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УДК 556.532.5. 

ТЕРМИЧЕСКИЕ И ДИНАМИЧЕСКИЕ ПРОЦЕССЫ В ОЗЕРЕ ПЛЕЩЕЕВО 
С. А. Поддубный1, А. И. Цветков1, И. Н. Иванова2, А. А. Будников2, М. В. Цветкова1 

1Институт биологии внутренних вод им. И.Д. Папанина РАН  
152742 пос. Борок, Ярославская обл., Некоузский р-н, e-mail: spod@ibiw.ru 

2Московский государственный университет имени М. В. Ломоносова, 
физический факультет, кафедра физики моря и вод суши.  

119991, Москва, Ленинские горы, д. 1, стр. 2, e-mail: aa.budnikov@physics.msu.ru 
Поступила в редакцию: 21.02.2020 

Рассматриваются особенности формирования термической стратификации и динамические процессы 
в оз. Плещеево в вегетационный период. Проведен анализ многолетних изменений климатических харак-
теристик бассейна озера. Особенности атмосферной циркуляции изучены с использованием многолетних 
суточных значений индекса Североатлантического колебания. На основе многолетних данных терморе-
гистраторов, размещенных в толще воды, детально охарактеризованы фазы годового термического цикла 
озера. Определены периоды формирования и разрушения температурной стратификации, выявлены осо-
бенности динамики термоклина при различном ветровом воздействии. Охарактеризованы механизмы пе-
ремешивания отдельных слоев озера. Приведены результаты расчетов распределения по акватории водо-
ема элементов ветровых волн. С использованием спектрального анализа рядов температуры воды пока-
зана возможность существования в озере внутренних волн различной природы. Оценен вклад ветровых и 
внутренних волн в перемешивание водной толщи.  Ветровые течения рассчитываются на основе стацио-
нарной модели однородного водоема с учетом рельефа дна и ветрового воздействия. Оценивается воз-
можность формирования в озере плотностных течений, вычисленных динамическим методом. Представ-
лены результаты измерения течений на отдельных горизонтах профилографом RCM 9 LW (Aanderaa 
Instruments). Выявлен циркуляционный характер движения воды в озере, осложненный воздействием 
длиннопериодных внутренних волн. 

Ключевые слова: термическая стратификация, ветровые волны, ветровые течения, плотностные тече-
ния, внутренние волны. 

DOI: 10.24411/0320-3557-2020-10009 

ВВЕДЕНИЕ 
Крупномасштабные комплексные изуче-

ния состояния экосистемы оз. Плещеево стали 
проводиться ИБВВ АН СССР (РАН) в конце 
70-х – начале 80-х годов ХХ века. Наряду 
с всесторонними гидробиологическими и их-
тиологическими исследованиями, большое 
внимание уделялось изучению абиотических 
факторов среды и, в первую очередь, законо-
мерностям формирования термического режи-
ма и структуры течений в озере. 

Надо отметить, что исследование про-
странственно-временной изменчивости поля 
температуры в озере дает физическую основу 
для понимания особенностей проявления хи-
мических и биологических процессов. Темпе-
ратура воды в пресном водоеме определяет 
вертикальную плотностную структуру водной 
толщи и, соответственно, ее вертикальную ус-
тойчивость, обуславливает формирование раз-
личных циркуляционных течений и влияет на 
дрейфовый перенос воды [Бояринов, Петров, 
1991 (Boyarinov, Petrov, 1991)]. 

Плещеево озеро – димиктический водо-
ем с весенней и осенней гомотермией и ярко 
выраженной температурной стратификацией 
в летний период. Обобщенные более ранние 
сведения о термическом режиме озера (ледо-

вые явления, сроки начала и окончания про-
грева водоема, вертикальное и горизонтальное 
распределение температуры воды, параметры 
вертикальной термической структуры, дина-
мика эпилимниона) приведены в монографии 
[Экосистема…, 1989 (Ekosistema…, 1989)] и 
работе [Поддубный, 1992 (Poddubnyi, 1992)]. 
Более поздние исследования термики и содер-
жания растворенного кислорода в плане их 
воздействия на вертикальное распределение 
ряпушки проводились в 2014–2017 гг. с ис-
пользованием самописцев температуры воды и 
многопараметрического портативного зонда 
[Малин и др., 2017 (Malin et al., 2017)]. 

Динамические процессы в озере (ветро-
вые и внутренние волны, ветровые, стоковые и 
плотностные течения) являются основными 
факторами, определяющими функционирова-
ние абиотического звена его экосистемы. От-
сутствие в 80-х годах прошлого века высоко-
точных портативных комплексов для регист-
рации параметров течений привело к единст-
венно возможному пути изучения закономер-
ностей формирования структуры течений 
в озере – математическому моделированию. 

Применение стационарной модели одно-
родного водоема позволило выявить особенно-

mailto:aa.budnikov@physics.msu.ru
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сти формирования горизонтальной циркуляции 
вод при различных гидрометеорологических 
условиях [Поддубный, Литвинов, 1983 (Pod-
dubnyi, Litvinov, 1983)]. Впоследствии резуль-
таты моделирования течений были использова-
ны для установления влияния циркуляции вод 
на распределение скоплений фито-, зоопланк-
тона и пелагических рыб в озере [Поддубный и 
др., 1987 (Poddubnyi et al., 1987); Столбунова, 
2006 (Stolbunova, 2006); Поддубный и др., 1983 
(Poddubnyi et al., 1983)].  

Детальные измерения параметров тече-
ний и ряда других гидрофизических характе-
ристик были осуществлены спустя 30 лет ка-
федрой физики моря и вод суши физического 
факультета МГУ имени М.В. Ломоносова 
с применением многопараметрического зонда 
RCM 9 LW. На основе полученных данных 
был сделан предварительный анализ циркуля-

ции воды, внутренних волн, интрузии и пере-
носа примесей в оз. Плещеево [Самолюбов и 
др., 2015 (Samolyubov et al., 2015)]. 

В настоящее время, располагая материа-
лами натурных наблюдений над распределени-
ем гидродинамических и гидрофизических ха-
рактеристик в водной массе оз. Плещеево поя-
вилась возможность более детального изуче-
ния особенностей проявления динамических 
процессов в период температурной стратифи-
кации. Надо отметить, что такой важный ди-
намический процесс как ветровое волнение 
в озере ранее не обсуждался. 

Цель настоящей работы – выявление за-
кономерностей сезонных изменений термиче-
ского режима, гидродинамических процессов 
(ветровых волн и течений), а также внутренних 
волн в оз. Плещеево в период открытой воды. 

МАТЕРИАЛЫ И МЕТОДЫ 
Для характеристики климатических ус-

ловий в период исследований (2014–2017 гг.) 
использовались метеорологические восьми-
срочные данные по метеостанции 
г. Переславль-Залесский [Булыгина и др., 2019 
(Bulygina et al., 2019)]. Анализ особенностей 
атмосферной циркуляции проводился на осно-
ве многолетних суточных значений индекса 
Североатлантического колебания (САК или 
NAO) [National Oceanic and Atmospheric Ad-
ministration (NOAA), 2020]. Сезонная динами-
ка термического режима озера изучалась с по-
мощью самописцев температуры воды Onset 
HOBO Pendant Temperature/Light Data Logger 
64K и Onset HOBO Water Temperature Pro v2 
Data Logger, установленных на отдельных го-
ризонтах на автономной буйковой станции 
(АБС) в центральной части озера (рис. 1). Ин-
тервал регистрации температуры воды состав-
лял 5–15 мин. Кроме того, на постоянных гид-
рологических станциях температура и элек-
тропроводность воды измерялись многопара-
метрическим портативным зондом YSI 85 
на горизонтах через 1 м глубины (рис. 1). 

Регистрация скорости и направления те-
чений осуществлялась с использованием про-
филографа Aanderaa Data Instruments AS Sea 

Guard RCM 9 по установленной сетке станций 
(рис. 1). Плотностные течения вычислялись 
динамическим методом [(Зубов, Мамаев, 1956 
(Zubov, Mamayev, 1956)]. 

Параметры ветровых волн (высота, дли-
на, период, максимальная донная волновая 
скорость на мелководье, горизонтальная и вер-
тикальная составляющие скорости орбиталь-
ного движения частиц воды в волне на задан-
ных горизонтах) рассчитывали по методике 
Н.А. Лабзовского. Средняя по вертикали ско-
рость ветрового течения вычисляли согласно 
формулам А.С. Судольского. Указанные мето-
дики вошли составной частью в программный 
комплекс, разработанный для моделирования 
гидродинамических процессов в озерах и во-
дохранилищах. Верификация комплекса про-
грамм осуществлена для условий водохрани-
лищ Волжского каскада и озер бассейна Верх-
ней Волги [Поддубный, Сухова, 2002 
(Poddubnyi, Sukhova, 2002)]. 

Статистическая обработка временных 
рядов температуры воздуха, скорости ветра, 
индекса САК и температуры воды на отдель-
ных горизонтах выполнялась с использовани-
ем программы “STATISTICA 10”. 

РЕЗУЛЬТАТЫ ИССЛЕДОВАНИЯ И ИХ ОБСУЖДЕНИЕ 
Климатические особенности бассейна. Кли-
мат бассейна Верхней Волги, в пределах кото-
рого находится оз. Плещеево, умеренно–
континентальный и складывается под воздей-
ствием морских и континентальных воздуш-
ных масс. Морские массы формируются над 
северными районами Атлантического океана и 
арктических морей, континентальные на Ази-

атской территории СНГ. Бассейн Верхней 
Волги пересекают полярные оси антицикло-
нов, проходящие через Скандинавию, Ислан-
дию и Карское море, здесь же находится центр 
пересечения траектории циклонов из северной 
Атлантики и Средиземного моря [Бикбулатов 
и др., 2003 (Bikbulatov et al., 2003)]. 
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Рис. 1. Схема гидрологических станций на оз. Плещеево в 2014‒2017 гг. 

Fig. 1. Scheme of hydrological stations on the Lake Pleshcheyevo in 2014‒2017. 

В целом динамика атмосферной цирку-
ляции может быть оценена с помощью индекса 
САК – одной из мод глобальной изменчиво-
сти, определяющей условия погоды над евро-
пейской частью России. Причем положитель-
ные отклонения САК указывают на усиление 
зональной циркуляции, тогда как в отрица-
тельной фазе САК происходит усиление мери-
дианального типа циркуляции воздушных масс 
[Лобанов, Тощакова, 2016 (Lobanov, 
Toschakova, 2016); Рыбак, Рыбак, 2005 (Rybak, 
Rybak, 2005)]. 

Анализ среднесуточных значений САК 
за последнее десятилетие (2010–2018 гг.) вы-
явил следующие особенности временного рас-
пределения индекса. В указанный период ме-

ридиональный перенос воздушных масс пре-
обладал над широтным (54 и 46% соответст-
венно). Причем, зональная циркуляция явно 
интенсифицировалась в середине весны и осе-
нью. В конце весны и летом (май–август) по-
года определялась меридианальными потока-
ми воздуха. Продолжительность положитель-
ной фазы САК варьировалась от 1 до 31 сут, 
отрицательной – от 1 до 58 сут (табл. 1). 

Непосредственно в период наблюдений 
(апрель–октябрь 2014–2017 гг.) в положитель-
ной фазе САК преобладал зональный перенос 
воздушных масс. Вместе с тем, отрицательная 
фаза САК характеризовалась положительной 
температурной аномалией и несколько боль-
шим суммарным количеством осадков (в срав-
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нении с положительной фазой САК). Также 
следует отметить, что в обеих фазах господ-
ствовали ветры западного и южного направле-
ний (табл. 2). 

Впоследствии спектральный анализ вре-
менного ряда САК с фильтрацией и исключе-
нием краевых областей низких и высоких час-
тот позволил выделить 4 основных периода 
колебаний индекса: 2.9, 1.6, 1.2 и 0.8 мес. 

Спектральный анализ внутрисезонной измен-
чивости скорости ветра и температуры воздуха 
для каждого рассматриваемого года показал, 
что более 50% в спектральную плотность вно-
сят суточные колебания указанных парамет-
ров. Остальные наиболее значимые периоды 
колебаний скорости  ветра: 27, 14, 9 и 5 сут, 
температуры воздуха – 30, 18, 10 и 6 сут. 

Таблица 1. Характеристика индекса Североатлантического колебания за период с 2010 по 2018 гг. 

Table 1. Characteristics of the North Atlantic Oscillation Index for the period from 2010 to 2018 
Месяц 
month 

Положительная фаза 
Positive phase 

Отрицательная фаза 
Negative phase 

n % ΔT, сут Tср, сут n % ΔT, сут Tср, сут 
Апрель 
April 

176 65 1‒28 13.6 94 35 1‒20 7.5 

Май 
May 

113 40 1‒31 6.3 166 60 1‒31 9.2 

Июнь 
June 

99 37 1‒22 8.3 171 63 2‒55 13.2 

Июль 
July 

101 36 1‒22 7.1 178 64 1‒58 12.7 

Август 
August 

94 34 1‒31 6.3 185 66 1‒37 13.2 

Сентябрь 
September 

168 62 1‒25 12.0 102 38 1‒21 7.3 

Октябрь 
October 

138 50 1‒22 7.0 140 50 1‒27 7.0 

Примечание. n ‒ число наблюдений, ΔT ‒ диапазон продолжительности фазы, Tср ‒ средняя продолжитель-
ность фазы. 

Note.  n – is the number of observations, ΔT– is the phase duration range, Tav – is the average phase duration. 
Таблица 2. Средние метеорологические характеристики по г. Переславль-Залесский (апрель‒октябрь), соответ-
ствующие положительной и отрицательной фазам САК за период с 2014 по 2017 гг. 

Table 2. Average meteorological characteristics for the city of Pereslavl-Zalessky (April–October), corresponding to 
the positive and negative phases of the NAO for the period from 2014 to 2017 

Характеристика 
Characteristic 

Фазы САК  
NAOphases 

Положительная 
Positive 

Отрицательная 
Negative 

Направление ветра, % 
Direction of the wind, % 

  

Северное / North (315‒45°) 20 23 
Восточное / East (45‒135°) 14 14 
Южное / South (135‒225°) 27 29 
Западное / West (225‒315°) 39 34 

Широтная составляющая, % 
Latitudinal component, % 

53 48 

Меридианальная составляющая, % 
Meridional component, % 

47 52 

Средняя скорость ветра, м/с 
Average wind speed, m/s 

1.9 1.8 

Максимальная скорость ветра, м/с 
Maximum winds peed, m/s 

5.9 5.6 

Сумма осадков, мм 
Amount of precipitation, mm 

98 117 

Температура воздуха, °C 
Air temperature, °C 

10.1 13.3 
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Суточные колебания обусловлены нагревом и 
охлаждением подстилающей поверхности 
в течение суток и соответственно возникнове-
нием дневных и ночных бризов. Колебания 
синоптического масштаба в пределах месяца 
связаны с прохождением крупных барических 
образований. 

Отставание периодов колебаний темпе-
ратуры воздуха от скорости ветра может быть 
связано с первоначальным продвижением теп-
лых или холодных воздушных масс и после-
дующим постепенным прогреванием или ох-
лаждением воздуха.  

Несоответствие общим закономерностям 
распределения метеорологических характери-
стик в пределах двух фаз САК (в нашем случае 
отрицательной фазе индекса соответствовала 
положительная аномалия температуры возду-
ха, положительной фазе – отрицательная) мо-
жет быть связано, во-первых, с коротким ря-
дом наблюдений (всего 4 года), а во-вторых – 

с необходимостью учета дополнительных ин-
дексов атмосферной циркуляции, определяю-
щих погоду на Европейской части России. 

Так, согласно современным исследова-
ниям, считается, что для описания изменчиво-
сти характеристик циркуляции в атлантико-
европейском регионе одного индекса САК не-
достаточно. Наряду с ним необходимо учиты-
вать изменчивость траекторий циклонов, кото-
рая характеризуется индексом Восточноатлан-
тического колебания (ЕА) [Нестеров, 2013 
(Nesterov, 2013)]. Вероятнее всего положи-
тельная аномалия температуры воздуха в от-
рицательной фазе САК в период с 2014 
по 2017 гг. формировалась в результате преоб-
ладающего прохождения влажных тропиче-
ских циклонов. В целом средняя за вегетаци-
онный период температура воздуха в районе 
оз. Плещеево соответствовала или была не-
сколько выше нормы (табл. 3). 

Таблица 3. Нормы и средние значения температуры воздуха с апреля по октябрь в разные периоды по г. Переславль-
Залесский 

Table 3. Norms and average values of air temperature from April to October at different periods in the city of Pereslavl-
Zalessky 

Годы 
Years 

Месяцы / Month Среднее 
Average Апрель 

April 
Май 
May 

Июнь 
June 

Июль 
July 

Август 
August 

Сентябрь 
September 

Октябрь 
October 

1961‒1990* 4.5 12.0 15.7 17.5 15.7 10.2 4.1 11.4 
1971‒2001* 5.0 11.8 16.2 17.7 15.6 10.1 4.1 11.5 
1981‒2010* 5.4 12.2 16.0 18.3 16.0 10.6 4.7 11.9 
2014‒2017** 5.0 12.8 15.2 18.0 17.4 11.5 3.2 11.9 

Примечание. “*” ‒ периоды выделены согласно рекомендациям по определению норм температуры воздуха 
[Коршунова, Швець, 2014 (Korshunova, Shvets, 2014)], “**” ‒ исследуемый период. 

Note. “*” – periods are allocated according to recommendations for determining air temperature norms [Korshunova, 
Shvets, 2014], “**” – study period. 

Годовой термический цикл. Темпера-
турный режим оз. Плещеево определяется его 
географическим положением, морфометрией, 
проточностью и минерализацией воды. 
Поскольку различия в последней не сущест-
венны, данное озеро можно отнести к катего-
рии голомиктических водоемов (не противоре-
чит указанному ранее термину димиктическое 
озеро), которые регулярно или периодически 
перемешиваются до дна [Эдельштейн, 2014 
(Edelstein, 2014)]. 

Годовой термический цикл озер умерен-
ных широт состоит из двух периодов: весенне-
летнего нагревания водной массы и осенне-
зимнего её охлаждения. Периоды характеризу-
ется последовательно меняющимися фазами. 
В весенне-летнем периоде – это подледная 
частичная циркуляция, полная циркуляция, 
формирование прямой стратификации. 
В осенне-зимнем периоде – это частичная 

осенняя циркуляция, полная циркуляция, фор-
мирование обратной стратификации и зимняя 
подледная обратная стратификация [Эдель-
штейн, 2014 (Edelstein, 2014)].  

Рассмотрим более подробно годовой 
термический цикл оз. Плещеево на примере 
непрерывной регистрации температуры воды 
на горизонтах 2, 5, 7, 12, 15, 20 и 24 м на авто-
номной буйковой станции с 28 апреля 2016 г. 
по 31 октября 2017 г. (рис. 2). 

Весенне-летний период нагревания, 
фаза полной циркуляции. В 2016 г. разруше-
ние ледяного покрова на озере зафиксировано 
8 апреля. Положительные температуры возду-
ха с колебаниями от 2.4 до 13.5°С и средним 
значением 8°С в сочетании с периодически вы-
сокими скоростями ветра (до 13 м/с) привели 
к быстрому прогреву толщи воды и установле-
нию вертикальной гомотермии. Температура 
воды в поверхностном слое к концу апреля 
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достигала 4.8–5.9°С, а в придонном – 4.0–
4.8°С. Основным механизмом формирования 
гомотермии выступает конвективно-
динамическое перемешивание. Температура 
воды в поверхностном слое до конца первой 
декады мая повышалась в среднем 
на 0.23°С/сут и достигала 10–11°С. 

Весенне-летний период нагревания, 
формирование прямой стратификации 
(летняя стагнация). Со второй декады мая 
в озере формируется термическая стратифика-
ция, интенсивность которой характеризуется 
показателем устойчивости (E, с-2) [Эдель-
штейн, 2014 (Edelstein, 2014)]: 

𝐸𝐸 = 𝑔𝑔
𝜌𝜌

 × 𝑑𝑑𝜌𝜌
𝑑𝑑𝑧𝑧

, 

где: 𝑔𝑔 – ускорение силы тяжести, 𝜌𝜌 – плотность 
воды, 𝑧𝑧 – глубина. Погодные условия в мае – 
июне неустойчивые: периоды прогрева воздуха 
сменяются временными похолоданиями. Ам-
плитуда колебаний температуры воздуха со-
ставляет 17.9°С (5.8–23.7°С). Средние макси-
мальные скорости ветра – 7.5 м/с, с порывами 
до 10–11 м/с. Изменения температуры воды по 
вертикали достигают 5°С с максимальными 
градиентами (до 1.8°С/м) в слое 2–5 м. Верти-
кальная устойчивость водной массы изменяется 
в пределах 1.0–2.8 с-2. В придонных слоях озера 
(>18 м) она близка к нулю, или имеет отрица-
тельные значения, что свидетельствует о плот-
ностной неустойчивости слоев и их конвектив-
ном перемешивании. 

 
Рис. 2. Сезонное распределение температуры воды на АБС в 2016–2017 гг. 

Fig. 2. The seasonal distribution of water temperature on the ABS in 2016–2017. 

 
Рис. 3. Вертикальные профили температуры воды на АБС в 2016 г. 1 – 10.05, 2 – 12.05, 3 – 14.05, 4 – 16.05, 5 – 
17.05, 6 – 18.05, 7 – 20.05. 

Fig. 3. Vertical water temperature profiles on the ABS in 2016. 1 – 05/10, 2 – 05/12, 3 – 05/14, 4 – 05/16, 5 – 05/17, 6 
– 05/18, 7 – 05/20. 
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В периоды локальных похолоданий и 
усиления ветрового воздействия устойчивость 
верхних и средних горизонтов уменьшается в 
несколько раз (до 0.04–0.4 с-2). Преобладает 
конвективно-динамическое перемешивание, 
приводящее к уменьшению вертикальных гра-
диентов температуры до 0.1–0.5°С/м и пере-
мещению их в слой 18–20 м. Такое заглубле-
ние градиента на 12–13 м происходит в тече-
ние 2–3 часов. С ослаблением скорости ветра 
до 2 м/с максимальный градиент температуры 
восстанавливает свое положение в слое 2–5 м 
примерно через двое суток (рис. 3). 

