed, despite fluctuations in the anthropogenic load and 
climatic changes in recent decades.
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