В дальнейшем с постепенным прогревом 
воздуха вертикальная устойчивость в верхних 
слоях воды достигает 3.5 с-2. Кратковременные 
усиления ветрового воздействия приводят 
к динамическому перемешиванию верхнего 
слоя воды и заглублению максимального гра-
диента температуры на глубины 5–7 м. Тол-
щина эпилимниона в этот период составляет 
в среднем 2–5 м. Температура воды в нем по-
степенно увеличивается от 12 до 23°С, тогда 
как в гиполимнионе – от 5 до 7°С. Максималь-
ный прогрев воздуха с среднесуточными тем-
пературами 23–24°С приходится на конец ию-
ля и иногда захватывает начало августа. В это 
время наблюдается максимальный прогрев 
эпилимниона (до 25°С). Максимальные гради-
енты температуры воды находятся в слое 5–
7 м и достигают 4–5°С/м. Здесь же отмечается 

наибольшая вертикальная устойчивость вод-
ной массы (4.5–5.4 с-2). Этот период характе-
ризуется, как правило, слабым ветровым воз-
действием, что способствует в сочетании 
с высокими температурами воздуха формиро-
ванию в эпилимнионе суточных термоклинов. 
Сезонный термоклин в середине лета занимает 
слой от 5 до 18 м.  

При кратковременных усилениях ветра 
(9–11 м/с) суточные термоклины могут разру-
шаться в течение 2–3 часов. Интенсивное ди-
намическое перемешивание достигает верхней 
границы сезонного термоклина, происходит ее 
эрозия и сжатие, и как следствие – увеличение 
вертикальных градиентов температуры воды 
до 5°С и устойчивости слоев до 5.4 с-2. В сред-
них слоях термоклина (глубже 9 м) плотност-
ная устойчивость слоев резко снижается. 
В результате динамического воздействия 
в толще термоклина генерируются вертикаль-
ные колебания слоев воды. Так в начале авгу-
ста, в течение суток амплитуда вертикальных 
перемещений нижней границы термоклина 
(изотерма 8°С) составляет 1‒1.5 м. Амплитуда 
колебаний верхних слоев термоклина (изотер-
ма 12°С) достигает величины 3.5 м (слои с по-
ниженной плотностной устойчивостью на глу-
бинах 7‒9 м). В непосредственной близи 
к верхней границе термоклина колебания сно-
ва уменьшаются до 0.8‒1.3 м (горизонты 
6.5‒7.8 м) (рис. 4). 

  
Рис. 4. Вертикальные профили температуры воды на АБС 08.08.2016 г., время регистрации: 1 – 0100, 2 – 0700, 
3 – 1000, 4 – 1900, 5 – 2200, амплитуда колебаний изотермы: A – 8°С, B – 12°С, С – 16°С. 

Fig. 4. Vertical water temperature profiles on ABS 08.08.2016, registration time: 1 – 0100, 2 – 0700, 3 – 1000, 4 – 1900, 
5 – 2200, isotherm oscillation amplitude: A – 8°C, B – 12°C, C – 16°C . 
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Рис. 5. Среднесуточная температура воздуха с 1 мая по 10 октября (г. Переславль-Залесский). 1 – 2016 г., 2 – 
2017 г., 3 – тренд ряда 2016 г., 4 – тренд ряда 2017 г.  

Fig. 5. The average daily air temperature is from May 1 to October 10 (Pereslavl-Zalessky). 1 – 2016, 2 – 2017, 3 – the 
trend of the 2016 series, 4 – the trend of the 2017 series. 

 
Рис. 6. Средняя (1) и максимальная (2) за сутки скорость ветра с 28 апреля по 10 октября 2016 г. (г. Переславль-
Залесский). 3, 4 – тренды рядов. 

Fig. 6. The average (1) and maximum (2) per day wind speed from April 28 to October 10, 2016 (Pereslavl-Zalessky 
city). 3, 4 – series trends. 

Осенне-зимний период охлаждения, 
частичная осенняя циркуляция (летняя 
стагнация). Во второй половине августа на-
чинается устойчивое постепенное снижение 
среднесуточной температуры воздуха, а также 
увеличение средних и максимальных суточных 
скоростей ветра (рис. 5, 6). Интенсификация 
динамического перемешивания приводит 
к уменьшению максимальных вертикальных 
градиентов температуры воды до 1.5‒2°С/м и 
их заглублению в слой 9‒12 м. Толщина эпи-
лимниона составляет 8‒9 м. Положение верх-
ней границы гиполимниона не претерпевает 
существенных изменений и варьирует 
на глубине ~18 м. 

На рис. 7 показаны вертикальное рас-
пределение температуры, полученное на двух 
поперечных (точки 1–5 и точки 6–10) и про-
дольном разрезе озера (точки 11–19) 24–
25 августа 2014 г. Здесь хорошо виден верхний 

прогретый слой 8–10 м, в котором происходит 
вертикальное перемешивание. Ниже начинает-
ся зона устойчивого термоклина. В припо-
верхностном слое температура 21–22°С, 
в придонном слое температура уже 8.6–9.2°С. 
В зоне термоклина вертикальный градиент 
температуры составляет в среднем 1.5°С/м.  

С середины сентября вертикальные гради-
енты температуры не превышают 1°С/м и посте-
пенно занимают слой 12‒18 м, а к концу сентяб-
ря ‒ перемещаются в придонный слой 20‒24 м. 

Вертикальная устойчивость толщи воды 
постепенно уменьшается, но еще сохраняет 
значения от 2 до 4.5 с-2. В верхних и нижних 
слоях она близка к нулю или имеет отрица-
тельные значения, что свидетельствует о на-
хождении слоев в неустойчивом состоянии. 
Возникающее конвективно-динамическое пе-
ремешивание приводит к дальнейшему заглуб-
лению термоклина.  
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Рис. 7. Распределение температуры Т по глубине и длине водоема на поперечных разреза (a, b) и продольно-
осевом (c), полученное 24–25 августа 2014 г.   

Fig. 7. The temperature distribution T along the depth and length of the reservoir on the transverse section (a, b) and longitu-
dinal-axial (c), obtained on August 24–25, 2014. 

В этот период при усилении скорости 
ветра до 9‒11 м/с, с последующим сохранени-
ем ее в пределах 6‒8 м/с, придонный термо-
клин может совершать колебательные движе-
ния опускаясь до дна и разрушая гиполимни-

он. Восстановление первоначального профиля 
температуры происходит через 1.5 сут. Ам-
плитуда колебаний верхней границы термо-
клина составляет 8, а нижней ‒ 5 м (рис. 8). 

Рис. 8. Вертикальные профили температуры воды на АБС с 22 по 24 сентября 2016 г. 1, 2 ‒ огибающие верхней 
и нижней границ термоклина соответственно. 

Fig 8. Vertical profiles of water temperature on the ABS from September 22 to September 24, 2016. 1, 2 are the enve-
lopes of the upper and lower boundaries of the thermocline, respectively. 

Режимы вертикального перемешива-
ния водной толщи. В заглубление и динамику 
эпилимниона вносят вклад три основных фак-
тора: воздействие ветра на поверхность озера, 
сдвиг скорости на границе раздела плотности 
между эпилимнионом и сезонным термоклин-
ном, вызываемый сейшевыми движениями и 
конвективное перемешивание за счет гравита-
ционной неустойчивости, возникающей при 
охлаждении поверхностных слоев воды [Боя-
ринов, Петров, 1991 (Boyarinov, Petrov, 1991)]. 

Причем первые два фактора относятся к 
главным механизмам генерации турбулентной 
кинетической энергии при ветровом воздейст-
вии, обуславливающим увеличение в толщине 

верхнего квазиоднородного слоя. Надо отме-
тить, что скорость продвижения турбулентно-
го фронта уменьшается при достижении гра-
ницы раздела плотности и определяется вели-
чиной вертикальной устойчивости пикнокли-
на. Зависимость же турбулентности от устой-
чивости вод характеризуется числом Ричард-
сона (Ri), которое для перемешанного слоя 
можно определить из следующего соотноше-
ния [Поддубный, 1992 (Poddubnyi, 1992)]: 

𝑅𝑅𝑅𝑅–1 = 𝑢𝑢2 𝑔𝑔′⁄ ℎэ, 
где hэ‒ мощность эпилимниона, 𝑢𝑢 = �𝜏𝜏𝑠𝑠 𝜌𝜌⁄  – 
динамическая скорость, 𝜏𝜏𝑠𝑠 = 𝛾𝛾𝑊𝑊2 ‒ касатель-
ное напряжение ветра γ = 0.00325 кг/м3 [Фель-
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зенбаум, 1960 (Felsenbaum, 1960)], W ‒ ско-
рость ветра, м/с, 𝑔𝑔′ = ∆𝜌𝜌𝜌𝜌 𝜌𝜌⁄ – скорректиро-
ванное ускорение (g‒ ускорение силы тяжести, 
Δρ ‒ градиент плотности на границе раздела 
эпи- и гиполимниона). 

На основе результатов теоретических и 
экспериментальных исследований [Spigel, Im-
berger, 1980] была предложена классификация 
реакции озера в ответ на ветровое воздействие, 
отражающая в соответствии со значениями Ri 
четыре его режима. С учетом морфометриче-
ских показателей озера (L – длины, м; макси-
мальной глубины H, м и мощности гиполим-
ниона – hг, где H = hэ +hг) границы режимов 
можно записать в общем и конкретно для озе-
ра видах (табл. 4). 
1. Ri < 1. Водная масса однородна в подав-

ляющем большинстве случаев. Большая 
амплитуда перемещений границы разделы 
плотностей. Интенсивное вертикальное пе-
ремешивание подавляет образование внут-
ренних волн. 

2. 1 < Ri < (𝐿𝐿 2ℎэ⁄ )�𝐻𝐻ℎг. На границе раздела 
слоев имеется сдвиг скорости. Быстрое за-
глубление эпилимниона сопровождается 
большими перемещениями границы раздела 
слоев. В течение одного ветрового цикла 
может произойти полное вертикальное пе-
ремешивание. Внутренние волны больших 
масштабов не наблюдаются. 

3. (𝐿𝐿 2ℎэ⁄ )�𝐻𝐻 ℎг⁄ <Ri<(𝐿𝐿2 4ℎэ2⁄ )(𝐻𝐻 ℎг⁄ ). Боль-
шая часть энергии, тратящаяся на заглубле-
ние границы раздела, поступает с кинетиче-
ской энергией, генерируемой на поверхно-
сти. Сильный ветер вызывает заметные ко-
лебания на границе раздела слоев. Преоб-
ладают внутренние сейши, тогда как внут-
ренние волны имеют второстепенное зна-
чение. Полное перемешивание водной тол-
щи происходит очень редко. 

4. Ri>(𝐿𝐿2 4ℎэ2⁄ )(𝐻𝐻 ℎг⁄ ). Доминируют силы 
плавучести. Внутренние волны имеют ко-
роткий период и малые амплитуды. Грани-
ца раздела слоев сохраняет острую форму. 
Полное вертикальное перемешивание 
за один синоптический цикл не происходит. 

Оценки значений Ri проведены для пе-
риода стратификации с 10 мая по 10 октября 
2016 г. Касательное напряжение ветра рассчи-
тано на продольную ось озера, совпадающую 
с его длиной (L): 𝜏𝜏𝐿𝐿 = 𝛾𝛾(𝑊𝑊2𝑠𝑠𝑠𝑠𝑠𝑠𝛼𝛼𝐿𝐿), где 𝛼𝛼𝐿𝐿– 
угол между направлением ветра и продольной 
осью озера. В результате вычислений получе-
ны значения Ri отдельных слоев, изменяю-
щиеся в достаточно широких пределах – 
от (-650) до 5.3×105. Сравнение фактических 
значений Ri с диапазонами их изменений 
(табл. 4) позволило определить возможные 
режимы перемешивания в озере. 

Таблица 4. Диапазоны изменения числа Ri для различных режимов перемешивания в оз. Плещеево в зависимо-
сти от его морфометрических характеристик 

Table 4. The ranges of changes in the number Ri for various mixing modes in Lake Pleshcheyevo depending on its 
morphometric characteristics 

Слой, м 
Layer, m 

Режимы 
Modes 

 1 2 3 4 
2–5 <1 1–30000 1320–2∙106 >2∙106 
5–7 <1 1–16400 900–6.3∙105 >6.3∙105 
7–12 <1 1–9300 640–4.1∙105 >4.1∙105 
12–18 <1 1–4660 520–2.7∙105 >2.7∙105 
18–20 <1 1–2750 550–3∙105 >3∙105 
20–24 <1 1–1490 410–5.6∙105 >5.6∙105 

 

Первый режим, характеризующийся ин-
тенсивным вертикальным перемешиванием, 
проявляется в кратковременные периоды на-
чала формирования и разрушения температур-
ной стратификации (первая декада мая и пер-
вая декада октября). Второй режим перемеши-
вания преобладает во второй и третьей декадах 
мая, когда при относительно небольших гра-
диентах плотности и повышенном ветровом 
воздействии наблюдаются значительные пере-
мещения границы раздела слоев до 12–13 м 
(рис. 3). Возможно полное вертикальное пере-
мешивание водной толщи. В летние месяцы и 

в начале осени вплоть до разрушения страти-
фикации в озере преобладает совместное дей-
ствие второго и третьего механизмов переме-
шивания. В заглублении эпилимниона играет 
роль, как ветровое перемешивание, так и сдвиг 
скорости на границе раздела слоев. После пре-
кращения ветрового воздействия в термоклине 
теоретически могут формироваться внутрен-
ние волны короткой амплитуды и длиннопе-
риодные внутренние сейши. Четвертый режим 
перемешивания в оз. Плещеево практически не 
выражен (табл. 5). 
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Таблица 5. Вклад в динамику эпилимниона режимов ветрового перемешивания по числу Ri (%) 

Table 5. Contribution to the dynamics of the epilimnion of the regimes of wind mixing by the number Ri (%) 
Месяц / Month Число случаев 

Number 
of cases 

Режимы 
Modes 

1 2 3 2, 3 4 
Май / May 21 24 52 5 19 – 
Июнь / June 29 – 21 24 55 – 
Июль / July 29 – – 21 79 – 
Август / August 25 – – 24 76 – 
Сентябрь / September 30 – 13 13 67 7 
Октябрь / October 9 11 – 33 56 – 
∆Wм, м/с m/s  1.2–7.2 2.4–9.0 0.2.–2.9 1.0–8.4 0.3 
Wср м, м/с m/s  3.8 5.4 1.4 3.9 0.3 

 

Перемешивание ветровыми и внут-
ренними волнами. Как уже отмечалось выше, 
одним из факторов, воздействующих на по-
верхность озера, является ветер. Созданное им 
волнение турбулизирует верхний слой воды, 
создавая поток турбулентной энергии вглубь 
эпилимниона. Расчет характеристик ветровых 
волн для преобладающих направлений ветра 
со скоростями 50 и 1% обеспеченности (3.5 и 
12 м/с соответственно) выявил следующие 
особенности. Северо-западный ветер скоро-
стью 3.5 м/с формирует волновое поле с мак-
симальными высотами 0.23 м, длинами волн ‒ 

3.9 м и периодами ‒ 1.6 с. Горизонтальные и 
вертикальные орбитальные скорости глубже 
2 м не проявляются.  

Усиление скорости ветра до штормовых 
значений приводит к увеличению высот волн 
до 1 м. Соответственно их длина возрастает до 
12.8 м, а период ‒ до 2.9 с. Орбитальные ско-
рости (Cо) уменьшаются с глубиной (Z) 
по экспоненте: 𝐶𝐶𝑜𝑜 = 67.255𝑒𝑒–0,461𝑧𝑧. При юго-
западном ветре, из-за более короткой длины 
разгона, характеристики ветровых волн 
уменьшаются в 1.2 раза (рис. 9).  

 
Рис. 9. Распределение высот волн в оз. Плещеево при ветре 12 м/с: a – 315°, b – 225°. 

Fig. 9. The distribution of wave heights in Lake Pleshcheyevo with a wind of 12 m/s: a – 315°, b – 225°. 

Изменение с глубиной орбитальных ско-
ростей описывается уравнением вида: 𝐶𝐶𝑜𝑜 =
61.266𝑒𝑒–0,564𝑧𝑧 . Амплитуда волн с увеличением 
глубины быстро уменьшается по экспоненци-
альному закону: 𝑟𝑟𝑧𝑧 = 𝑟𝑟0𝑒𝑒–2𝜋𝜋𝜋𝜋 𝜆𝜆⁄ , где r0 ‒ ампли-
туда волн на поверхности. На глубине λ/2 ам-
плитуда волн составляет 4% от r0 и в расчетах 
может быть не учтена [Эдельштейн, 2014 
(Edelstein, 2014), Cossu et al., 2017]. С глубиной 

также быстро уменьшается кинетическая и по-
тенциальная энергия волн, имеющая равные 
величины и зависящая от амплитуды волны: 
𝐸𝐸 = 1

4
𝜌𝜌𝜌𝜌𝑟𝑟𝑧𝑧2 [Боуден, 1988 (Bowden, 1988)]. 

При средних по силе ветрах энергия волн на 
поверхности составляет 32, а на глубине 2 м ‒ 
всего 0.1 Дж/м2. В случае штормового ветра 
энергия волн изменяется от 690 Дж/м2 

на поверхности до 1 Дж/м2 на глубине 6 м. 
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Таким образом, в начале установления стра-
тификации и в период ее интенсификации при 
толщине эпилимниона ~6 м в его верхних сло-
ях при средних по силе ветрах перемешивание 
обуславливается энергией ветровых волн. 
Штормовой ветер способствует проникнове-
нию волнового перемешивания практически 
до границы раздела слоев плотности. Однако 
в прилегающем к границе раздела плотности 
нижнем слое эпилимниона, более значимый 
вклад в перемешивание должны вносить сдвиг 
скорости, вызванный ветровым течением и 
внутренней сейшей. Вклад последней в пере-
мешивание наибольший в конце периода стра-
тификации, когда толщина эпилимниона 
~12‒18 м и плотностная устойчивость водной 
массы понижена. 

Внутренние волны также являются од-
ним из главных источников перемешивания 
толщи воды. Согласно Н.Н. Филатову [Фила-
тов, 1991 (Filatov, 1991)], среди внутренних 
волн могут быть выделены: длинные гравита-
ционные, короткие и длинные инерционно-
гравитационные (Пуанкаре) с периодом 
Tиг<Tи, инерционные при Tин ≈ Tи, волны 
Кельвина с периодом больше инерционного. 
Трансформация волн Кельвина в прибрежной 
зоне может привести к образованию широкого 
спектра короткопериодных волн. Формирова-
ние внутренних волн Кельвина в слабосоленом 
оз. Шира по морфометрии схожем 
с оз. Плещеево было показано на основе мо-
дельных расчетов с применением трехмерной 
термогидродинамической модели [Якубайлик, 
Компаниец, 2015 (Yakubaylik, Kompaniyets, 
2015)]. Важное значение в динамике озера 
имеют и внутренние сейши. Применительно 
к оз. Плещеево инерционный период составля-
ет 𝑇𝑇и ≈ 12 𝑠𝑠𝑠𝑠𝑠𝑠𝑠𝑠⁄ ≈ 14.4 час, где φ ‒ широта, 
равная 56°. Период внутренней сейши, рассчи-
тываемый по формуле: 

𝑇𝑇с = 2𝐿𝐿 �
𝜌𝜌г

𝜌𝜌г–𝜌𝜌э
1
𝑔𝑔
�

1
ℎэ

+
1
ℎг
��

1 2⁄

 

в зависимости от интенсивности стратифика-
ции изменяется от 19 до 40 час. Возможность 
существования длинных волн Кельвина опре-
деляется внутренним радиусом деформации 
Россби: 

 𝑅𝑅 = �𝑔𝑔�𝜌𝜌г–𝜌𝜌э� ℎэℎг 𝑓𝑓2𝜌𝜌г(ℎэ + ℎг)⁄ �
1 2⁄

 
(где f ‒ параметр Кориолиса), который должен 
быть в несколько раз меньше горизонтальных 
размеров водоема. Для оз. Плещеево он со-
ставляет 1.5 км, что дает вероятность возник-
новения здесь этого типа волн. 

Спектральный анализ непрерывных ре-
гистраций температуры воды на АБС с дис-

кретностью 30 мин на горизонтах 2, 5, 7, 12, 
18, 20 и 24 м с мая по октябрь 2014–2016 гг. 
выявил достаточно обширный набор разнопе-
риодных колебаний (рис. 10). 

Так, во всей толще воды, прослеживают-
ся колебания температуры воды с периодами 
от 3 до 17 сут, обусловленные синоптическими 
изменениями. В металимнионе (глубины 
5‒18 м) отмечены колебания с периодами 
в диапазоне 9.6‒19 час и 1‒1.9 сут, которые мо-
гут быть вызваны гравитационными и инерци-
онными внутренними волнами, а также внут-
ренними сейшами. В последнем случае это от-
четливо видно на рисунке 8. Кроме того, 
по данным измерений скорости и направления 
течений в августе 2014 г., зарегистрирована 
внутренняя волна с горизонтальной длиной 
4 км, вертикальной длиной 𝐻𝐻𝑧𝑧 = 2�𝐻𝐻– 𝑧𝑧𝑇𝑇� для 
низшей моды, фазовой скоростью Cw = 0.2–
0.3 см/с, периодом 3.6 ч, горизонтальной со-
ставляющей скорости Uw от –5 до 5 см/с (где 
zT = 5–13 м ‒ высота термоклина [Самолюбов и 
др., 2015 (Samolyubov et al., 2015)]). Слабые 
колебания температуры воды с периодом 
3.3‒3.5 ч были отмечены в слое 7‒24 м в 2016 г. 

Осенне-зимний период охлаждения, 
полная циркуляция. Период летней стагна-
ции завершается в начале второй декады ок-
тября при температуре водной толщи 9‒10°С. 
Постепенное снижение температуры воздуха и 
конвективно-динамическое перемешивание 
способствуют дальнейшему охлаждению вод-
ной массы озера. Температуры наибольшей 
плотности вода достигает в середине первой 
декады ноября. Вплоть до установления ледо-
става (в 2016 г. ‒ это 2 декабря) вода посте-
пенно охлаждается до температуры 0.2‒0.3°С. 
Обратная температурная стратификация фор-
мируется спустя несколько дней после покры-
тия льдом озера и сохраняется практически до 
конца ледостава. Температура нижних слоев 
озера (18‒24 м) за счет теплоотдачи донных 
грунтов к середине марта прогревается до 2°С. 
С разрушением ледяного покрова в апреле го-
довой термический цикл озера повторяется. 

Следует отметить, что из-за более холод-
ных погодных условий в весенний период 
2017 г. начало стратификации отодвинулось 
на третью декаду мая, т.е. с задержкой 
по сравнению с 2016 г. на две недели (рис. 2, 5). 

Структура течений. Течения в оз. Пле-
щеево в период открытой воды формируются 
в результате совместного действия ветра, 
плотностного расслоения водной толщи и 
рельефа дна. Вклад колебаний уровня и прито-
ка в водоем из-за крайне малых величин не-
значителен.
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Рис. 10. Спектры температуры воды на отдельных горизонтах в оз. Плещеево в период стратификации 2016 г.: 
a – май–июнь, гор. 5 м; b – июнь–июль, гор. 7 м; c – июль–август, гор. 7 м; d – июль–август, гор. 12 м; e – высо-
кочастотная часть спектра, июль–август, гор. 7 м; f – высокочастотная часть спектра, июль–август, гор. 12 м. 
Цифры на спектрах – периоды колебаний в час. 

Fig. 10. Water temperature spectra at individual horizons in Lake Pleshcheevo during the period of stratification 2016: 
a – May–June, horizon 5 m; b – June–July, horizon 7 m; c – July–August, horizon 7 m; d – July–August, horizon 12 m; 
e – the high-frequency part of the spectrum, July–August, horizon 7 m; f – high-frequency part of the spectrum, July–
August, horizon 12 m. The numbers on the spectra are the periods of oscillations per hour. 

В баротропном случае (середина апре-
ля ‒ первая половина мая и октябрь‒ноябрь) 
наблюдаются ветровые течения. В этом случае 
их скорость и направление на отдельных гори-
зонтах, а также характер интегральной цирку-
ляции водной массы достаточно репрезента-
тивно рассчитываются с применением простой 
гидродинамической модели однородного водо-
ема [Фельзенбаум, 1960 (Felsenbaum, 1960)]. 
Предыдущими расчетами была показана воз-
можность формирования в озере двух‒трех 
разнонаправленных циркуляционных образова-
ний, охватывающих всю толщу воды. В верти-
кальном плане течения представляли собой 
двухслойную структуру: верхний слой пример-
но до 1/3 глубины озера перемещался по ветру, 

глубже наблюдалось компенсационное течение 
противоположного направления [Поддубный, 
Литвинов, 1983 (Poddubnyi, Litvinov, 1983)]. 
Аналогичные расчеты проводились и в период 
температурной стратификации. Причем, 
в одном из вариантов моделирования в качестве 
рельефа дна принималась верхняя граница тер-
моклина из предположения, что ветровая цир-
куляция воды в большей степени проявляется 
в верхнем однородном слое. Косвенным под-
тверждением правомерности указанного подхо-
да служило достаточно хорошее соответствие 
распределения скоплений фитопланктона 
с элементами горизонтальной циркуляции вод в 
эпилимнионе [Поддубный и др., 1987 (Poddub-
nyi et al., 1987)]. Такое же допущение принима-
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лось рядом авторов при моделировании распре-
деления фито- и зоопланктона в эпилимнионе 
небольших стратифицированных водоемов 
в Канаде и Великобритании [Blukacz et al., 
2009; Verhagen, 1994; Webster, 1990]. 

В период стратификации определенный 
вклад в формирование структуры течений вно-
сит поле плотности воды. Из-за небольших 
размеров озера горизонтальные градиенты 
плотности невелики и могут оказывать наи-
большее влияние на скорости и направления 
течения при перекосе термоклина в результате 
ветрового нагона, внутренних сейш и внутрен-
них волн. Так, инструментальными исследова-
ниями в 2014 г. было выявлено течение, вы-
званное низшей модой сейши с вертикальной 
длиной равной удвоенной средней глубине 
озера в его пелагиали (23 м). Эта составляю-
щая во время измерений на разрезе, которое 
составляло четверть ее периода, изменялась 
по модулю с высотой над уровнем дна 
до 2 см/с у поверхности воды [Самолюбов и 
др., 2015 (Samolyubov et al., 2015)]. 

В настоящее время существует ряд 
сложных трехмерных математических моделей 
для изучения динамики вод в разнотипных 
стратифицированных озерах [Филатов, 1991 
(Filatov, 1991); Якубайлик, Компаниец, 2015 
(Yakubaylik, Kompaniyets, 2015)]. Примени-
тельно к оз. Плещеево такие модели не ис-
пользовались. Вместе с тем, при изучении осо-
бенностей структуры течений в данном озере и 
механизмов их обуславливающих, необходимо 
оценить вклад плотностных различий водной 
массы в формирование горизонтальной цирку-
ляции воды. В первом приближении наиболее 
простым методом расчета плотностных тече-
ний в водоеме является динамический метод 
[(Зубов, Мамаев, 1956 (Zubov, Mamayev, 
1956)]. Схема расчета включает выбор основ-
ной станции с глубиной, равной средней для 
всех глубин остальных станций, расчет плот-
ности по уравнению состояния пресной воды 
с учетом ее температуры и электропроводно-
сти, вычисление динамических высот основ-
ной станции, расчет динамических высот ос-
тальных станций и приведение их к основной 
станции, построение динамических карт для 
отдельных горизонтов, вычисление скорости 
течения по разности динамических высот ме-
жду станциями. Для расчета динамических 
высот в оз. Плещеево использовались данные 
измерений гидрофизических параметров 
на станциях, совмещенных с регистрацией те-
чений профилографом (рис. 1). 

Дальнейшее выявление особенностей 
структуры течений в озере целесообразно про-

вести на основе сравнения разных методов 
оценки параметров циркуляции вод. В нашем 
случае ‒ это модельные расчеты ветровых те-
чений по модели однородного водоема, расчет 
плотностных течений динамическим методом 
и непосредственная регистрация течений про-
филографом 23‒24 августа 2014 г.  

Ветровые условия перед съемкой и в пе-
риод ее проведения отличались неустойчиво-
стью. Так, 21 и 22 августа преобладал южный 
ветер со среднесуточной скоростью 1.4 м/с. 
Средняя максимальная скорость ветра соста-
вила 4.9 м/с. К 23 ч 22 августа ветер усилился 
до 10‒12 м/с и постепенно стал менять направ-
ление на западное. 23 августа сохранялся за-
падный-северо-западный ветер со средней 
максимальной скоростью 4.5 м/с. На следую-
щий день ветер стал стихать, а направление 
вернулось к юго-западному. Ранее было пока-
зано, что при скорости ветра ~4 м/с время ус-
тановления течений может составлять ~15 ч 
[Поддубный, Литвинов, 1983 (Poddubnyi, Lit-
vinov, 1983)]. Следовательно, к середине дня 
23 августа в озере могла установиться цирку-
ляция воды, соответствующая воздействию 
ветра северо-западных румбов. Проведенные 
расчеты течений по модели однородного водо-
ема для двух направлений ветра (180° и 287°) 
скоростью 4.5 м/с показали формирование 
в водоеме двух круговоротов воды: циклони-
ческого ‒ справа и антициклонического ‒ сле-
ва от действия ветра (рис. 11a, b). Сильный ве-
тер северо-западных румбов вызвал нагон воды 
у южного берега озера и заглубление макси-
мального градиента температуры на 3 м. Вме-
сте с тем, на продольном разрезе в центральной 
части водоема был зафиксирован купол темпе-
ратуры с перепадом глубины залегания верхней 
границы термоклина в 2 м. Течения, вызванные 
неоднородностями поля плотности, в слое 
от поверхности до дна представляли собой один 
циклонический круговорот (рис. 11c, d). Скоро-
сти переноса воды составляли от 0 до 16 см/с и 
были сравнимы по величине с измеренными 
профилографом (табл. 6). Поскольку наилучшее 
совпадение скоростей течения наблюдается 
в слое термоклина (8–12 м), следует предполо-
жить, что здесь преобладающий вклад в фор-
мирование структуры течений вносит поле 
плотности воды. На основе данных измерения 
параметров течений были построены схемы 
интегральной циркуляции воды в слое от по-
верхности до дна, а также отдельно в эпи-, ме-
та- и гиполимнионе (соответственно слои 0–8, 
8–12 и >12 м). Показано, что интегральный го-
ризонтальный перенос воды в озере по данным 
непосредственных измерений с большой веро-
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ятностью может представлять собой два круго-
ворота воды: антициклонический в восточной 
половине озера и меньший по размерам цикло-
нический вихрь – в западной части водоема. 
Выделенные циркуляционные образования 
в целом соответствуют круговоротам воды, 
рассчитанным по модели при ветре северо-
западных румбов. Такие же круговороты отме-
чаются и в эпилимнионе (рис. 11a, 12а, b). 

В металимнионе вероятно образование также 
двух круговоротов, но обратной по сравнению 
с вихрями эпилимниона направленности. При-
чем, циклонический круговорот в восточной 
части озера частично соответствует аналогич-
ной циркуляции, рассчитанной динамическим 
методом (рис. 11d, 12c). В гиполимнионе со-
гласно данным измерения течений формируется 
один антициклонический круговорот (рис. 12d). 

Таблица 6. Скорости рассчитанных плотностных течений (Vп) и измеренных профилографом (Vи) 23‒24 авгу-
ста 2014 г. в оз. Плещеево (см/с) 

Table 6. The velocities of the calculated density flows (Vп) and measured by the porfilier (Vи) on August 23–24, 2014 
in Lake Pleshcheyevo (cm/s) 

Разрезы между 
станциями 

Transects between 
stations 

Горизонты, м 
Horizons, m 

2 4 6 8 9 10 11 12 14 16 18 

2‒3: Vп 0.4 0.7 1.8 2.9 3.4 2.5 0.4 0.7 – – – 
Vи  4.8 4.1 2.9 4.3 3.5 3.6 6.9 – – – 
3‒4: Vп 11.0 11.3 11.5 11.6 8.4 4.6 3.5 2.5 0.7 0.0 0.0 
Vи 6.3 2.4 4.0 2.5 5.1 4.3 3.5 4.3 3.5 3.5 6.6 
4‒5: Vп 9.5 9.7 10.1 10.4 8.0 4.1 2.5 2.2 – – – 
Vи 2.2 5.9 4.7 3.5 4.3 4.1 4.9 2.2 – – – 
7‒8: Vп 0.4 0.3 0.6 1.1 1.9 2.3 2.4 2.1 0.6 0.5 – 
Vи 7.5 7.0 1.4 7.0 9.1 4.2 3.5 2.0 2.7 2.1 – 
8‒9: Vп 4.9 5.1 2.1 0.1 0.9 0.5 0.7 1.1 0.4 0.3 – 
Vи 7.8 6.3 5.0 7.6 4.2 7.0 1.3 1.1 0.7 2.0 – 
12‒3: Vп 1.4 1.5 1.5 1.4 0.5 3.4 4.9 4.6 1.5 – – 
Vи 7.0 3.5 2.5 1.2 2.9 3.7 0.8 4.8 3.3 – – 
3‒14: Vп 5.8 6.4 6.8 7.1 4.3 0.7 0.2 0.4 0.4 0.7 0.3 
Vи 4.1 2.5 2.7 2.1 3.5 4.7 4.4 2.5 4.5 2.1 4.0 
14‒15: Vп 2.5 2.5 2.5 2.5 2.5 2.8 2.5 1.9 1.1 0.4 0.2 
Vи 9.6 1.6 2.0 1.8 3.5 4.9 5.0 3.6 1.5 1.1 0.2 
15‒16: Vп 3.7 3.9 3.7 2.7 1.5 0.7 0.1 0.2 0.8 1.1 0.7 
Vи 6.6 2.5 0.8 2.6 4.0 4.4 4.2 1.9 4.2 0.6 2.3 
16‒7: Vп 4.9 5.5 5.9 4.3 1.1 0.7 1.6 2.5 2.5 1.6 0.3 
Vи 5.3 5.3 2.5 3.9 7.3 4.7 4.8 1.6 0.8 3.0 4.0 
7‒18: Vп 15.5 15.3 15.7 14.0 9.3 5.5 3.5 1.6 0.1 0.1 0.4 
Vи 7.1 5.3 1.7 7.2 7.8 6.0 6.3 3.6 1.1 5.0 4.3 
18‒9: Vп 9.9 9.8 8.8 7.2 5.8 3.9 2.4 1.2 0.1 0.0 – 
Vи 7.2 4.1 4.9 7.3 1.1 4.3 4.2 4.4 4.3 3.5 – 

Примечание. Жирным шрифтом выделены значения, имеющие одинаковые или близкие величины, прочерк – 
отсутствие данных. 

Note. Bold text indicates values that have the same or similar values, a dash indicates lack of data. 

В вертикальном плане на продольном 
разрезе озера течения на каждой станции пред-
ставляют собой сложную картину реверсивного 
переноса воды. На мелководных участках пре-
обладает ветровое течение в результате воздей-
ствия западного-северо-западного ветра. 
В верхнем 2-х м слое эпилимниона течение 
в основном ветровое южного направления. 
На горизонтах от 2 до 4-х м прослеживается 

компенсационное течение северного направле-
ния, что соответствует действию предшест-
вующего съемке ветра южных румбов. 
В средней части эпилимниона и в термоклине 
перенос воды в целом южного направления. 
Гиполимнион в северной части озера охвачен 
южным переносом воды, тогда как в южной 
половине озера прослеживается компенсацион-
ное течение северного направления. Кроме то-
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го, структура течений осложняется наличием 
зон конвергенций и дивергенций течений, ко-
торые образуются в результате формирования 
внутренних сейш и внутренних волн (рис. 13). 

Таким образом, проанализировав в срав-
нении рассмотренные выше схемы циркуляции 
воды, попытаемся сформулировать возможный 
алгоритм формирования течений в оз. Пле-
щеево в период с 23 по 24 августа 2014 г. Воз-
действие преобладающего южного и юго-
западного ветра на протяжении 10 дней перед 
съемкой течений привело к установлению 
в озере горизонтальной циркуляции воды, со-
стоящей из двух разнонаправленных кругово-
ротов (рис. 11b). В вертикальном плане сфор-
мировался двухслойный перенос воды: 
в верхних слоях эпилимниона – в северном 
направлении, в средних и придонных слоях – 
в южном направлении.  

Воздействие сильного ветра северо-
западных румбов накануне съемки привело 

к перестройке течений в верхнем слое эпилим-
ниона. Однако глубже в пределах большей 
части водоема еще сохранялась структура те-
чений, сформированная ветром южных рум-
бов. В результате нагона воды у южного бере-
га озера и заглубления термоклина в гиполим-
нионе стало формироваться компенсационное 
течение северного направления. В результате 
перекоса термоклина и возникновения гори-
зонтальных градиентов плотности воды в ме-
талимнионе, образуется плотностное течение, 
отчасти зафиксированное профилографом. Ин-
тегральная циркуляция воды, рассчитанная по 
модели однородного водоема при ветре 287°, 
до конца не устанавливается, но частично со-
ответствует переносу воды, полученному 
в результате измерений. Ослабление ветра 
на второй день съемки приводит к возникно-
вению в озере внутренних сейш и внутренних 
волн, усложняющих вертикальную структуру 
течений. 

Рис. 11. Интегральная циркуляция воды при ветре 287° (a) и 195° (b) скоростью 4.5 м/с, положение максималь-
ного градиента температуры воды (c) и динамическая топография поверхности (мм) оз. Плещеево. 

Fig. 11. Integral water circulation with winds of 287° (a) and 195°(b) at a speed of 4.5 m/s, the position of the maxi-
mum water temperature gradient (c) and the dynamic surface topography (mm) of Lake Pleshcheyevo. 
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Рис. 12. Схемы полей течений, измеренных в оз. Плещеево 23–24 августа 2014 г.: a – осредненные по всей толще 
воды, b – в эпилимнионе (слой 0–8 м), c – в металимнионе (слой 8–12 м), d – в гиполимнионе (слой >12 м). Пря-
мые стрелки – векторы переноса воды, прерывистые линии – наиболее вероятная циркуляция воды в каждом слое. 

Fig. 12. Schemes of the current fields measured in Lake Pleshcheyevo in August 23–24, 2014: a – averaged over the 
entire water column, b – in the epilimnion (layer 0–8 m), c– in the metalimnion (layer 8–12 m), d – in the hypolimnion 
(layer >12 m) The straight arrows are the water transfer vectors, the dashed lines are the most probable water circulation 
in each layer. 

Рис. 13. Составляющие вектора скорости течения на продольный разрез оз. Плещеево (а) и осредненные по 
слоям (эпи-, мета- и гиполимнион) векторы переноса воды (б) по измерениям 23–24 августа 2014 г. 1 – границы 
металимниона, 2 – возможный профиль внутренней волны, пунктирные стрелки – возможные вертикальные 
движения воды.  

Fig. 13. The components of the vector of the current velocity to the longitudinal section of the Lake Pleshcheyevo (a) 
and averaged over the layers (epi-, meta-, and hypolimnion) water transfer vectors (б) as measured on August 23–24, 
2014. 1 – boundaries of the metalimnion, 2 – possible profile of the internal wave, dashed arrows – possible vertical 
movements water. 
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ЗАКЛЮЧЕНИЕ 
Результаты исследований показывают, 

что годовой термический цикл оз. Плещеево 
характерен для небольших достаточно глубо-
ких естественных водоемов умеренных широт. 
Климатические особенности конкретного года 
могут приводить к смещению сроков наступ-
ления основных периодов и отдельных фаз 
годового термического цикла. Горизонтальная 
и вертикальная структура поля температуры 
воды, а также процессы, обуславливающие ее 
пространственно-временную изменчивость 
во многом сходны с таковыми в крупных глу-
боких озерах. 

Преобладающие динамические процессы 
в озере ‒ ветровое волнение и ветровые тече-
ния. Плотность воды оказывает локальное 
влияние на формирование поля течений и про-
является в большей степени в пределах термо-
клина. Важную роль в динамике водной толщи 
озера играют внутренние сейши и широкий 
спектр внутренних волн.  

На данный момент остаются не выяс-
ненными следующие вопросы. 
1. Не известна амплитуда колебаний границ 

термоклина у наветренного берега при 
сильном ветровом воздействии, причинами 
которых могут быть нагон воды и, соответ-
ственно, заглубление термоклина, а также 
сейшевые колебания поверхности раздела 
плотностей воды в случае прекращения 
ветрового воздействия. 

2. Отсутствие длительных рядов наблюдений 
за структурой течений при различных ме-

теорологических условиях не позволяют од-
нозначно определить установление и затуха-
ние той или иной циркуляции воды, форми-
рующейся при длительном ветровом воздей-
ствии одного направления. Приведенные ре-
зультаты исследований показали лишь 
сложную структуру течений в горизонталь-
ном и вертикальном плане в случае быстро 
меняющегося по направлению ветра.  

3. Не выяснена возможность формирования 
в эпилимнионе продольной циркуляции во-
ды, образующейся в результате наклона 
термоклина – “гипотеза конвейерной лен-
ты” (conveyor belt hypothesis) [Blukacz et al., 
2009; Verhagen, 1994; Webster, 1990]. Такая 
циркуляция воды является основным меха-
низмом переноса фито- и зоопланктона 
в верхнем однородном слое вдоль продоль-
ной оси озера. 

4. Не выяснена возможность существования 
в озере внутренних волн Кельвина, распро-
страняющихся вдоль контура берега и вы-
зывающих колебание границ термоклина. 

5. До конца не выяснена роль гидродинамиче-
ских факторов в вертикальном и горизон-
тальном распределении отдельных видов 
гидробионтов. 

Для получения ответа на поставленные 
вопросы необходимы стационарные наблюде-
ния на водоеме с установкой ряда АБС, а так-
же использование современной аппаратуры 
для мобильной регистрации параметров тече-
ний в пределах акватории озера. 
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THERMAL AND DYNAMIC PROCESSES IN LAKE PLESHCHEVO 
S. A. Poddubny1, A. I. Tsvetkov1, I. N. Ivanova2, A. A. Budnikov2, M. V. Tsvetkova1 
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The features of the formation of thermal stratification and dynamic processes in the Lake Pleshcheyevo during the 
growing season are considered. The analysis of long-term changes in the climatic characteristics of the lake basin is 
carried out. The features of atmospheric circulation were studied using long-term daily values of the North Atlantic Os-
cillation Index. Based on long-term data from temperature recorders located in the water column, the phases of the an-
nual thermal cycle of the lake are described in detail. The periods of formation and destruction of temperature stratifica-
tion are determined, and the features of the thermocline dynamics under various wind effects are revealed. The mixing 
mechanisms of individual layers of the lake are characterized. The results of calculations of the distribution over the 
water area of elements of wind waves are presented. Using spectral analysis of water temperature series, the possibility 
of the existence of internal waves of various nature in the lake is shown. The contribution of wind and internal waves to 
the mixing of the water column is estimated. Wind currents are calculated on the basis of a stationary model of a homo-
geneous reservoir, taking into account the bottom topography and wind exposure. The possibility of forming density 
currents calculated by the dynamic method in the lake is estimated. The results of measuring currents at individual hori-
zons with an RCM 9 LW profilier (Aanderaa Instruments) are presented. The circulating nature of the movement of 
water in the lake is revealed, complicated by the action of long-period internal waves. 

Keywords: thermal stratification, wind waves, wind currents, density flows, internal waves 
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ГИДРОХИМИЧИСКИЙ РЕЖИМ ПРИТОКОВ 
ОЗЕРА ПЛЕЩЕЕВО (ЯРОСЛАВСКАЯ ОБЛАСТЬ) 
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Представлены результаты гидрохимического состава 15 притоков оз. Плещеево. В водотоках отчет-
ливо прослеживается сезонная динамика содержания показателей солевого состава, зависимость его 
от характера питания рек. Неоднородность рельефа и геологического строения водосбора оз. Плещеево, а 
так же антропогенное воздействие обусловливают различие химического состава растворенных веществ 
в притоках. Долины притоков, лежащих в моренных глинах и песках северных склонов Клинско-
Дмитровской гряды отличаются повышенной минерализацией по сравнению с притоками, долины кото-
рых расположены в низменной, заболоченной местности. Повышенное содержание железа общего в те-
чение всего периода наблюдений отмечено в водотоках с преимущественно болотным и подземным ти-
пами питания. Преобладающая форма железа – взвешенная. Наибольшие концентрации железа общего 
для большинства притоков присущи весенне-летнему периоду с постепенным понижением к осени.  

Ключевые слова: малые реки, притоки озера Плещеево, солевой состав, железо общее, железо 
растворенное. 
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ВВЕДЕНИЕ 
Гидрохимический состав малых рек оп-

ределяется особенностью местного стока, 
представляющего собой воды, образующиеся 
из атмосферных осадков, выпавших на по-
верхность водосбора и сформировавших свой 
химический состав в процессе стекания в его 
пределах [Воронков, 1963 (Voronkov, 1963)]. 
Так же важным фактором, определяющим хи-
мический состав речных вод, являются поч-
венно-геологические условия их водосбора. 
Для русловой сети малых рек характерно в ко-
роткие межсезонные периоды смешение вод 
различного происхождения и резко выражен-
ное сезонное изменение химического состава 
воды вследствие слабой гидрохимической 
инерции. 

Реки Ярославской области имеют сме-
шанное питание. Годовой сток рек характери-
зуется высоким весенним половодьем, низкой 
зимней и летней меженью, небольшими летне-
осенними паводками. Зимний сток формирует-
ся до 99% за счет подземных вод, весенний – 
до 90% определяется снеговыми водами. Доля 
дождевого питания составляет от 0 до 10%, 
доля подземного – от 1 до 15% [Рохмистров, 
2004 (Rohmistrov, 2004)]. 

По классификации О.А. Алекина [Але-
кин, 1970 (Alyekin, 1970)], реки Ярославского 

Поволжья относятся к гидрокарбонатному 
классу кальциевой группы, к категории рек 
со средней и повышенной минерализацией. 
Основным ионом речных вод Ярославского По-
волжья, определяющим их химические особен-
ности, является гидрокарбонат-ион, источником 
которого служат карбонаты кальция и магния. 
В зимнюю и летнюю межень его содержание 
доходит до 46 мг-экв./%, в половодье уменьша-
ется до 32 мг-экв./% [Рохмистров, 2004 (Rohmi-
strov, 2004)]. Причиной повышенного значения 
этого компонента в меженный период служит 
грунтовое питание, для которого характерно 
преобладание в стоке гидрокарбонат-иона. 
Максимальное значение минерализации на-
блюдается в межень – до 511 мг/дм3, мини-
мальное – в период весеннего половодья – 
до 85 мг/дм3 [Рохмистров, Разгулин, 1974 
(Rohmistrov, Razgulin, 1974)]. Так, малый при-
ток Рыбинского водохранилища р. Ильд в зави-
симости от сезона характеризуется средними 
значениями минерализации в пределах 275–
613 мг/дм3 [Otyukova, 2019; 2020]. 

Цель работы – гидрохимическое иссле-
дование притоков оз. Плещеево на предмет 
содержания в воде компонентов солевого со-
става, железа общего и растворенного. 

МАТЕРИАЛЫ И МЕТОДЫ 
Работа по исследованию гидрохимиче-

ского режима притоков оз. Плещеево была 
проведена в вегетационный период 2017 г. и 
в начале половодья 2018 г. 

Пробы отбирались с поверхностного го-

ризонта в одной точке устьевой области каж-
дого притока один раз за сезон. Cl-, SO4

2-, K+, 
Na+, Mg2+, Ca2+ определялись методом капил-
лярного электрофореза с использованием сис-
темы капиллярного электрофореза “Капель”. 
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HCO3
-– расчетным методом. Железо общее 

(Feо) и растворенное (Feр) – фотометрическим 
методом с орто-фенантролином. Железо рас-
творенное определялось в фильтрате, полу-
ченном фильтрованием пробы через мембран-

ный фильтр Synpor с диаметром пор 0.45 мкм. 
Статистическая обработка полученных данных 
проведена с помощью программы “Statistica 
6.0” с определением средних величин и вы-
полнением корреляционного анализа. 

РЕЗУЛЬТАТЫ ИССЛЕДОВАНИЯ И ИХ ОБСУЖДЕНИЕ 
Озеро Плещеево расположено в южной 

части Ярославской области на восточной ок-
раине Нерльской низины, представляющей 
собой флювиогляциальную равнину москов-
ского оледенения. Площадь озера – около 
51 км², максимальная длина – 9.5 км, ширина – 
6.5 км, глубина – 25 м, объём воды – 0.58 км³. 
Площадь водосборного бассейна, включая во-
доем, составляет 408 км2. Преобладающие ти-
пы почв – дерново-среднеподзолистые, тяже-
ло- и среднесуглинистые. Берега низменные, 
заболоченные. Большая часть побережья заня-
та лугами и кустарниками. Бассейн озера рас-
положен в зоне достаточного увлажнения, 
в подзоне смешанных лесов. Норма годовых 
осадков по данным метеостанции 
г. ПереславльЗалесского составляет 590 мм. 
[Экосистема…, 1989 (Ecosistema…, 1989)]. 
Режим водного питания озера определяется 
особенностями геологического строения водо-
сбора и климатическими факторами. Исток 
самого крупного притока озера – р. Трубеж, 
находится в Берендеевском болоте на водораз-
деле бассейнов рек Оки и Верхней Волги. 
Длина реки 32 км, ширина 36 м. Существенное 
влияние на качество воды р. Трубеж оказывает 
г. Переславль-Залесский, расположенный 
в нижнем течении реки. Все остальные прито-
ки озера имеют длину до 10 км. Из озера выте-
кает единственная река – Векса, длиной 8 км. 
Водный баланс озера складывается из поверх-
ностного стока р. Трубеж, впадающих водото-
ков, склонового стока и осадками на зеркало. 
Расходная часть баланса на три четверти опре-
деляется стоком р. Вексы.  

Долины притоков, лежащих в моренных 
глинах и песках северных склонов Клинско-
Дмитровской гряды (Трубеж, Куротень, Весь-
ковка, Малая Слуда, Ключ Гремяч и др.) отли-
чаются повышенной минерализацией по сравне-
нию с притоками, долины которых расположены 
в низменной, заболоченной местности (Кухмар-
ка и др.), где в течение всего периода наблюде-
ний вода менее минерализованная (см. таблицу). 
По данным [Экосистема…, 1989 (Ecosistema…, 
1989)] характеру водного режима р. Трубеж 
близки р. Куротень, ручьи Веськовка, Язевка, 
Большая Слуда. В течение большей части года 
эти притоки несут более минерализованные во-
ды с повышенным содержанием биогенных эле-
ментов, по сравнению с водами озера. 

Из всех притоков оз. Плещеево наиболее 
изучен гидрохимический режим р. Трубеж. 
С развитием промышленности г. Переславля-
Залесского росло негативное воздействие 
на реку, вызванное сбросом сточных вод пред-
приятий непосредственно в водоток. В 1980 г. 
благодаря отводу основной части стоков 
в оз. Сомино, минуя р. Трубеж, снизился уро-
вень основных элементов солевого состава 
в реке и стабилизировался их режим [Экоси-
стема…, 1989 (Ecosistema…, 1989)]. О влиянии 
города на качество воды р. Трубеж свидетель-
ствует значительное увеличение содержания 
натрия, калия, сульфатов, хлоридов, биоген-
ных элементов.  

В силу неоднородного геологического 
строения водосбора оз. Плещеево, гидрохими-
ческий состав его притоков так же неодноро-
ден. Так, содержание Feо находится в пределах 
0.04–11.2 мг/дм3, а Feр – 0–5.59 мг/дм3 

(см. таблицу). Повышенное содержание Feо 
в течение всего периода наблюдений отмечено 
в ключах Гремяч и Безымянном, а так же во-
дотоках, берущих свое начало в болотистых 
массивах. Приток Еглевки, ключи Гремяч и 
Безымянный питают преимущественно под-
земные источники с большим содержанием 
гидроокиси железа. Концентрация железа об-
щего в этих водотоках была высокой на про-
тяжении всего периода исследований. Преоб-
ладающая форма железа – взвешенная, коэф-
фициент Feраств/Feвзв. не превышает 0.05. 
Максимальные концентрации Feо и Feр харак-
терны для руч. Язевка с преимущественно бо-
лотным типом питания. Вода имеет цвет 
от бурого из-за выхода железистых вод 
из бывших родников до серого от торфянистой 
крошки. Антропогенное воздействие на водо-
ток в виде торфоразработок негативно сказы-
ваются на ее гидрохимическом составе. Здесь 
отмечены максимальные значения железа об-
щего и растворенного.  

Наибольшие концентрации Feо для 
большинства притоков присущи весенне-
летнему периоду с постепенным понижением 
к осени. Приток Векса, вытекающий из озера, 
имеет схожие с озерной водой гидрохимиче-
ские характеристики. 

Основным фактором, формирующим хи-
мический состав поверхностных вод, является 
ионно-солевой состав. За исследованный период 
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среднее значение минерализации в притоках 
оз. Плещеево составляет 364 мг/дм3 с миниму-
мом 109 мг/дм3и максимумом 588 мг/дм3. 

Наименьшие значения минерализации 
для исследованных водотоков характерны для 
периода половодья. В это время значения ми-
нерализации находятся в пределах 
от 152 мг/дм3 (руч. Язевка) до 477 мг/дм3 
(ключ Безымянный) (см. таблицу). В полово-
дье талые маломинерализованные воды, стекая 
по замерзшему грунту, мало обогащаются со-
лями. Поэтому, поступая в речную сеть, они 

резко снижают минерализацию воды. Далее 
к летней межени русла рек заполняются мине-
рализованными почвенно-грунтовыми водами, 
которые, в свою очередь, вытесняют подзем-
ные воды летней межени. При этом минерали-
зация воды значительно возрастает и стано-
вится максимальной за весь период наблюде-
ний, составляя от 280 мг/дм3 (р. Кухмарка) 
до 588 мг/дм3 (р. Веськовка). Осенью за счет 
разбавления дождевыми паводками значения 
минерализации рек снижаются до 109 мг/дм3 
(руч. Язевка) – 479 мг/дм3 (приток Еглевки). 

Показатели гидрохимического состава оз. Плещеево и его притоков за исследованный период (числитель – 
мг/дм3, знаменатель – мг-экв/дм3) 
Indicators of the hydrochemical composition of Lake Pleshcheyevo and its tributaries for the studied period (numerator 
– mg / dm3, denominator – mg-eq/dm3) 

Объект 
Оbject 

Сезон 
Season 

Ca2+ Mg2+ Na+ K+ Cl- SO4
2- HCO3

- ∑И 
∑I 

Feр 

Fedis 
Feо 

Fetot 

Векса 
Veksa 

Половодье 
High water 

34.46 
1.72 

13.62 
1.12 

7.97 
0.35 

3.00 
0.08 

14.91 
0.42 

14.55 
0.3 

155.6 
2.55 

244.11 
6.54 

0.2 0.35 

Весна 
Spring 

39.36 
1.96 

13.88 
1.14 

7.24 
0.32 

2.74 
0.07 

8.72 
0.25 

14.99 
0.31 

178.79 
2.93 

265.72 
6.98 

0.01 0.17 

Лето 
Summer 

43.6 
2.18 

16.43 
1.35 

9.49 
0.41 

3.03 
0.08 

8.75 
0.25 

12.4 
0.26 

214.18 
3.51 

307.88 
8.04 

0.15 0.37 

Осень 
Autumn 

34.59 
1.73 

13.81 
1.14 

8.04 
0.35 

2.81 
0.07 

7.63 
0.22 

12.76 
0.27 

170.86 
2.8 

250.5 
6.58 

0.05 0.15 

Язевка 
Yazevka 

Половодье 
High water 

24.92 
1.24 

6.62 
0.54 

3.56 
0.16 

1.17 
0.03 

3.53 
0.1 

5.67 
0.12 

107.1 
1.76 

152.87 
3.95 

1.9 2.24 

Весна 
Spring 

30.24 
1.51 

8.09 
0.67 

3.94 
0.17 

1.28 
0.03 

1.74 
0.05 

2.71 
0.06 

138.52 
2.27 

186.52 
4.76 

1.23 1.68 

Лето 
Summer 

58.81 
2.94 

12.78 
1.05 

3.53 
0.15 

1.01 
0.03 

0.7 
0.02 

2.99 
0.06 

249.57 
4.09 

329.39 
8.34 

5.59 11.2 

Осень 
Autumn 

18.0 
0.9 

4.42 
0.36 

2.72 
0.12 

1.17 
0.03 

1.26 
0.04 

8.19 
0.17 

73.22 
1.2 

108.98 
2.82 

0.63 1.9 

Куротень 
Kuroten 

Половодье 
High water 

30.0 
1.5 

8.44 
0.7 

6.0 
0.26 

2.3 
0.06 

4.82 
0.14 

8.84 
0.18 

134.24 
2.2 

194.64 
5.04 

0.21 4.26 

Весна 
Spring 

38.91 
1.94 

10.11 
0.83 

4.55 
0.2 

1.78 
0.05 

4.92 
0.14 

7.48 
0.16 

165.97 
2.72 

233.72 
6.04 

0.49 1.96 

Лето 
Summer 

73.08 
3.65 

18.54 
1.53 

7.42 
0.32 

2.51 
0.06 

7.76 
0.22 

8.91 
0.19 

314.25 
5.15 

432.47 
11.12 

0.18 1.45 

Осень 
Autumn 

40.7 
2.03 

11.83 
0.97 

5.24 
0.23 

2.43 
0.06 

5.14 
0.15 

11.56 
0.24 

176.96 
2.9 

253.86 
6.58 

0.13 1.57 

Еглевка 
Eglevka 

Половодье 
High water 

31.32 
1.56 

7.31 
0.6 

4.76 
0.21 

1.9 
0.05 

5.21 
0.15 

9.75 
0.2 

126.31 
2.07 

186.56 
4.84 

0.16 0.95 

Весна 
Spring 

40.57 
2.02 

9.78 
0.8 

7.42 
0.32 

2.23 
0.06 

3.09 
0.09 

11.17 
0.24 

175.13 
2.87 

249.39 
6.4 

0.18 0.55 

Лето 
Summer 

72.79 
3.63 

17.16 
1.41 

6.17 
0.27 

1.62 
0.04 

3.77 
0.11 

8.96 
0.19 

308.15 
5.05 

418.62 
10.7 

0.09 0.35 

Осень 
Autumn 

50.02 
2.5 

13.95 
1.15 

5.35 
0.23 

1.55 
0.04 

3.16 
0.09 

10.52 
0.22 

220.28 
3.61 

304.83 
7.84 

0.01 0.22 

Приток Еелевки 
The influx of 
Elevka 

Половодье 
High water 

71.41 
3.56 

19.05 
1.57 

7.78 
0.34 

1.64 
0.04 

6.14 
0.17 

8.0 
0.17 

315.47 
5.17 

429.49 
11.02 

0.05 3.7 

Весна 
Spring – – – – – – – – – – 

Лето 
Summer 

93.58 
4.67 

23.88 
1.97 

7.81 
0.34 

1.56 
0.04 

4.28 
0.12 

8.21 
0.17 

410.67 
6.73 

549.99 
14.04 

0.05 4.49 

Осень 
Autumn 

80.22 
4.0 

21.49 
1.77 

7.31 
0.32 

1.33 
0.03 

3.0 
0.09 

7.28 
0.15 

358.8 
5.88 

479.43 
12.24 

0.01 3.56 

Веслевка 
Veslevka 

Половодье 
High water 

42.04 
2.1 

10.93 
0.9 

5.0 
0.22 

1.72 
0.04 

4.15 
0.12 

11.41 
0.24 

176.96 
2.9 

252.21 
6.52 

 

0.14 1.67 
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Объект 
Оbject 

Сезон 
Season 

Ca2+ Mg2+ Na+ K+ Cl- SO4
2- HCO3

- ∑И 
∑I 

Feр 

Fedis 
Feо 

Fetot 
Весна 
Spring 

54.59 
2.72 

13.66 
1.12 

5.41 
0.24 

1.9 
0.05 

5.54 
0.16 

21.48 
0.45 

214.79 
3.52 

317.37 
8.26 

0.01 0.22 

Лето 
Summer 

92.67 
4.52 

22.71 
1.87 

7.61 
0.33 

1.75 
0.05 

4.05 
0.11 

16.89 
0.35 

391.14 
6.41 

536.82 
13.74 

0.03 0.55 

Осень 
Autumn 

66.92 
3.34 

17.95 
1.48 

6.49 
0.28 

1.69 
0.04 

2.73 
0.78 

20.62 
0.43 

239.81 
3.93 

356.21 
10.28 

0 0.14 

Kлюч Гремяч 
Key Gremyach 

Половодье 
High water 

69.0 
3.44 

18.14 
1.49 

6.45 
0.28 

1.46 
0.04 

2.75 
0.08 

10.4 
0.22 

302.05 
4.95 

410.25 
10.5 

0.12 3.92 

Весна 
Spring 

78.33 
3.91 

19.36 
1.59 

6.96 
0.3 

1.78 
0.05 

3.27 
0.09 

12.23 
0.26 

335.61 
5.5 

457.54 
11.7 

0.08 6.15 

Лето 
Summer 

94.34 
4.71 

23.5 
1.93 

7.32 
0.32 

1.56 
0.04 

2.13 
0.06 

9.51 
0.2 

411.28 
6.74 

549.64 
14.0 

0.05 4.47 

Осень 
Autumn 

75.09 
3.75 

19.49 
1.6 

6.55 
0.29 

1.52 
0.04 

1.7 
0.05 

12.8 
0.27 

327.07 
5.36 

444.22 
11.36 

0 3.11 

Ключ 
Безымянный 
Nameless Key 

Половодье 
High water 

77.26 
3.86 

22.33 
1.84 

9.29 
0.4 

1.8 
0.05 

5.38 
0.16 

14.67 
0.31 

347.2 
5.69 

477.93 
12.31 

0.26 2.24 

Весна 
Spring 

82.61 
4.12 

21.0 
1.73 

8.23 
0.36 

1.66 
0.04 

2.49 
0.07 

16.64 
0.35 

355.75 
5.83 

488.38 
12.5 

0.01 2.69 

Лето 
Summer 

91.78 
4.58 

24.12 
1.99 

7.96 
0.35 

1.72 
0.04 

2.44 
0.07 

16.9 
0.35 

399.07 
6.54 

543.99 
13.92 

0.12 6.71 

Осень 
Autumn 

76.56 
3.82 

21.25 
1.75 

7.8 
0.34 

1.62 
0.04 

1.7 
0.05 

15.21 
0.32 

340.49 
5.58 

464.63 
11.9 

0 1.23 

Веськовка 
Veskovka 

Половодье 
High water 

58.54 
2.92 

15.56 
1.28 

13.94 
0.61 

1.2 
0.03 

27.36 
0.77 

13.45 
0.28 

231.27 
3.79 

361.32 
9.68 

0.06 0.53 

Весна 
Spring 

67.11 
3.35 

16.85 
1.39 

10.95 
0.48 

1.9 
0.05 

9.62 
0.27 

14.03 
0.29 

287.4 
4.71 

413.86 
10.54 

0.06 0.67 

Лето 
Summer 

98.0 
4.89 

25.15 
2.07 

12.68 
0.55 

1.86 
0.05 

10.66 
0.3 

12.57 
0.26 

427.14 
7.0 

588.06 
15.12 

0.08 0.75 

Осень 
Autumn 

71.9 
3.59 

19.62 
1.62 

11.41 
0.5 

2.9 
0.07 

10.31 
0.29 

15.01 
0.31 

316.08 
5.18 

447.23 
11.56 

0.01 0.81 

Трубеж 
Trubezh 

Половодье 
High water – – – – – – – – – – 

Весна 
Spring 

64.98 
3.24 

16.67 
1.37 

8.37 
0.36 

2.2 
0.06 

17.25 
0.49 

17.0 
0.35 

255.67 
4.19 

382.14 
10.06 

0.04 0.76 

Лето 
Summer 

96.07 
4.79 

24.19 
1.99 

12.94 
0.56 

3.06 
0.08 

10.49 
0.3 

13.64 
0.28 

417.38 
6.84 

577.77 
14.84 

0.32 0.35 

Осень 
Autumn 

73.95 
3.69 

19.39 
1.6 

10.08 
0.44 

3.53 
0.09 

9.74 
0.28 

18.72 
0.39 

310.59 
5.09 

446.0 
11.58 

0.02 0.78 

Галев поток 
Halev stream 

Половодье 
High water – – – – – – – – – – 

Весна 
Spring 

40.46 
2.02 

10.37 
0.85 

19.28 
0.84 

3.61 
0.09 

22.12 
0.62 

19.83 
0.41 

169.03 
2.77 

284.7 
7.6 

0.54 0.94 

Лето 
Summer 

78.15 
3.9 

20.32 
1.67 

17.57 
0.76 

1.61 
0.04 

17.7 
0.5 

4.88 
0.1 

352.09 
5.77 

492.32 
12.74 

0.04 0.22 

Осень 
Autumn – – – – – – – – – – 

Большая Слуда 
Great Sluda 

Половодье 
High water 

53.42 
2.67 

14.71 
1.21 

14.66 
0.65 

4.3 
0.11 

29.14 
0.82 

15.94 
0.33 

212.96 
3.49 

345.33 
9.28 

0.08 0.78 

Весна 
Spring 

52.9 
2.64 

13.79 
1.14 

15.08 
0.66 

3.89 
0.1 

20.42 
0.58 

14.84 
0.31 

222.72 
3.65 

343.64 
9.08 

0.18 0.31 

Лето 
Summer 

71.31 
3.56 

19.59 
1.61 

29.07 
1.26 

4.35 
0.11 

45.06 
1.27 

12.1 
0.25 

306.32 
5.02 

487.7 
13.08 

0.05 0.55 

Осень 
Autumn 

61.86 
3.09 

18.31 
1.51 

16.26 
0.71 

5.6 
0.14 

24.48 
0.69 

19.6 
0.41 

265.44 
4.35 

411.55 
10.9 

0.08 0.78 

Малая Слуда 
Little Sluda 

Половодье 
High water – – – – – – – – – – 

Весна 
Spring 

55.56 
2.77 

13.52 
1.11 

32.63 
1.42 

4.24 
0.11 

8.41 
0.24 

9.5 
0.2 

303.27 
4.97 

427.13 
10.82 

0.05 0.16 

Лето 
Summer 

77.95 
3.89 

19.62 
1.62 

10.7 
0.47 

3.23 
0.08 

6.74 
0.19 

46.45 
0.97 

299.0 
4.9 

463.69 
12.12 

 

0.03 0.28 



Труды Института биологии внутренних вод им. И.Д. Папанина РАН, вып. 90(93), 2020 г. 

31 

Объект 
Оbject 

Сезон 
Season 

Ca2+ Mg2+ Na+ K+ Cl- SO4
2- HCO3

- ∑И 
∑I 

Feр 

Fedis 
Feо 

Fetot 
Осень 

Autumn 
71.39 
3.56 

19.68 
1.62 

6.97 
0.3 

3.67 
0.09 

12.41 
0.35 

14.29 
0.3 

300.22 
4.92 

428.63 
11.14 

0.01 0.63 

Рябцовка 
Ryabtsovka 

Половодье 
High water 

61.4 
3.06 

16.5 
1.36 

8.5 
0.37 

1.35 
0.04 

16.3 
0.46 

12.44 
0.26 

250.79 
4.11 

367.28 
9.66 

0.02 0.28 

Весна 
Spring 

77.84 
3.88 

20.49 
1.69 

4.25 
0.19 

1.49 
0.04 

5.53 
0.16 

12.85 
0.27 

327.68 
5.37 

450.13 
5.37 

0.01 0.55 

Лето 
Summer 

78.47 
3.92 

20.76 
1.71 

4.61 
0.2 

1.53 
0.04 

4.22 
0.12 

12.9 
0.27 

334.39 
5.48 

456.88 
11.74 

0.05 0.07 

Осень 
Autumn 

74.64 
3.73 

21.09 
1.74 

4.14 
0.18 

1.3 
0.03 

4.17 
0.12 

11.47 
0.24 

324.63 
5.32 

441.44 
11.36 

0 0.04 

Кухмарка 
Kuhmarka 

Половодье 
High water 

34.66 
1.73 

8.04 
0.66 

4.48 
0.2 

1.62 
0.04 

5.96 
0.17 

10.13 
0.21 

137.3 
2.25 

202.19 
5.26 

0.51 2.12 

Весна 
Spring 

35.26 
1.76 

8.19 
0.67 

4.82 
0.21 

1.71 
0.04 

5.41 
0.15 

10.27 
0.21 

141.57 
2.32 

207.23 
5.36 

0.64 2.46 

Лето 
Summer 

47.77 
2.38 

11.49 
0.95 

4.93 
0.21 

1.78 
0.05 

5.41 
0.15 

4.44 
0.09 

204.42 
3.35 

280.24 
7.18 

0.91 5.41 

Осень 
Autumn 

43.49 
2.17 

10.54 
0.87 

4.92 
0.21 

1.84 
0.05 

3.72 
0.11 

12.21 
0.25 

179.4 
2.94 

256.12 
6.6 

0.27 3.36 

Озеро Плещеево 
Lake Pleshchee-
vo 

Половодье 
High water – – – – – – – – – – 

Весна 
Spring 

38.87 
1.94 

13.66 
0.66 

7.42 
0.32 

2.61 
0.07 

8.32 
0.24 

14.11 
0.29 

178.18 
2.92 

263.17 
6.9 

0.02 0.07 

Лето 
Summer 

35.13 
1.75 

14.85 
1.22 

7.43 
0.32 

2.67 
0.07 

8.05 
0.23 

12.89 
0.27 

174.52 
2.86 

255.54 
6.72 

0 0.07 

Осень 
Autumn – – – – – – – – – – 

Примечание. “–”– нет данных. 

Note. “–” – there is no data. 

Содержание основного иона НСО3
-, опре-

деляющего химические особенности речных вод 
в среднем составляет 256 мг/дм3 с минимумом 
73.2 мг/дм3 (руч. Язевка) и максимумом 
427 мг/дм3 (р. Веськовка). По сезонам года со-
держание НСО3

-3 в водотоках с преимуществен-
но грунтовым типом питания изменяется незна-
чительно – в 1.2–1.4 раза, в водотоках 
с преимущественно болотным питанием – 
в 3.4 раза. Содержание ионов Са2+ и Мg2+, обу-
словливающих жесткость воды, подвержено се-
зонным колебаниям и зависит от характера пи-
тания реки. Наименьшие концентрации этих 
компонентов наблюдаются в половодье и дости-
гают максимальных значений в летнюю межень 
(см. таблицу). Между Са2+ и Мg2+ отмечена зна-
чимая корреляционная зависимость, r = 0.95. 
Сульфат-ион в исследованных водотоках содер-
жится в пределах от 2.7 мг/дм3 (руч. Язевка) 
до 46.5 мг/дм3 (Малая Слуда), среднее значение 
составляет 12.8 мг/дм3. Выявлена значимая кор-
реляционная зависимость между SO4

2- и К+, 
r = 0.41, что может указывать на биогенное про-

исхождение SO4
2. Сезонные амплитуды содер-

жания К+ и Na+ невелики – до 2.0 мг/дм3 и 
4.0 мг/дм3 соответственно. Исключение – реки 
Большая и Малая Слуда, где разница в содержа-
нии ионов натрия между сезонами может со-
ставлять 15–25 мг/дм3. Средняя концентрация 
хлорид-иона составляет 8.5 мг/дм3, сезонные 
амплитуды его содержания – 1.5–25 мг/дм3. Вы-
сокий значимый коэффициент корреляции 
r = 0.71между Na+ и Cl- в водотоках может сви-
детельствовать о поступлении в воду веществ 
антропогенного происхождения.  

Среднегодовое распределение главных ио-
нов в исследованных объектах в относительных 
единицах выглядит следующим образом. На ио-
ны HCO3

- и Ca2+  приходится 39–47% и 27–33% 
соответственно; на Mg2+ – 12–17%; на Na++K+ – 
2.5–9%; на Cl- – 0.6–8% и на SO4

2- – 1–4%. 
Соотношение между основными ионами 
HCO3

-.>Ca2+>Mg2+>Na++K+ подтверждает принад-
лежность озера и его притоков к гидрокарбонат-
ному классу кальциево-магниевой группы, что 
характерно для водоемов Ярославской области. 

ЗАКЛЮЧЕНИЕ 
Таким образом, в притоках оз. Плещеево 

отчетливо прослеживается сезонная динамика 
содержания главных ионов. Величина минера-
лизации речных вод меняется по сезонам, в за-

висимости от преобладающего типа питания, 
средние ее значения варьируют с минимумом 
в весеннее половодье и максимумом в летнюю 
межень. Неоднородность геологического 
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строения водосбора оз. Плещеево обусловлива-
ет различие химического состава растворенных 
веществ в притоках. Антропогенное воздейст-
вие и болотное питание значительно сказывает-
ся на большом содержании железа общего и 
растворенного в руч. Язевка. Значимая корре-
ляционная связь между Na+ и Cl- в водотоках 
может свидетельствовать о поступлении в воду 
веществ антропогенного происхождения и кос-
венно указывать на загрязнение. 

Результаты гидрохимических исследо-
ваний притоков оз. Плещеево могут быть по-
лезны при организации комплексного геоэко-
логического мониторинга, а так же при по-
строении математических моделей для прогно-
зирования изменений гидрохимического ре-
жима озера в изменяющихся условиях среды. 
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HYDROCHEMICAL REGIME OF FLOWS 
OF LAKE PLEESHCHEYEVO(YAROSLAV REGION) 

N. G. Otyukova 
Papanin Institute for Biology of Inland Waters, Russian Academy of Sciences, 
Borok, Nekouzski raion, Yaroslavl oblast, 152742, Russia, e-mail: ong70@mail.ru 

The results of the hydrochemical composition of 15 tributaries of Lake Plescheyevo are presented. In the wa-
tercourses, the seasonal dynamics of the content of indicators of salt composition and dependence on the nature 
of river nutrition are clearly traced. The heterogeneity of the relief and the geological structure of the catchment 
area of Lake Plescheyevo, as well as the anthropogenic impact, determine the difference in the chemical compo-
sition of the solutes in the tributaries. The valleys of tributaries lying in moraine clays and sands of the northern 
slopes of the Klinsko-Dmitrov Ridge are characterized by increased mineralization compared to tributaries 
whose valleys are located in low-lying, swampy terrain. An increased content of total iron during the entire ob-
servation period was noted in watercourses with predominantly swamp and underground types of nutrition. The 
predominant form of iron is suspended. The highest concentrations of iron common to most tributaries are inhe-
rent in the spring-summer period with a gradual decrease in autumn. 

Keywords: small rivers, tributaries of Lake Plescheyevo, salt composition, total iron, dissolved iron 

https://doi.org/10.31857/S0321-0596464424-427
http://www.dl.begellhouse.com/journals/38cb2223012b73f2,7d88b7ba65d03e57,4168411f0a7b9993.html
http://www.dl.begellhouse.com/journals/38cb2223012b73f2,7d88b7ba65d03e57,4168411f0a7b9993.html
https://doi.org/10.31857/S0321-0596464424-427
http://www.dl.begellhouse.com/journals/38cb2223012b73f2,7d88b7ba65d03e57,4168411f0a7b9993.html
mailto:ong70@mail.ru


Труды Института биологии внутренних вод им. И.Д. Папанина РАН, вып. 90(93), 2020 г. 

33 

УДК 581.526.32 
ИЗМЕНЕНИЕ РАСТИТЕЛЬНОГО ПОКРОВА ОЗ. ПЛЕЩЕЕВО 

(ЯРОСЛАВСКАЯ ОБЛ.) С 1899 ПО 2017 ГГ. 
Е. В. Чемерис, А. В. Кутузов, Д. Ю. Ефимов, О. Г. Гришуткин 

Институт биологии внутренних вод им. И. Д. Папанина РАН 
152742 Ярославская обл., Некоузский р-н, пос. Борок, e-mail: lechem@ibiw.ru 

Поступила в редакцию: 26.02.2020 

На основании опубликованных данных, архивных материалов и результатов оригинальных исследо-
ваний выявлен ряд изменений, произошедших в растительном покрове оз. Плещеево с 1899 по 2017 гг. 
Видовой состав флоры озера остается стабильным на протяжении последних 20 лет и насчитывает 
133 вида макрофитов. Достоверно зафиксировано исчезновение 1 вида (Caulinia flexilis). 8 видов при-
брежно-водных и водных растений включены в основной список Красной книги Ярославской обл. 
Состав и площади растительных сообществ на литорали изменилось более значительно. Последние 
20 лет не отмечались ценозы Chara sp., которые раньше были типичны для водоема. Произошло сокра-
щение площадей сообществ некоторых погруженных гидрофитов (Eleocharis acicularis, Zanichellia palu-
stris), уменьшение проективного покрытия характерных для озера ценозов (Potamogeton perfoliatus, Ra-
nunculus circinatus), и, наоборот, ранее почти не представленные сообщества (Cladophora sp., Ceratophyl-
lum demersum, Elodea canadensis) стали более значимы в растительном покрове. Наблюдается незначи-
тельное возрастание площадей прибрежно-водной растительности (особенно сообществ Phragmites aus-
tralis). Эти процессы связаны с естественным старением водоема и возрастанием антропогенной нагруз-
ки. Общая степень зарастания озера остается низкой (~5%) и не будет возрастать в ближайшей и отда-
ленной перспективе из-за незначительной площади литорали, доступной для водных растений, преобла-
дания песчаного грунта и гидродинамических особенностей водоема. 

Ключевые слова: водные макрофиты, охраняемые виды, степень зарастания, Верхнее Поволжье. 

DOI: 10.24411/0320-3557-2020-10011 

ВВЕДЕНИЕ 
Изучение водной растительности уни-

кального для Ярославской обл. оз. Плещеево 
имеет давнюю историю. Первые сведения 
о видах, обитающих в озере, и общем характере 
его зарастания содержатся в работах Флерова 
[1899, 1902 (Flyorov, 1899; Flyorov 1902)], Лас-
точкина [1927 (Lastochkin, 1927)]. Первухин 
[1927 а, б (Pervukhin, 1927 a, b)] обобщил все, 
известные на тот момент, сведения о животном 
населении и растительном покрове озера. Сис-
тематическое исследование водной раститель-
ности озера проводилось в разные года специа-
листами-ботаниками Института биологии внут-
ренних вод им. И.Д. Папанина АН СССР (ныне 
ИБВВ РАН) с 1979 г. по настоящее время. 
Результаты этих исследований опубликованы 
в коллективной монографии [Экосистема..., 
1989 (Ekosistema..., 1989)] и в отчетах по темам 
хоздоговорных работ. Фактический материал 
о состоянии растительного покрова озера охва-
тывает период более 100 лет, весьма значителен 
по объему и представляет хорошую основу для 
оценки произошедших изменений, несмотря 
на некоторую разнородность из-за методиче-
ских подходов авторов разных лет. Стал другим 

режим землепользования прибрежных террито-
рий оз. Плещеево: исчезли обширные пастбища 
на берегах, запрещен промысловый лов рыбы, 
возросла рекреационная нагрузка и пр. После 
завершения в 1986 г. реконструкции плотины 
на р. Векса, существовавшей с конца XIX века, 
произошли изменения в гидрологическом ре-
жиме озера, что способствовало поднятию его 
уровня на ~0.6 м, стабилизации среднемного-
летнего уровня воды и незначительному увели-
чению площади водного зеркала [Никитин, 
2005 (Nikitin, 2005)]. Постоянно растет уровень 
водопотребления г. Переславль-Залесский, при 
отсутствии современных очистных сооруже-
ний. Одно из явных следствий этого – возрас-
тание биогенной нагрузки на экосистему озера 
[Экосистема..., 1989 (Ekosistema..., 1989)], Пре-
снухин [Преснухин, 2010 (Presnuhin, 2010)], что 
неблагоприятно влияет и на растительный по-
кров. В данной работе мы обобщили и проана-
лизировали сведения о разнообразии видового 
состава макрофитов, доминантах растительных 
сообществ, распределении сообществ на лито-
рали и степени зарастания оз. Плещеево более 
чем за 100 летний период. 

МАТЕРИАЛЫ И МЕТОДЫ 
Озеро Плещеево расположено на юге 

Ярославской обл. между Нерльской низменно-
стью и северными склонами Клинско-
Дмитровской гряды в пределах 56°43'31"–

56°48'26" с.ш. и 38°42'20"–38°50'36" в.д. Озеро 
ледниково-карстового происхождения, имеет 
овальную форму. Площадь зеркала по совре-
менным уточненным данным составляет 
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50.99 км2 [Национальный…, 2019 (Natzion-
al'nyj…, 2019)]. В озере хорошо выражена ли-
торальная зона с глубинами до 3 м, ее площадь 
по уточненным данным составляет 13.19 км2 

(2.1% от общей площади) [Национальный…, 
2019 (Natzional'nyj…, 2019)]. Здесь сосредото-
чены основные площади занятые макрофита-
ми. Центральная часть озера глубоководная, 
наибольшая глубина составляет 24.3 м [Экоси-
стема..., 1989 (Ekosistema..., 1989); Отчет…, 
2014 (Otchet…, 2014)]. Донные отложения 
по данным Скляренко, Законнова [Экосисте-
ма..., 1989 (Ekosistema..., 1989)] представлены 
в мелководной части озера средними и мелки-
ми песками, в глубоководной – илами. Воды 
озера пресные, среднеминерализованные 
(~300 мг/л), нейтральные, относятся к каль-
циевой группе гидрокарбонатного класса, ха-
рактеризуются высокой прозрачностью [Эко-
система..., 1989 (Ekosistema..., 1989)]. С 1988 г. 
озеро и прилегающие к нему земли входят 
в состав одноименного Государственного при-
родно-исторического Национального парка 
“Плещеево озеро” [Национальный…, 2019 
(Natsional'nyj…, 2019)]. 

В ходе полевых исследований 2014–
2016 гг. был собран материал по криптогам-
ным (водоросли и мохообразные) и сосуди-
стым макрофитам оз. Плещеево. Помимо тра-
диционных гидроботанических методик [Ка-
танская, 1956; Распопов, 1992 (Katanskaya, 
1956; Raspopov, 1992)] для выяснения распре-
деления макрофитной растительности на раз-
ных глубинах был использован зарослечерпа-
тель Бернатовича. Для уточнения распределе-
ния прибрежно-водной и водной растительно-
сти летом 2017 г. была проведена аэрофото-
съемка озера с помощью беспилотного лета-
тельного аппарата DJI Phantom, относящегося 
к классу квадрокоптеров 350. На основании по-
лученных снимков, была составлена уточнен-
ная карта-схема зарастания озера. 
По соотношению площади зарастания к общей 
площади акватории озера или участка литорали 
была определена степень зарастания. Для оцен-
ки изменений произошедших в растительном 
покрове были изучены литературные источни-
ки [Флеров, 1899, 1902; Ласточкин, 1927; Пер-
вухин, 1927 а, б; Экосистема..., 1989; Отчет…, 
1997, 2014, 2015, 2016 (Flyorov, 1899; Flyorov, 
1902; Lastochkin, 1927; Pervuhin, 1927a, b; Eko-
sistema..., 1989; Otchet…, 1997, Otchet…, 2014–
2016)], фондовые материалы специализирован-
ного гербария ИБВВ РАН (IBIW), материалы 
Гос. архива [(Оз. Плещеево..., 1986 
(Oz. Pleshcheyevo…, 1986)]. Сведения по охра-
няемым видам взяты из изданий Красной книги 

Ярославской области [Красная…, 2004, 2015 
(Krasnaya…, 2004, 2015)], фондов гербария 
ИБВВ РАН (IBIW) и оригинальных данных. 

Для удобства сопоставления материала 
с данными предыдущих исследователей 
принимаем схему деления литоральной зоны 
озера на 8 участков, предложенную 
В.Г. Папченковым [Отчет…, 1997 (Otchet…, 
1997)]: I (Южный) – от устья р. Трубеж до точ-
ки в 500 м к северо-востоку от источника Гре-
мячий Ключ; II (Еглавский) – в 700 м южнее 
устья р. Еглавка до точки перед мысом, образо-
ванным выносами р. Куротня; III (Западный) – 
от крайней точки предыдущего участка 
до устья руч. Симанец; IV (Симанецко-
Векский) – от устья руч. Симанец до истока 
р. Векса; V (Северный) – от истока р. Векса 
до мыса, после которого береговая дуга озера 
идет к югу; VI (Кухмарьский) – от крайней точ-
ки предыдущего участка до точки напротив 
д. Криушкино; VII (Городищенский) – 
от крайней точки предыдущего участка 
до устья ручья у бывшей Никитской Слободы; 
VIII (Пригородный) – от устья ручья у бывшей 
Никитской Слободы до устья р. Трубеж. Схема 
участков приведена на рисунке. Она хорошо 
соотносится с архивными материалами деления 
береговой линии озера на рыболовецкие тони, 
особенности растительного покрова которых 
подробно описана в работе Первухина [1927а 
(Pervuhin, 1927a)]. При разделении ложа дна на 
участки за границу литорали принимаем 3 м, 
так как на этих глубинах сосредоточены основ-
ные заросли водной растительности. Площадь 
литорали при расчетах площадей зарослей 
до 1997 г. брали равной 10.92 км2, площадь озе-
ра 51.47 км2 [Экосистема…, 1992 (Ekosistema..., 
1992)], для 1997 г. 13.83 и 51.47 км2 остальных 
расчетов использовали уточненные по совре-
менным данным площади – 13.19 и 50.99 км2 
[Национальный…, 2019 (Natsional'nyj…, 2019)]. 

Растительность озера в данной работе 
рассматривается по доминантам, мы не приво-
дим традиционных описаний сообществ и их 
классификацию из-за отсутствия подобных ма-
териалов для сравнения в ранее опубликован-
ных работах. Для оценки изменений в зараста-
нии озера на основании работ, вышедших 
до 1992 г., данных по занимаемым видами 
площадям В.И. Артеменко [Экосистема…, 1992 
(Ekosistema…, 1992)], В.Г. Папченкова [От-
чет…, 1997 (Otchet…, 1997)] и наших данных, 
были составлены ранжированные списки мак-
рофитов, которые указывались разными авто-
рами в качестве доминантов растительного по-
крова озера. Ранжирование проведено с учетом 
занимаемых зарослями вида площадей. 
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Проанализировано современное распределение 
ценозов по участкам озера и на 8 условных гид-
роботанических профилях, сделанных от уреза 
воды до глубины 4 м через типичные для озера 
участки литорали (рис. 1), восстановленные 

по данным, известным до 1927 г. [Первухин, 
1927а,б (Pervuhin, 1927a,b)], до 1996 г. [(От-
чет…, 1997 (Otchet…, 1997)] и после 2014 г. 
по оригинальным материалам. 

РЕЗУЛЬТАТЫ ИССЛЕДОВАНИЯ И ИХ ОБСУЖДЕНИЕ 
Флора. Общий видовой состав флоры 

оз. Плещеево за все периоды наблюдений по 
оригинальным и литературным данным составил 
146 видов макрофитов. Из них тремя видами 
представлены харовые водоросли, двумя видами 
зеленые нитчатые сифонокладовые водоросли, 
тремя видами – печеночные мхи, остальные 
138 таксонов – это сосудистые растения 
(табл. 1). С момента первых исследований число 

видов со временем увеличивалось, от 31 [Фле-
ров, 1899; Флеров 1902 (Flyorov, 1899; Flyorov 
1902)] до 133 [Отчет…, 1997 (Otchet…, 1997)], 
что связано как со степенью изученности водо-
ема, так и с разными подходами авторов 
к объему понятия “флора водоема”. Это особен-
но заметно на примере специализированных ра-
бот конца XX века, посвященных изучению 
высшей водной растительности озера.    

 
Рис. 1. Схема деления литоральной зоны озера на 8 участков (горизонтальные линии). Римскими цифрами и 
перпендикулярными линиями показаны соответствующие гидроботанические профили. Широкая серая кайма, 
ограниченная пунктиром – глубины до 3 м, черным цветом обозначены контуры сообществ макрофитов на ли-
торали, штриховкой – на сублиторали. 

Fig. 1. The scheme of dividing the littoral zone of the lake into 8 sections (horizontal lines). Roman numerals and perpen-
dicular lines indicate the corresponding hydrobotanical profiles. The wide gray border dashed depths up to 4 m. Black con-
tours designated communities of macrophytes in the littoral zone, shaded – is communities outside the littoral zone. 
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Таблица 1. Видовой состав макрофитов оз. Плещеево по данным разных авторов, экологические и георгафические 
группы  
Table 1. Species of macrophytes of Lake Pleshcheyevo according to data different authors, ecological and geographical groups 
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Макроводороcли         
Cladophoraceae Wille         
Cladophora sp. + + – – + 1 pl PR 
Stigeoclonium sp. – – – – + 1 pl PR 
Characeae Gray         
Chara contraria A. Braun ex Kütz. + + – + – 1 pl PR 
C. globularis Thuill. + + + + – 1 pl PR 
C. vulgaris L. + + – + – 1 pl PR 
Мохообразные         
Marchantiaceae (Bisch.) Lindley         
Marchantia polymorpha L. – – – + + 4 pl PR 
Ricciaceae Rchb.         
Riccia fluitans L. – – – + + 1 b EANA 
Ricciocarpos natans (L.) Corda – – – + – 3 b EANA 
Сосудистые растения         
Equisetaceae Rich. ex DC.         
Equisetum fluviatile L. + + + + + 2 pl EANA 
E. palustre L. – – + + + 4 pl EANA 
Salicaceae Mirb.         
Salix alba L. + + – – + 4 b EA 
S. cinerea L. + + – + + 4 b EWS 
S. fragilis L. – – – + + 4 pl EWS 
S. pentandra L. + + – + + 4 b EANA 
S. triandra L. + + – + + 4 b EA 
S. × rubens Schrank – – – + – 4 x x 
Urticaceae Juss.         
Urtica galeopsifolia Wierzb. ex Opiz – – – + – 5 b EA 
Polygonaceae Juss.         
Persicaria amphibia (L.) S. F. Gray + + + + + 1 pl EANA 
P. lapathifolia (L.) S. F. Gray – – + + + 4 pl EANA 
Rumex aquaticus L. + + + + + 3 b EA 
R. crispus L. – – + + + 5 b EANA 
R. maritimus L. – – + + + 5 pl EANA 
Caryophyllaceae Juss.         
Stellaria crassifolia Ehrh. + – + + + 4 hab EANA 
S. palustris Retz. + – + + + 4 b EA 
Nymphaeaceae Salisb.         
Nuphar lutea (L.) Smith + + + + + 1 pl ES 
N. pumila (Timm) DC. – + – – – – – – 
N. × spenneriana Gaudin – – – + – – – – 
Nymphaea candida J. Presl + + + + + 1 b ES 
Ceratophyllaceae S. F. Gray         
Ceratophyllum demersum L. + + + + + 1 pl EANA 
Ranunculaceae Juss.         
Caltha palustris L. + + – + + 3 b EANA 
Ranunculus circinatus Sibth. + + + + + 1 b ES 
R. lingua L. – – + + + 3 bn EWS 
R. repens L. + + + + + 4 pl EA 
R. sceleratus L. 
 

– – – + + 4 b EANA 
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Brassicaceae Burnett         
Cardamine dentata Schult. – – – + + 4 b ES 
Rorippa amphibia (L.) Bess. + + + + + 3 pl ES 
R. palustris (L.) Bess. – – – + + 4 pl PR 
Rosaceae Juss.         
Comarum palustre L. + + + + + 3 hab EANA 
Callitrichaceae Link         
Callitriche hermaphroditica L. – – – + + 1 pl EANA 
C. palustris L. – + – + + 2 pl EANA 
Lythraceae Juss.         
Lythrum salicaria L. + + – + + 3 pl EANA 
Onagraceae Juss.         
Epilobium adenocaulon Hausskn. – – + + + 4 bad EANA 
E. palustre L. – + + + + 4 b EANA 
! E. parviflorum Schreb. – – + + + 4 b EANA 
E. pseudorubescens A. Skvortsov – – – + – 4 pl ES 
Haloragaceae R. Br.         
Myriophyllum spicatum L. + + + + + 1 pl EANA 
Hippuris vulgaris L. + + – + + 3 pl EANA 
Apiaceae Lindl.         
Cicuta virosa L. + + + + + 3 b EA 
Oenanthe aquatica (L.) Poir. + – + + + 2 b ES 
Sium latifolium L. + + + + + 3 b ES 
Thyselium palustre (L.) Raf. – – + – + 4 b ES 
Primulaceae Vent.         
Lysimachia nummularia L. – – – + + 4 b EANA 
L. vulgaris L. – + + + + 4 b ES 
Naumburgia thyrsiflora (L.) Reichenb. – – + + + 3 b EANA 
Menyanthaceae Dumort.         
Menyanthes trifoliata L. – + + + + 3 b EANA 
Boraginaceae Juss.         
Myosotis lithuanica (Schmalh.) Bess. ex 
Dobrocz. 

– – – + – 4 b E 

M. palustris (L.) L. + + + + + 4 b EA 
M. cespitosa K. F. Schultz – – + + – 4 bn EA 
Lamiaceae Lindl.         
Lycopus europaeus L. – + + + + 4 pl EA 
Mentha arvensis L. – + + + + 4 b EA 
Scutellaria galericulata L. – + + + + 4 b EA 
Stachys palustris L. – – + + + 4 b EA 
Solanaceae Juss.         
Solanum dulcamara L. – – + + + 4 bn E 
Scrophulariaceae Juss.         
Pedicularis palustris L. – – – + + 4 b EA 
Veronica anagallis-aquatica L. – – + + + 3 pl PR 
V. beccabunga L. – – + + + 3 pl ES 
Lentibulariaceae Rich.         
Utricularia vulgaris L. – – + + + 1 b EANA 
Plantaginaceae Juss.         
Plantago major L. – – – + + 5 pl EANA 
Rubiaceae Juss.         
Galium palustre L. – + + + + 4 b EANA 
G. trifidum L. – – – + – 4 pl EA 
G. uliginosum L. – + + + + 4 bn EANA 
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Asteraceae Dumort.         
Bidens cernua L. – – – + + 4 b EANA 
B. tripartita L. – – + + + 4 pl EANA 
! Eupatorium cannabinum L. – – + – + 4 bn E 
Petasites spurius (Retz.) Reichenb. + + + + + 4 bn EWS 
Tussilago farfara L. – – + + + 5 b EA 
Typhaceae Juss.         
Sparganium emersum Rehm. – + – + + 2 pl EANA 
S. erectum L. – + + + + 2 bn EWS 
Typha angustifolia L. + + + + + 2 pl PR 
T. latifolia L. + + + + + 2 pl EANA 
Potamogetonaceae Dumort.         
Potamogeton alpinus Balb. – + – – – – – – 
P. compressus L. – – – + + 1 pl PR 
P. crispus L. – + + + + 1 pl PR 
P. friesii Rupr. – – + + + 1 bn EANA 
P. lucens L. – + + + + 1 pl ES 
P. natans L. – – + + + 1 pl EANA 
P. perfoliatus L. – + + + + 1 pl PR 
! P. praelongus Wulf. – – – + + 1 pl PR 
P. pusillus L. + + – + + 1 pl PR 
P. rutilus Wolfg. – + – – – – – – 
Stuckenia pectinata (L.) Börner – + + + + 1 pl PR 
Zannichelliaceae Dumort.         
Zannichellia palustris L. – + + + + 1 pl EANA 
Najadaceae Juss.         
! 0 Caulinia flexilis Willd. – – – – – 1 bn EANA 
Alismataceae Vent.         
Alisma plantago-aquatica L. – + + + + 2 pl EA 
Sagittaria sagittifolia L. + + + + + 2 b EA 
Butomaceae Rich.         
Butomus umbellatus L. – + + + + 2 pl EA 
Hydrocharitaceae Juss.         
Elodea canadensis Michx. – – + + + 1 ad EANA 
Hydrocharis morsus-ranae L. – + + + + 1 pl EWS 
Stratiotes aloides L. – + – – – – – – 
Poaceae Barnhart         
Agrostis stolonifera L. – + + + + 3 b ES 
Alopecurus aequalis Sobol. – + + + + 4 b EANA 
A. geniculatus L. – + – + + 4 b EA 
Calamagrostis neglecta (Ehrh.) Gaertn., 
B.Mey. et Scherb. 

– – – + + 4 b EANA 

Catabrosa aquatica (L.) Beauv. – – + + + 3 b ESNA 
Glyceria fluitans (L.) R. Br. – – + + + 3 bn ENA 
G. maxima (C. Hartm.) Holmb. + + + + + 2 bn EWS 
G. notata Chevall. – – – + + 3 b EWS 
Phalaroides arundinacea (L.) Rauschert – + + + + 4 pl EANA 
Phragmites australis (Cav.)Trin. ex Steud. + + + + + 2 pl PR 
Poa annua L. – – – + + 5 pl PR 
P. palustris L. – + + + + 4 b EANA 
P. pratensis L. + + – + + 5 pl ES 
P. trivialis L. – – – + + 4 pl ES 
! Scolochloa festucacea (Willd.) Link 
 

+ + + + + 5 pl EA 
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Cyperaceae Juss.         
! Blysmus compressus (L.) Panz. ex Link – – – + + 4 bn EA 
! Bolboschoenus maritimus (L.) Palla 
(уточненный B. koshewnikovii (Litv.) 
A.E. Kozhevnikov) 

– – + + + 3 pl 
b 

PR 
EA 

Carex acuta L. + + + + + 3 b ES 
C. aquatilis Wahlenb. – – + + + 3 b EANA 
C. cespitosa L. +  + + + 4 b EA 
C. cinerea Poll. – + – + + 4 b EANA 
C. diandra Schrank – + – + + 4 bn EANA 
C. elongata L. – – – + + 4 b EWS 
C. pseudocyperus L. – – + + + 4 pl ESNA 
C. rostrata Stokes – + + + + 3 b EANA 
Eleocharis acicularis (L.) Roem. et Schult. – + + + + 3 pl EANA 
E. palustris (L.) Roem. et Schult. – + + + + 3 pl EANA 
Scirpus radicans Schkuhr –  + + + 4 b EA 
S. sylvaticus L. – + + + + 5 bn EA 
Schoenoplectus lacustris (L.) Palla + + + + + 2 pl EA 
! S. tabernaemontanii C. Gmel. – + + + + 2 pl PR 
Juncaceae Juss.         
Juncus articulatus L. – – – + + 4 b EANA 
J. bufonius L. – – – + + 4 b EANA 
Araceae Juss.         
Calla palustris L. – – – + + 3 b EANA 
Lemnaceae S. F. Gray         
Lemna gibba L. – – – + – 1 pl E 
L. minor L. – + + + + 1 pl PR 
L. trisulca L. – + + + + 1 pl PR 
Spirodela polyrhiza (L.) Schleid. – + + + + 1 pl PR 
Iridaceae Juss.         
Iris pseudacorus L. – – – + + 3 bn EWS 
Всего 133 (139) 40 74 84 125 119 133 133 133 
Сходство с общей флорой, % 30 56 63 93 90 100 100 100 

Примечание. Экогруппа: 1 – гидрофит; 2 – гелофит; 3 – гигрогелофит; 4 – гигрофит; 5 – гигромезофит; 
Stratiotes aloides L.  – исключенные виды; ! – охраняемые виды; 0 – исчезнувшие виды. Широтная группа: b  – 
бореальная; bn – бореонеморальная; hab – гипоарктобореальная; pl – плюризональная. Долготная группа: E – 
европейская; EA– евразиатская; EANA – евразиатско-североамериканская; ENA – европейско-
североамериканская; ES – европейско-сибирская; EWS – европейско-западносибирская; PR – плюрирегио-
нальнная; x – безареальный гибрид; × – гибрид, ad –адвентивный. 
Note. Ecological group: 1 – hydrophyte; 2 – helophyte; 3 – hygrogelophyte; 4 – hygrophyte; 5 – hygromezophyte; 
Stratiotes aloides L. – excluded species; ! Blysmus compressus – protected species; 0 – extinct species. Latitudinal 
group: ad – adventive; b – boreal; bn – boreonemoral; hab – hypoarctoboreal; pl – plurizonal; x – hybrid. Longitudinal 
group: E – European; EA – Eurasian; EANA – Eurasian-North American; ENA – European North American; ES – 
European-Siberian; EWS – European-West Siberian; PR – pluriregional. 
Так, Артеменко [Экосистема..., 1987 (Ekosis-
tema..., 1987)] не включала в список видов 
многие из гигрофитов и гигромезофитов, а 
также гибриды, включаемые Папченковым 
[Отчет…, 1997 (Otchet…, 1997)], из-за чего ее 
список видов на 51 таксон меньше (табл. 1). 
В предлагаемой работе, флору оз. Плещеево 

мы рассматриваем в сходном 
с В.Г. Папченковым объеме [Отчет…, 1997 
(Otchet…, 1997)]. Можно заметить, что ни 
один из исследователей не смог выявить весь 
флористический состав, что связано как 
с особенностями биологии видов, в частности 
однолетних растений, так и с субъективностью 
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взгляда авторов. Так, например нами не были 
найдены несколько видов (Galium trifidum, Lem-
na gibba, Myosotis cespitosa и некоторые др.), но 
имеющиеся в гербарии ИБВВ РАН образцы, по-
зволяют сохранить их в списке (табл. 1). 

Из 139 упоминаемых в составе флоры 
видов макрофитов не подтверждены гербар-
ными образцами и данными других исследова-
телей 4 вида: Nuphar pumila, Potamogeton alpi-
nus, P. rutilus, Stratiotes aloides. С помощью 
молекулярных методов не найдено доказа-
тельств гибридного происхождения N. × spen-
neriana [Volkova et al., 2018], проведенное 
в рамках этой работы изучение морфометрии 
растений популяции N. lutea оз. Плещеево по-
казало отсутствие признаков, характерных для 
гибрида, что послужило причиной его исклю-
чения из списка. Уточнено определение для 

принимавшегося ранее широкого вида 
Bolboschoenus maritimus как B. koshewnikovii. 
Один вид – Caulinia flexilis, исчез. Последние 
сведения о находке его семян в донных отло-
жениях озера сделаны более 50 лет назад [Ко-
лесникова, 1965 (Kolesnikova, 1965)]. С учетом 
этих изменений достоверно подтвержденный 
состав флоры макрофитов озера насчитывает 
133 вида. Из них 8 видов – криптогамные, 
125 – сосудистые растения (табл. 2). 

Структура флоры на уровне таксонов вы-
соких рангов образована водными растениями, 
представленными отделами: Chlorophyta – 2 ви-
да (2 рода, 2 семейства), Charophyta – 3 вида 
(1 род, 1 семейство), Marchantiophyta – 3 вида 
(3 рода, 2 семейства), Equisetophyta – 2 вида 
(1 род, 1 семейство) и Magnoliophyta – 123 видов 
(66 родов, 37 семейств). 

Таблица 2. Структура флоры макрофитов оз. Плещеево на уровне таксонов высоких рангов 
Table 2. Structure of macrophytes flora of Lake Pleshcheyevo at the level of high ranks taxa 

Таксономические группы 
Taxonomic groups 

Отделы 
Divisions 

Количество / Number 
Семейства / Families Роды / Genera Виды / Species 

Cryptogamae Chlorophyta 2 2 2 
Charophyta 1 1 3 

 Marchantiophyta 2 3 3 
Tracheophyta Equisetophyta 1 1 2 

Magnoliophyta 38 66 123 
Всего / Total  44 73 133 

 

Разнообразие таксономического спектра 
сосудистых формируют семейства: Cyperaceae – 
16 видов (5 родов), Poaceae – 15 видов (8 родов), 
Potamogetonaceae – 9 видов (р. Potamogeton) и 
Asteraceae – 7 видов (6 родов). Семейства Salica-
ceae содержит 6 видов (р. Salix), Polygonaceae – 
5 видов (2 рода) и Ranunculaceae – 5 видов 
(3 рода). Остальные семейства включают по 1–
4 вида (1–4 рода). Такое соотношение семейств 
в целом характерно и для других озер Ярослав-
ской области [Довбня, 1991 (Dovbnya, 1991)]. 
Уровень различий количественного соотноше-
ния сосудистые/криптогамные растения увели-
чивается в ряду: семейства (в 8 раз) → роды 
(в 11 раз) → виды (17 раз). 

В экологическом спектре заметно пре-
обладают виды характерные для сырых и 
влажных местообитаний: гигрофитов 54 видов 
(40%) и гигромезофитов 7 (5), их общий вклад 
составляет 45%. Разнообразие гигрофитов 
формируют Cyperaceae (8 видов, 3 рода), 
Poaceae (6 видов, 4 рода) и Salicaceae (6 видов, 
1 род). Среди гигромезофитов наибольший 
вклад в разнообразие вносит Poaceae (3 вида, 
2 рода). Доля экогрупп типично водных расте-
ний составляет 51%: гидрофиты 31 вид (22%), 
гелофиты 14 (10), гигрогелофиты 26 (19). Раз-
нообразие гидрофитов обеспечивают главным 

образом Potamogetonaceae (9 видов, 1 род). 
Наибольшее разнообразие гигрогелофитов 
обеспечивают Cyperaceae (6 видов, 3 рода) и 
Poaceae (4 вида, 3 рода). Малочисленную 
группу гелофитов составляет ряд семейств – 
Typhaceae включающее 4 вида и Alismataceae, 
Cyperaceae, по 2 вида. Такое соотношение 
экологических групп с одной стороны подчер-
кивает широкое понимание флоры озера, 
с другой – характеризует особенность водо-
ема: наличие отлогих, периодически обсы-
хающих отмелей по его берегам, и стабильно 
обводненных неглубоких (~2 м) экотопов. 

В географическом спектре широтных 
групп преобладают бореальные 56 (42%) и 
плюризональные виды 52 (39%). Наибольший 
вклад в семейственно-видовой спектр группы 
плюризональных видов вносят семейства 
Potamogetonaceae (8 видов, 1 род), Poaceae 
(6 видов, 3 рода) и Cyperaceae (5 видов, 3 рода); 
группы бореальных видов – Cyperaceae 
(8 видов, 3 рода) и Poaceae (7 видов, 6 родов). 
Зональную особенность озера, расположенного 
на границе зоны широколиственных и южнота-
ежных лесов, подчеркивает заметная доля бо-
реонеморальных видов 12 (9%), разнообразие 
которых главным образом формируют 
Cyperaceae (3 вида, 3 рода), Poaceae  и 
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Potamogetonaceae (по 2 вида 1 род) в других 
семействах представлено не более одного вида. 

В долготном отношении большинство ви-
дов имеет широкое распространение: североаме-
риканских – 55 видов (41%), евразиатских –
25 (19) и плюрирегиональных 21 (16). Таксоно-
мический спектр группы видов североамерикан-
ского распространения образуют преимущест-
венно Cyperaceae (7 видов, 2 рода), Poaceae 
(6 видов, 6 родов) и Polygonaceae (4 вида, 
2 рода), экологический спектр – гигрофиты, 
включающие 35% (19 видов, 12 родов, 
11 семейств) и гигрогелофиты – 26% (14 видов, 
12 родов, 10 семейств) от состава группы. Груп-
пу евразиатских видов формируют Cyperaceae 
(6 видов, 4 рода), Lamiaceae (4 вида, 4 рода) 
Boraginaceae, Salicaceae (по 2 вида, 1 роду) и 
Asteraceae (1 вид, 1 род), среди экогрупп преоб-
ладают гигрофиты – 68% (17 видов, 14 родов, 
11 семейств). Состав группы плюрирегиональ-
ных видов образуют Potamogetonaceae (6 видов, 
1 род), Lemnaceae (3 вида, 2 рода) и Characeae 
(3 вида, 1 род), среди экогрупп доминируют гид-
рофиты – 67% (14 видов, 6 родов, 5 семейств). 

Региональная специфика флористи-
ческого состава оз. Плещеево заключается 
в присутствии евросибирских 28 (21%) и евро-
пейских видов 4 (3%) (табл. 1). Таксономиче-
ское разнообразие евросибирских видов, вклю-
чая европейско-западносибирские, образуют 
преимущественно Poaceae (5 видов, 4 рода) и 
Salicaceae (2 вида, 1 род). В экологическом 
спектре преобладают гигрофиты, включающие 
29% (8 видов, 7 родов, 7 семейств), гигрогело-
фиты – 29% (8 видов, 8 родов, 7 семейств) и 
гидрофиты – 21% (6 видов, 5 родов, 
4 семейства) от состава группы. Разнообразие 
группы европейских видов, включая восточно-
европейские, формируют семейства (Boragina-
ceae, Lemnaceae и др.), в экологическом спектре 
преобладают гигрофиты – (3 вида, 3 рода, 
3 семейства). 

Особенности флористической структуры 
участков литорали озера выявляются 
в результате их кластеризации. Дендрит взаим-
ных отношений участков построенный методом 
средней связи с использованием индекса Жакка-
ра, в качестве меры сходства, позволяет выде-
лить 4 обособленных кластера (рис. 2). 

 Разнообразие экологического спектра 
образуют гигрофиты (38 видов, 36%) и гидро-
фиты (26 видов, 25%). Кластер 2-й объединил 
профили I, VII и VIII, образующие серию по-
следовательно локализованных участков, рас-
положенных в юго-восточном и восточном 
секторе озера. Общее число видов 99, ро-
дов 59, семейств 38. Ведущие семейства 

Poaceae (14 видов, 8 родов) и Cyperaceae 
(13 видов, 5 родов). Разнообразие экологиче-
ского спектра образуют гигрофиты (36 видов, 
36%) и гидрофиты (23 вида, 23%). 

 

 

Рис. 2. Дендрограмма взаимных связей флористи-
ческого состава участков литорали оз. Плещеево, 
построена методом средней связи (UPGMA) 
на основе матрицы сходства индекса Жаккара (Jac-
card Index). Коэффициент кофенетической корре-
ляции 0.75.  
Fig. 2. Dendrogram of mutual relations of the floristic 
composition of littoral sections of Lake Pleshcheyevo, 
constructed by the unweighted pair group method with 
arithmetic mean (UPGMA) based on the similarity 
matrix of the Jaccard Index. Cophenetic correlation 
coefficient 0.75. 

Участки V и VI, локализованные 
в северной части озера, образуют 2 условных 
кластера – 3-й и 4-й, удаленных друг от друга 
и от кластеров 1 и 2. Кластеры отличаются бо-
лее низкими показателями таксономического 
разнообразия – общее число видов 51–53, ро-
дов 37–41, семейств по 30. Тройку ведущих 
семейств кластеров 3-го и 4-го образуют 
Poaceae (7 видов, 6 родов), Potamogetonaceae 
(5 видов, 1 род), Cyperaceae (4 вида, 4 рода) и 
Poaceae (5 видов, 5 родов), Potamogetonaceae 
(4 вида, 1 род), Asteraceae (4 вида, 4 рода). 
В экологическом спектре, в сравнении 
с кластерами 1 и 2, отмечается усиление вкла-
да гидрофитов – 29–36% и снижение доли гиг-
рофитов до 21–31%. 

Полученные закономерности хорошо от-
ражают специфику экологических особенно-
стей местообитаний и гидродинамики водоема 
[Поддубный, Литвинов, 1983; Экосисте-
ма…,1989 (Poddubnyj, Litvinov, 1983; Ekosiste-
ma..., 1989)]. Участки с наименьшим разнообра-
зием расположены в зоне активного ветро-
волнового воздействия, и узкой литоралью, а 
с наибольшим – на спокойных участках обшир-
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ной литорали и сублиторали восточного, юго-
восточного берега и в месте впадения самого 
крупного притока – р. Трубеж. 

Охраняемые виды. В составе флоры со-
судистых макрофитов выявлены 8 видов, вклю-
ченных в Красную книгу Ярославской области. 
Их охранный статус и распространение на уча-
стках озера дано в таблице 3. 

Большинство из них имеет региональ-
ный уровень охраны и статус 3 – редкий вид. 
Только Caulinia flexilis охраняется на феде-
ральном уровне и имеет региональный статус 
1 – вид, находящийся под угрозой исчезнове-
ния. Судя по отсутствию сборов этого вида 
в последние полвека [Колесникова, 1965; 
Красная…, 2004, 2015 (Kolesnikova, 1965; 
Krasnaya…, 2004, 2015)], можно констатиро-
вать его исчезновение в оз. Плещеево. 
В.И. Артеменко [Экосистема..., 1989 (Ekosis-
tema..., 1989)] был приведен Bolboschoenus 
maritimus s.l. Позднее В.Г. Папченков [Пап-
ченков, 1997; Папченков и др., 2011 (Papchen-
kov, 1997; Papchenkov et al., 2011)] отнес клуб-
некамыш оз. Плещеево к B. koshewnikovii. 
Однако в изданиях Красной книги Ярослав-

ской области [Красная…, 2004, 2015 
(Krasnaya…, 2004, 2015)] он значится как 
Bolboschoenus maritimus s.l.  

Среди охраняемых видов представлены 
все экогруппы от типично-водных (гидрофи-
тов) до растений умеренно увлажненных мест 
(гигромезофитов) (табл. 1), таким образом, 
весь спектр местообитаний озера от воды 
до прибрежий – среда обитания редких видов 
и должны бережно эксплуатироваться. Юж-
ный участок литорали и прибрежье озера от-
личается наибольшим разнообразием охра-
няемых видов (4). Остальные виды распреде-
лены на выделенных участках более равно-
мерно (табл. 3). Практически по всему пери-
метру озера встречается Scolochloa festucacea, 
на трех участках северо-восточной и юго-
восточной части озера на глубинах до 4 м от-
мечен Potamogeton praelongus, на влажных 
прибрежьях трех участков встречается 
Eupatorium cannabinum. Три охраняемых вида 
произрастают только на одном определенном 
участке, представляя дополнительную угрозу 
существованию их локальных популяций. 

Таблица 3. Охраняемые виды макрофитов оз. Плещеево и их распространение на участках литорали 
Table 3. Protected species of macrophytes of Lake Pleshcheyevo and their distribution on littoral sections 

Вид / Species Статус охраны 
Protection Status 

Участки озера / The littoral sections 
I II III IV V VI VII VIII 

Blysmus compressus 3r + – – – – – – – 
Bolboschoenus maritimus 
(=Bolboschoenus koshewnikovii) 

3r + – – – – – – – 

Caulinia flexilis 1f – – – – – – – – 
Epilobium parviflorum 3r – – + – – – – – 
Eupatorium cannabinum 3r – – + – – + +  
Potamogeton praelongus 3r – – – – + + + – 
Schoenoplectus tabernaemontanii 3r + – – – – – – – 
Scolochloa festucacea 3r + + + + + + + + 
Всего / Total 8 4 1 3 1 2 3 3 1 

Примечание. 3r – редкий вид, региональный уровень охраны; 1f – вид находящийся под угрозой исчезновения, 
федеральный уровень охраны. 
Note. 3r – rare species, regional protection; 1f – threatened species, federal protection. 

Особенности зарастания озера. Совре-
менный растительный покров озера сложен со-
обществами, относящимся к типично водным и 
прибрежно-водным классам растительности. 
Зарастание слабое (<5%), поясно-
фрагментарного типа. Основные площади зани-
мают группировки 25 доминирующих видов. По 
данным М. Первухина в начале XX века для озе-
ра были характерны три пояса сообществ, кото-
рые формировали практически непрерывные 
кольца: Persicaria amphibia, Potamogeton 
perfoliatus, Ranunculus circinatus, при этом сами 
сообщества, судя по данным автора, имели дос-
таточно высокое проективное покрытие, так как 

характеризовались как “ковры”, плотные, густые 
заросли, труднопроходимые заросли [Первухин, 
1927а, б (Pervuchin, 1927a, b)]. С 70-х годов про-
шлого века по настоящее время такой характер 
зарастания не сохранился [Экосистема..., 1989; 
Отчет…, 1997 (Ekosistema..., 1989; Otchet…, 
1997)]. 

Ниже приведем общую краткую характе-
ристику современного зарастания озера 
на обозначенных участках литорали озера, а 
также распределение основных ценозообразова-
телей на профилях в разные годы (табл. 4). 

I участок. Это один из самых обширных 
мелководных участков озера с достаточно бла-
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гоприятными условиями для развития водной 
растительности. Здесь распространены мягкие 
илистые отложения, на которых в прибрежье 
развиты мощные, с общим проективным покры-
тием (ОПП) до 60% заросли Schoenoplectus 
lacustris, переходящие на глубинах 0.5–0.8 м 
в обширные заросли Sagittaria sagittifolia 
(ОПП 30–75%). На глубинах около 1 м заметные 
площади занимают ценозы Elodea canadensis 
(ОПП 25%). На глубинах до 3 м тянутся разре-
женные (ОПП до 20%) сообщества Ranunculus 
circinatus и Potamogeton perfoliatus, на больших 
глубинах встречаются незначительные по пло-
щади разреженные (ОПП ~10%) ценозы Cerato-
phyllum demersum.  

Ранее (до 1927 г.) здесь были отмечены 
обширные заросли Zannichellia palustris, плот-
ные “ковры” Potamogeton perfoliatus и Chara sp., 
а также отдельные пятна Schoenoplectus lacustris 
[Первухин, 1927а, б (Pervuhin, 1927a, b)]. Зарос-
ли Chara sp. с высоким проективным покрытием 
(>50%), Sagittaria sagittifolia и Schoenoplectus 
lacustris (до 100%) наблюдались и позднее [Эко-
система..., 1989; Отчет…, 1992 (Ekosistema..., 
1989; Otchet…, 1992)]. В настоящее время исчез-
ли ценозы Chara sp. и Zannichellia palustris, 
с 1997 г. появились сообщества Ceratophyllum 
demersum (табл. 3). 

II участок. Прибрежная зона начинается 
с узкой полосы (до 1–2 м шириной) Carex acuta, 
далее доминирует мощный пояс сообществ 
Equisetum fluviatile (ОПП до 80%), остальные 
прибрежно-водные виды встречаются отдель-
ными пятнами среди хвоща. В поясе гидрофитов 
наиболее значимы ценозы Myriophyllum 
spicatum, распространенные на глубинах 1–3 м, 
здесь же отмечены сообщества Ranunculus 
circinatus. Все ценозы разреженные (общее про-
ективное покрытие до 20%). 

Предыдущие исследователи отмечали 
здесь присутствие сообществ Eleocharis acicula-
ris, обширные и плотные заросли Zannichellia 
palustris, Chara sp. и Potamogeton perfoliatus 
[Первухин, 1927а, б (Pervuhin, 1927a, b)]. Сейчас 
первые отсутствуют, а рдестовые ценозы сильно 
разрежены (табл. 4). 

III участок. Среди прибрежно-водных со-
обществ, как и на предыдущем участке, наибо-
лее значимы площади Equisetum fluviatile 
(ОПП до 80%), чуть менее обширен пояс Phrag-
mites australis (до 100%) (расположенный ближе 
к берегу) и Scolochloa festucacea (до 50%). За-
метно меньше площади занимаемые Schoenop-
lectus lacustris, Sagittaria sagittifolia и Typha an-
gustifolia. Настоящая водная растительность дос-
таточно разнообразна. Среди выше указанных 

зарослей воздушно-водных видов отдельными 
пятнами встречаются Nuphar lutea, Nymphaea 
candida, Persicaria amphibia (ОПП ~50%). Пояс 
погруженной растительности представлен сооб-
ществами Ranunculus circinatus, Myriophyllum 
spicatum, распространенными на глубинах 1–3 м 
(ОПП 10%). С 2–3 м простираются разреженные 
сообщества Potamogeton perfoliatus и 
Myriophyllum spicatum. На больших глубинах 
встречается Ceratophyllum demersum. Все ценозы 
гидрофитов разреженные (ОПП <25%).  

В настоящее время исчезли ценозы Chara 
sp. и занникелии (табл. 4), уменьшилось проек-
тивное покрытие сообществ Potamogeton 
perfoliatus. В 1997 г. отмечены ценозы Cerato-
phyllum demersum. 

IV участок. Топкое илистое мелководье 
занято высокотравными плотными 
(ОПП до 100%) прибрежно-водными сообщест-
ва Schoenoplectus lacustris и Typha angustifolia, 
занимающие здесь большие площади. Менее 
заметны ценозы Eleocharis palustris, Equisetum 
fluviatile, Sagittaria sagittifolia (ОПП ~50%). 
По краю пояса камыша и рогоза, а также внутри 
поясов представлены сообщества гидрофитов 
с плавающими листьями Nuphar lutea и 
Nymphaea candida. Погруженные гидрофиты 
выражены слабее, характер их распределения 
в целом сходен с предыдущим участком. Отли-
чие заключается в отсутствии ценозов Cerato-
phyllum demersum. 

Растительный покров участка достаточно 
стабильный, однако, по данным 1927 г. ряд со-
обществ (рогоза, камыша озерного) занимали 
более глубокие местообитания (табл. 4), а по-
груженные сообщества были более плотными. 

V участок. Это самый бедный растительно-
стью участок. Пояс прибрежно-водной расти-
тельности не развит, отдельные куртины гелофи-
тов сообществ не образуют. Глубины до 1 м 
практически свободны от растений. Глубже появ-
ляются разреженные сообщества Myriophyllum 
spicatum, Potamogeton perfoliatus, на 3–4 м выяв-
лены ценозы Ceratophyllum demersum и 
Potamogeton praelongus. Все с низким проектив-
ным покрытием (~10%).  

VI участок. Растительный покров участка 
достаточно разнообразен и отличается хорошо 
развитыми и выраженными поясами прибрежно-
водных видов. Только здесь развит узкий при-
брежный пояс сообществ Glyceria maxima 
(ОПП ~80%), невыраженный на других участках. 
Заметно участие сообществ Equisetum fluviatile, 
Sparganium erectum, Typha latifolia (ОПП до 75%). 
Большие площади занимают неплотные 
(ОПП ~50%) сообщества Scolochloa festucacea.  
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Таблица 4. Распределение основных макрофитов по глубинам и средняя степень зарастания участков литорали 
в разные годы 
Table 4. The distribution of the main macrophytes by depths and degree of overgrowing of littoral sections in different years 

Участок, 
Section 

Год, 
Year 

Степень 
зарастания,% 

Degree of over-
growing, % 

Глубины, м 
Depths, m 

I   0–0.5 0.5–1 1–2 2–3 3–4 
 1927 – Sl, Ch, Zp Ss, Ch, Zp Nl, Ch, Zp – – 
 1997 15 Tl, Sl, Ch, Ss, Ec, Ch, Rc, Pp Rc, Pp Cd 
 2014 10 Tl, Sl Ss, Ec Rc, Pp Rc, Pp Cd 

II 1927 – Gm, Ep, Pa, 
Ch, Zp 

Ss, Ms, Ch, Zp Rc, Pp – – 

 1997 21 Ca, Ef Ер, Ес Ms, Rc Ms, Rc – 
 2014 20 Ca, Ef Ер, Ес Ms, Rc Ms, Rc Rc 

III 1927 – Pam, Ch, 
Ss, Pp 

 

Pp, Zp Rc   

 1997 17 Pa, Ta, Ep Sf, Sl, Ss, Nl Rc, Pp, 
Ms 

Rc, Pp, Ms Rc, Cd 

 2014 15 Pa, Ta, Ep Sf, Sl, Ss, Nl Rc, Pp Rc, Pp Rc, Cd 
IV 1927 – Ef, Pha, Ep, 

Pa, 
Ta, Sl, Ss, Pp Nl, Pp, Rc – – 

 1997 15 Ef, Ta, Pa, 
Sl, Ep 

Pam, Nl, Pp, Ms, 
Rc 

Rc, Pp – 

 2014 10 Ef, Ta, Pa, 
Sl, Ep 

Pam, Nl, Pp, Ms Rc, Pp Pp 

V 1927 – – Ms, Pp Ms, Pp – – 
 1997 6 – – Pp, Ms, 

Ppr, Rc 
Pp, Ms, Ppr, 

Rc 
Cd, Ppr 

 2014 5 – – Pp, Ms, 
Ppr, Rc 

Pp, Ms, Ppr, 
Rc 

Ppr, Cd 

VI 1927 – Ea, Ep, Pa, 
Ch, 

Rc, Pp Pp, Ms, 
Rc, 

– – 

 1997 10 Gm, Ef, Ep, 
Tl, Ta 

Sf, Zp, Ch, Pp, Ms, 
Rc, Ppr 

Rc, Pp, Cd – 

 2014 5/10 Gm, Ef, Ep, 
Tl, Ta 

Cl, Sf, Zp, Rc, 
Pp 

Pp, Ms, 
Rc, 

Rc, Pp, Ppr, 
Cd 

Cd 

VII 1927 – Ca, Pa, Ch Cl, Pp Zp, Ms, 
Rc, Cl, Cd 

– – 

 1997 11 Pa, Tl, Ef Sl, Sf, Ss, Pam Pp, Ms Ppr, Pp, Ms Cd 
 2014 10/15 Pa, Tl, Ef Cl, Sl, Sf, Ss, 

Pam 
Pp, Ms, Ec Ppr, Pp, Ms, 

Cd 
 

VIII 1927 – Ca, Pa, Ch Cl, Pp Zp, Ms, 
Rc, Cd 

– – 

 1997 40 Pha, Pa, Sl, 
Ep 

Sl, Ss, Pam, Zp, Ms, 
Rc, Ec 

Ms, Rc, Pp, 
Cd 

Ms, Rc, 
Pp, Cd 

 2014 40 Pha, Pa, Sl, 
Ep 

Sl, Ss, Pam, 
Pp 

Ec, Pp, Ms 
Rc 

Pp, Ms, Rc 
 

Pp, Ms, Rc 
Cd 

Примечание. Макрофиты (Macrophytes): Rc (Ranunculus circinatus), Bu (Butomus umbellatus), Ca (Carex acuta), 
Cd (Ceratophyllum demersum), Cl (Cladophora sp.) Ea (Eleocharis acicularis), Ec (Elodea canadensis), Ef (Equisetum 
fluviatile), Ep (Eleocharis palustris), Gm (Glyceria maxima), Ms (Myriophyllum spicatum), Nl (Nuphar lutea), Pa 
(Phragmites australis), Pam (Persicaria amphibia), Pha (Phalaroides arundinaceae), Pl (Potamogeton lucens), Pp 
(P. perfoliatus), Ppr (P. praelongus), Se (Sparganium erectum), Sf (Scolochloa festucacea), Sl (Schoenoplectus lacu-
stris), Ss (Sagittaria sagittifolia), Ta (Typha angustifolia), Tl (Typha latifolia), Zp (Zannichellia palustris). Pha – По-
лужирным шрифтом выделены виды, занимающие наибольшие площади, Zp – виды, утратившие положение 
доминанта или исчезнувшие из растительного покрова с 2014 г. 
Note. Pha – species overgrowing the largest areas given in bold, Zp – species that have lost their dominant position or 
disappeared from vegetation since 2014 underlined. 
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На мелководных прибрежьях встречаются 
разрозненные пятна Zannichellia palustris, но 
больших площадей не занимают. Погружен-
ные гидрофиты занимают неширокую поло-
су глубин 2–4 м, здесь наиболее заметны 
разреженные ценозы Potamogeton perfoliatus 
(~10%) и P. praelongus (до 25%). 

Ранее для этого участка были харак-
терны плотные сообщества Eleocharis 
acicularis на илистых мелководьях [Перву-
хин, 1927а, б (Pervuhin, 1927a, b)] и заросли 
Chara sp. [Отчет…, 1997 (Otchet…, 1997)], 
которые в настоящее время отсутствуют. 
Сообщества погруженных гидрофитов стали 
более разреженными. С 2014 г. регулярно 
наблюдаются всплывшие маты нитчатых во-
дорослей, занимающие мелководную зону 
(ОПП 100%). 

VII участок. По характеру распределения 
растительности весьма сходен с предыдущим, 
особенно близки по разнообразию прибрежно-
водные ценозы. Также основные площади за-
нимают сообщества Scolochloa festucacea 
(ОПП ~50%). Местами значительные заросли 
формируют Butomus umbellatus, Equisetum 
fluviatile, Phalaroides arundinacea, Typha 
angustifolia (ОПП ~80%). На широкой зоне глу-
бин до 4 м, характерной для этого участка, 
по краю сообществ гелофитов хорошо развит 
пояс из Persicaria amphibia (ОПП~50%). По-
груженные гидрофиты довольно разнообразны: 
Ranunculus circinatus, Myriophyllum spicatum, 
Potamogeton perfoliatus, P. praelongus, однако 
распространены они неравномерно, пятнами 
с невысоким покрытием (<25%). 

Растительность участка претерпела 
во времени довольно значительные изменения: 
кроме тростниковых сообществ с 1997 г. стали 
заметны ценозы рогоза широколистного и 
хвоща приречного, характерные для мелково-
дий с илистыми отложениям. Среди погру-
женных исчезли сообщества Chara sp. и Zanni-
chellia palustris, на глубоких участках литора-
ли появились заросли Ceratophyllum demersum. 
По сравнению с 1997 г. общее проективное 
покрытие сообществ заметно снизились [От-
чет…, 1997 (Otchet…, 1997)]. 

VIII участок. Разнообразие доминантов 
сообществ несколько уступает предыдущим 
участкам, но ценозы отличаются хорошим 
развитием и высокой плотностью зарослей. 
Это самый заросший участок акватории. 
В прибрежье по урезу воды преобладают це-
нозы Phragmites australis (ОПП до 100%). 
Менее выражены сообщества других гело-
фитов: Butomus umbellatus, Equisetum fluvia-
tile, Scolochloa festucacea и Typha angustifolia 

(ОПП до 80%). Среди погруженных гидро-
фитов наиболее значимы ценозы Ranunculus 
circinatus, Ceratophyllum demersum, Elodea 
canadensis, Myriophyllum spicatum и Potamo-
geton perfoliatus (ОПП до 50%). Сообщества 
участка отличаются большей плотностью 
(общее проективное покрытие достигает 
здесь максимальных значений) по сравнению 
с другими участками. Это самый заросший 
участок акватории озера, что отмечали и 
предыдущие исследователи [Экосистема…, 
1989; Отчет…, 1997 (Ekosistema…, 1989; Ot-
chet…, 1997)]. 

Также как и на других участках, здесь 
полностью исчезли заросли Chara sp. и 
заникелиевые (табл. 4) [Отчет…, 1997 (Ot-
chet…, 1997)]. 

Зарастание большей части литорали 
озера в 2014–2017 гг. слабое, на отдельных 
участках умеренное, растительностью занято 
от 5 до 40%. Характер распределения расти-
тельных сообществ основных видов сохра-
няет тенденции, отмеченные в 1996 г. [От-
чет…, 1997 (Otchet…, 1997)]. По-прежнему 
основные площади прибрежно-водной рас-
тительности расположены вдоль северо-
западного берега на III и IV участках. Такое 
распределение зарослей может быть связано 
с особенностями циркуляции воды, когда 
при господствующих на озере северо-
западных и юго-западных ветрах возникаю-
щее противотечение выносит с глубин обо-
гащенные биогенами воды [Поддубный, 
Литвинов, 1983 (Poddubnyj, Litvinov, 1983)]. 
Также переносу и аккумуляции взвешенных 
в воде частиц вдоль северо-западного берега 
может способствовать общее перемещение 
водных масс озера от устья р. Трубеж 
к истоку р. Векса. Погруженная раститель-
ность наиболее развита на литорали южного 
и юго-восточного берега на I и VIII участках. 
Здесь, оказывает влияние сток р. Трубеж, 
создающий регулярное обновление воды и 
приток биогенов, а так же илистые отложе-
ния выносов в устьевой части реки, благо-
приятные для развития водных растений. 

Если проследить изменение позиций 
доминирующих видов по занимаемым пло-
щадям, можно отметить, что лидирующие 
позиции до настоящего времени удалось со-
хранить лишь Potamogeton perfoliatus, незна-
чительное возрастание площадей, занимае-
мых прибрежными видами, особенно трост-
ником (табл. 5). Увеличение площадей при-
брежно-водных видов за последние полвека 
показаны для оз. Воже, в соседней Вологод-
ской обл., имеющего в чем-то сходное соот-



Transactions of Papanin Institute for Biology of Inland Waters RAS, issue 90(93), 2020 

46 

ношение литоральной и глубоководной зоны 
[Филоненко, Комарова, 2015 (Filonenko, Ko-
marova, 2015)]. Одновременно происходит 
снижение площадей погруженных видов, 
исчезновение одних и появление других, а 
так же просматривается тенденция снижения 
степени зарастания литорали (табл. 5). 
В целом, современное зарастание озера, как 
и за весь период наблюдения, можно охарак-
теризовать как слабое. Средняя степень за-
растания мелководной части озера 
с глубинами до 4 м составляет 15% от их 
общей площади. При пересчете на всю аква-
торию озера зарастание составило 4.1%, а 
с учетом площадей, занимаемых сообщест-
вами кладофоры 4.2%. Это меньше, чем ука-
зывали предыдущие исследователи (табл. 5). 
При сохранении площадей основных сооб-
ществ с 1997 г. произошло полное исчезно-
вение сообществ Chara sp. и значительное 
сокращение площадей Zannichellia palustris 
(табл. 5). Можно было бы предположить, что 
это – следствие естественной флуктуации 
численности этих видов, что отмечалось и 
раньше Артеменко [Экосистема…, 1989; 
(Ekosistema…, 1989)]. 

Нерегулярные вспышки численности 
характерны для ряда однолетних видов, свя-
занных с пионерными экотопами. В случае 
с Chara sp. и Zannichellia palustris, такими 
пионерными местообитаниями являются 
мелководные илистые и песчано-илистые 
участки дна, где развитие многолетних вод-
ных растений тормозится активными волно-
выми процессами. Однако нельзя не отме-
тить общую тенденцию к снижению степени 
зарастания литорали озера (табл. 5) и изме-
нения значимости доминирующих видов 
(табл. 4, 5). Особенно показательна возрас-
тающая активность Ceratophyllum demersum, 
Elodea canadensis и Cladophora sp. (табл. 5). 
Массовое развитие сообществ Ceratophyllum 
demersum характерно для умеренно загряз-
ненных мезосапробных вод [Исеналиева и 
др., 2014 (Isenalieva et al., 2014)]. Вид агрес-
сивный: конкурентный, быстрорастущий, 
теневыносливый, неприхотливый, при мас-
совом развитии угнетает и вытесняет на глу-
боководных участках литорали более чувст-
вительные и требовательные к чистоте и 
прозрачности воды гидрофиты, такие как 
Ranunculus circinatus, Myriophyllum spicatum, 
Potamogeton praelongus. Адвентивный вид 
Elodea canadensis внедряется в растительный 
покров водных объектов только в нарушен-
ных местообитаниях [Maltseva, Bobrov, 
2017]. Несмотря на то, что “цветение” 

Cladophora sp. описывалось и ранее [Перву-
хин, 1927а, б (Pervuhin, 1927 a, b)], вид нико-
гда не указывался в числе значимых доми-
нантов растительного покрова. 
С 2014 г. вспышки развития этой нитчатки 
носят регулярный характер и ее ценозы ста-
ли играть заметную роль в оз. Плещеево 
(табл. 5). Массовое развитие Cladophora sp. 
характерно для вод с высоким содержанием 
биогенов [Whitton, 1970; Dodds, Gudder, 
1992; Бобров и др., 2005 (Bobrov et al., 
2005)]. Вообще, присутствие перечисленных 
видов характерно для эвтрофных вод и мо-
жет свидетельствовать о более глубоких пе-
рестройках в экосистеме озера. Наблюдается 
изменение растительного покрова в сторону 
увеличения площадей сообществ, характер-
ных для загрязненных вод. Это может быть 
связано с одной стороны – с возрастанием 
антропогенного пресса на экосистему, а 
с другой – с тем, что в летний период в озере 
периодически происходит нарушение стра-
тификации, вызывающее поступление био-
генов из глубоководной зоны в фотическую, 
однако, вероятнее всего, эти два процесса 
идут параллельно [Отчет…, 2014–2017 (Ot-
chet…, 2014–2017)]. Укорененные водные 
сосудистые растения, обитающие на ограни-
ченных по площади участках литорали, из-за 
специфики морфологии дна озера и механи-
ческого состава грунта [Экосистема…, 1989 
(Ekosistema…, 1989)], не способны быстро 
освоить это загрязнение и уступают место 
более эффективным в таких условиях 
Cladophora glomerata и Ceratophyllum 
demersum а также планктонным водорослям, 
вызывающим цветение воды, которое отме-
чается, как правило, в июле [Экосистема…, 
1989 (Ekosistema…, 1989)]. Последнее влия-
ет на прозрачность вод, что может неблаго-
приятно сказываться на погруженной расти-
тельности. Организация мест для спуска ло-
док и для купания так же негативно влияет 
на водную растительность. В результате этих 
процессов наблюдаются начальные стадии 
деградации сообществ погруженных гидро-
фитов, которая проявляется в исчезновении 
харовых лугов, ряда сообществ погруженных 
макрофитов, сокращении площадей и разре-
жении типичных для озера ценозов, появле-
нии и ценотической активности видов харак-
терных для загрязненных вод. Сходные про-
цессы изменения растительного покрова озер 
известны как в нашей стране [Bazarova, Itigi-
lova, 2006], так и в Западной Европе [Körner, 
2002; Hilt et al., 2013; Périllona et al., 2018]. 
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Таблица 5. Основные доминанты сообществ, глубины их распространения и занимаемые площади в разные годы 

Table 5. The main dominant species of macrophytes, the depth of their distribution and overgrowing area in different years 
Экогруппа, виды 
Ecological group, species 
  

1927 1989 1997 2014 
H, m S, km2 Место 

Rank 
H, m S, km2 Место 

Rank 
H, m S, km2 Место 

Rank 
H, m S, km2 Место 

Rank 
Гелофиты 
Helophytes 

            

Phragmites australis 1.25 – V 0.6–1 0.087 VI – 0.081 IX 0–1 0.109 VI 
Typha angustifolia 0.5 – – 0.4–0.5 0.053 VII – 0.033 – 0–0.5 0.034 XII 
Typha latifolia 0.3 – – 0.4–0.5 0.017 X – 0.025 – 0–0.5 0.018 – 
Schoenoplectus lacustris 1.3 – X 0.7–1.1 0.249 III – 0.077 X 0.5–1 0.0821 IX 
Scolochloa festucacea 1 – – 0.3–1.3 0.087 VI – 0.153 IV 0.5–1.2 0.149 IV 
Glyceria maxima 0.3 – VII 0.3–0.7 0.193 V – 0.01 – 0–0.5 0.01 – 
Sagittaria sagittifolia 0.9 – III 0.4–1 0.033 VIII – 0.063 XI 0.5–1 0.06 X 
Equisetum fluviatile 0.5 – IX 0.5–1.3 0.233 IV – 0.127 V 0.5–1.2 0.153 II 
Butomus umbellatus 0.5 – – 0.5–1 0.005 XII – 0.012 – 0–1 0.005 – 
Carex sp. 0.1 – – 0.1–0.2 0.029 IX – 0.005 – 0.1–0.2 0.005 – 

Гидрофиты с плавающими листьями 
Hydrophytes with floating leaf 

            

Persicaria amphibia 0.5 – IV – 0.006 – – 0.057 – 0–1 0.053 XI 
Nuphar lutea 1.5 – XII – – – – 0.023 – 0.5–2 0.015 – 

Гидрофиты погруженные 
Submerged hydrophytes 

            

Myriophyllum spicatum 1.3 – VIII 1–1.5 0.087 V – 0.285 II 0.5–3 0.104 VII 
Ranunculus circinatus 2.5 – VI 1–1.5 0.012 XI – 0.124 VI 0.5–3 0.12 V 
Ceratophyllum demersum 2 – – – – – – 0.12 VII 1–4(6) 0.12 V 
Potamogeton perfoliatus 1.9 – I 0.8–1.5 1.534 I – 0.337 I 0.5–4 0.546 I 
Potamogeton praelongus  – – – – – – 0.061 XII 1–3 0.05 – 
Zanichellia palustris 1.7 – II – – – – 0.102 VIII 0.5 – – 
Elodea canadensis – – – – – – – 0.224 IV 0.5–2 0.15 III 
Chara sp. 1 – II 0.5–1 0.47 II – 0.246 III 0.5–1 – – 
Cladophora sp. – – – –   – – – 0–1.5 0.1 VIII 
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Экогруппа, виды 
Ecological group, species 
  

1927 1989 1997 2014 
H, m S, km2 Место 

Rank 
H, m S, km2 Место 

Rank 
H, m S, km2 Место 

Rank 
H, m S, km2 Место 

Rank 
Гидрофиты свободноплавающие 
Free-floating hydrophytes 

            

Lemna minor – – XI – – – – – – – – – 
Прочие виды 
Other species 

– – – – – – – 0.56291 – – 0.3795 – 

Площадь зарослей, км2 
Overgrowing area, km2 

– ~2.5735 – – 3.095 – – 2.72791 – – 2.0396 
2.1396 

– 

Степень зарастания, % 
Degree of overgrowing, % 

– 5 – – 6 – – 5.3 – – 4.1 
4.2 

– 

Степень зарастания литорали, % 
Degree of overgrowing of littoral, % 

– ~24 – – 28.3 – – 19.7 – – 15.5 
16.2 

– 

Площадь озера*, км2 
The lake area, km2 

– 51.47 – – 51.47 – – 51.47 – – 50.99 – 

Площадь литорали, км2 
The littoral area, km2 

– 10.92 – – 10.92 – – 13.83 – – 13.19 – 

Примечание. Для данных 2014 г. – над чертой площадь зарастания без учета Cladophora sp., под чертой – суммарная площадь 

Note. For the 2014 data above the line – the overgrowing area does not include Cladophora sp., below the line – the total area 



Труды Института биологии внутренних вод им. И.Д. Папанина РАН, вып. 90(93), 2020 г. 

49 

ЗАКЛЮЧЕНИЕ 
Общий видовой состав флоры макрофи-

тов озера последние 20 лет изменился незна-
чительно и насчитывает 133 таксона видового 
ранга. Из 8 видов, включенных в Красную 
книгу Ярославской области 1 вид (Caulinia 
flexilis) исчез, популяции 7 видов пока удер-
живаются в своих местообитаниях. 

Озеро за последние 100 лет сохраняет 
специфику распределения сообществ макро-
фитов лишь в общих чертах: по прежнему 
~80% литорали не зарастает; средняя степень 
зарастания озера составляет порядка 5%; ос-
новные площади прибрежно-водной расти-
тельности расположены вдоль северо-
западного берега, а заросли погруженной рас-
тительности вдоль южного и юго-восточного 
берега, литоральная зона северного участка 
остается практически не заросшей. Что ука-
зывает на стабильность основных ветро-
волновых и ледовых процессов. 

Произошли заметные изменения 
в структуре доминантов растительного по-

крова: полностью исчезли харовые луга 
из Chara sp., практически исчезли ценозы 
Zannichellia palustris, появились сообщества, 
характерные для загрязненных вод (Cerato-
phyllum demersum, Cladophora sp.) и сообще-
ства, характерные для нарушенных местооби-
таний (Elodea canadensis). 

Прослеживается тенденция небольшого 
возрастания площадей прибрежных сооб-
ществ и значительного уменьшения площадей 
погруженных сообществ, для последних от-
мечается низкое проективное покрытие. 
Эти процессы связаны с возрастанием антро-
погенного воздействия, с естественным ста-
рением озера, и изменением его трофического 
статуса. Общая степень зарастания озера 
не будет резко возрастать в ближайшей и от-
даленной перспективе из-за незначительной 
площади литорали, доступной для водных 
растений, преобладания песчаного грунта и 
гидродинамических особенностей водоема. 
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CHANGES IN THE VEGETATION OF LAKE PLESHCHEYEVO 
(YAROSLAVL REGION) FROM 1899 TO 2017 

E. V. Chemeris, A. V. Kutuzov, D. Yu. Efimov, O. G. Grishutkin 
Papanin Institute for Biology of Inland Waters Russian Academy of Sciences 

Borok, Nekouzski raion, Yaroslavl oblast, 152742, Russia, e-mail: lechem@ibiw.ru 
Based on published data, archival materials and the results of original studies a number of changes that have 

occurred in the vegetation of the Lake Pleshcheyevo from 1899 to 2017 are revealed. The lake's flora includes 
133 species of macrophytes and has remained stable over the past 20 years. Disappearance of one species (Cau-
linia flexilis) has been reliably confirmed. Eight species of aquatic and semiaquatic plants are now included in 
the main list of Red Data Book of Yaroslavl region. Changes in distribution of plant communities in the littoral 
are more significant. Cenoses of Chara sp. that used to be typical for this lake have disappeared and have not 
been found in the last 20 years. There was a reduction in overgrowing area of some submerged hydrophyte 
communities (Eleocharis acicularis, Zanichellia palustris), and decrease in the projective cover of typical lake 
cenoses (Potamogeton perfoliatus, Ranunculus circinatus) while other communities (Cladophora sp., Cerato-
phyllum demersum, Elodea canadensis) previously indistinguishable in vegetation have become more significant 
in the vegetation cover. Slight increase in overgrowth area of semiaquatic vegetation (especially Phragmites aus-
tralis) is apparent. These processes are associated with aging of the lake, increase in anthropogenic stress and 
trophic status. The total degree of overgrowing of lake’s remains low (~5%), and will not increase sharply in the 
near and long term perspective due to the small area of littoral available for aquatic plants, the predominance of 
sandy soil and hydrodynamic characteristics of the reservoir. 

Keywords: aquatic macrophytes, protected species, degree of overgrowing, Upper Volga region 
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МАКРОБЕНТОС БИОЦЕНОЗА DREISSENA POLYMORPHA ОЗЕРА ПЛЕЩЕЕВО 

Е. Г. Пряничникова 
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В 2013–2016 гг. изучены основные характеристики макробентоса биоценоза Dreissena polymorpha 
Pallas 1771 в оз. Плещеево. Биоценоз дрейссены вносит довольно весомый вклад в формирование дон-
ной фауны озера. Здесь отмечено более 65% всех отмеченных нами таксонов рангом ниже рода. Основу 
видового богатства и обилия бентоса в биоценозе дрейссены составляли хирономиды и олигохеты, вме-
сте с дрейссеной формирующие основу кормовой базы для рыб-бентофагов. Видовое разнообразие бен-
тоса в биоценозе дрейссены в оз. Плещеево немного выше, чем в литорали и практически в два раза вы-
ше, чем в профундали водоема и сопоставимо с разнообразием в биоценозе дрейссены в других водо-
емах. В трофической структуре значительная доля принадлежит фитодетритофагам-фильтра-
торам+собирателям. При сравнении с предыдущими исследованиями выявлено увеличение вклада мел-
ких моллюсков в формирование биомассы макробентоса в биоценозе дрейссены. Отмечена тенденция 
к снижению обилия донных макробеспозвоночных без учета мегабентоса (крупных моллюсков 
р. Dreissena и Unio). 

Ключевые слова: биоценоз дрейссены, бентос, сублитораль, озеро. 

DOI: 10.24411/0320-3557-2020-10012 

ВВЕДЕНИЕ 
В гидробиологии наиболее часто сообще-

ства (называемые также биоценозами, комплек-
сами, группировками...) выделяются по одному 
доминирующему виду. В таких случаях биоце-
ноз называется по доминирующему организму, 
например, биоценоз дрейссены, биоценоз мо-
тыля. В старых работах иногда биоценоз обо-
значался латинским названием вида (рода) 
с прибавлением окончания -etum, например, 
биоценоз дрейссены – Dreissenetum [Баканов, 
1987 (Bakanov, 1987)]. В настоящее время тер-
мин “биоценоз дрейссены” это устоявшийся 
термин, используемый многими авторами 
[Аристова, 1971 (Aristova, 1971); Баканов, 1983 
(Bakanov, 1983); Перова, Щербина, 2003 
(Perova, Shcherbina, 2003); Львова, 2004 (Lvova, 
2004); Щербина, 2008 (Shcherbina, 2003) и др.].  

Взрослые моллюски Dreissena polymor-
pha Pallas 1771 в оз. Плещеево зарегистриро-
ваны с 1984 г., а велигеры с 1987 г. [Жгарева, 
1992 (Zhgareva, 1992); Столбунова, 2006 (Stol-
bunova, 2006)]. Изучению дрейссены и ее роли 
в озере посвящено довольно много работ 
[Экосистема…, 1989 (Ekosistema…,1989); Ба-
канов, 1992 (Bakanov, 1992); Щербина, 2008 
(Shcherbina, 2008); Pryanichnikova, Tsvetkov, 
2018]. В местах скопления дрейссенид форми-
руется специфическое сообщество гидробио-
нтов, что и послужило поводом для выделения 

в водоемах одного из наиболее продуктивных 
биоценозов – биоценоза D. polymorpha. Вселя-
ясь в водоем, они существенно влияют 
не только на структуру донных сообществ, но 
и на экосистему водоема в целом. Наиболее 
яркий пример – вселение дрейссены в эвтроф-
ное оз. Лукомское, в результате которого су-
щественно снизилась биомасса зоопланктона, 
на порядок повысилась продуктивность дон-
ных сообществ и, начался процесс деэвтрофи-
рования водоема [Ляхнович и др., 1983 
(Lyakhnovich et al., 1983)]. Сходная картина 
наблюдалась при вселении дрейссены в Наро-
чанскую группу озер [Остапеня, 2007 (Osta-
penya, 2007)]. В связи с этим, во многих стра-
нах дрейссенид, в большинстве случаев это 
D. polymorpha, изучают с целью более полного 
и рационального использования ее положи-
тельных особенностей, сводя до минимума 
отрицательные.  

Цель работы – изучение основных ха-
рактеристик макробентоса биоценоза 
D. polymorpha и оценка роли дрейссены 
в формировании донных сообществ 
на современном этапе развития экосистемы 
озера, а также проведение сравнительного 
анализа с данными, полученными ранее дру-
гими исследователями. 

МАТЕРИАЛЫ И МЕТОДЫ ИССЛЕДОВАНИЯ 
Материал для исследования собирали 

в ходе проведения бентосных съемок, как части 
комплексных работ по изучению оз. Плещеево 
в 2013–2016 гг. Массовые поселения дрейссены 
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обнаружены на глубинах от 4 м до 9 м [Prya-
nichnikova, Tsvetkov, 2018]. Этот участок озера 
соответствует зоне сублиторали [Экосистема…, 
1989 (Ekosistema…,1989)]. Подробно карта-
схема расположения станций, методы сбора и 
обработки проб макробентоса изложены 
в [Pryanichnikova, Tsvetkov, 2018; Пряничнико-
ва, 2019 (Pryanichnikova, 2019)]. Всего было 
проанализировано 59 проб (табл. 1).  

При вычислении различных показате-
лей макробентоса, если не указано иначе, 
не учитывали численность и биомассу вида-
эдификатора Dreissena polymorpha. 
Для оценки состояния донных сообществ 
использовали следующие показатели: чис-
ленность, N, тыс. экз./м2, биомасса B, г/м2, 
частота встречаемости Р, %, число видов S. 
Одним из показателей видовой структуры 
биоценозов является видовое разнообразие. 
Наиболее широко получил распространение 
индекс Шеннона-Уивера H, бит/экз. Для вы-
явления комплексов доминирующих видов 
применяли индекс плотности Арнольди [Ар-
нольди, 1949 (Arnoldi, 1949)] в модификации 
[Щербина, 1993 (Shcherbina, 1993)]. 

Санитарное состояние водоема оценивали 
по индексу сапробности, рассчитанному мето-
дом Пантле-Букка [Pantle, Buck, 1955; Sladeček, 
1973; Макрушин, 1974 (Makrushin, 1974)] в мо-
дификации [Дзюбан, Кузнецова, 1981 (Dzyuban, 
Kuznetsova, 1981)]. Величины сапробности ви-
дов взяты из работ [Wegl, 1983; Uzunov et al., 
1988; Щербина, 2010 (Shcherbina, 2010)].  

Для исследования трофической структу-
ры макрозообентоса биоценозов дрейссенид 
все виды макробеспозвоночных разбили 
на следующие пять групп по схеме предло-

женной Э.И. Извековой (1975): ДФ-С – детри-
тофаги-собиратели, ФДФ-Ф+С – фитодетри-
тофаги–фильтраторы+собиратели, ФДФ-Ф – 
фитодетритофаги-фильтраторы, ДФ-Г – детри-
тофаги-глотатели, Х-АХ – хищники-активные 
хвататели. Сведения о характере пищи и спо-
собе ее добычи брали из литературных источ-
ников [Луферов, 1956 (Luferov, 1956); Аристо-
ва, 1971 (Aristova, 1971); Извекова, 1975 (Izve-
kova, 1975); Шилова, 1976 (Shilova, 1976); Бен-
тос…, 1980 (Benthos…, 1980); Монаков, 1998 
(Monakov, 1998)]. 
 

Таблица 1. Число проб макробентоса биоценоза 
дрейссены оз. Плещеево в 2013–2016 гг. 

Table 1. Number of macrobentic samples of zebra 
mussel biocenoses in Lake Pleshcheyevo in 2013–2016  

Год 
Year 

Количество проб 
Number of samples 

Весна 
Spring 

Лето 
Summer 

Осень 
Autumn 

2013 – 8 – 
2014 6 6 6 
2015 10 10 7 
2016 1 1 4 
Всего 
Total 17 25 17 

Примечание. “–” – нет данных. 

Note. “–” – no data. 

Представление данных в графическом 
виде и статистическая обработка выполнены 
на ПК с использованием рекомендаций, изло-
женных в основополагающих методических 
руководствах [Методика…, 1975 (Metodika…, 
1975); Песенко, 1982 (Pesenko, 1982)]. Ошибка 
среднего арифметического M±SE приведена 
при n≥3. 

РЕЗУЛЬТАТЫ ИССЛЕДОВАНИЯ 
В 2013–2014 гг. в литорали юго-

восточной части оз. Плещеево на одной стан-
ции отмечены единичные пробы бентоса, 
в которых встречалась полиморфная дрейссе-
на. В них дрейссена была полностью пред-
ставлена молодыми моллюсками 1+ и сеголет-
ками. Численность полиморфной дрейссены 
за сезон в литорали в среднем составляла всего 
0.3±0.2 тыс. экз./м2, биомасса 5.3±4.2 г/м2, при 
встречаемости в макробентосе данной зоны 
20–30%. Визуально, благодаря высокой про-
зрачности воды, было отмечено, что в этой 
зоне водоема друзы дрейссены располагаются 
одиночно на значительном расстоянии друг 
от друга, и провести количественную оценку 
распределения с помощью используемых ме-
тодов учета (при помощи дночерпателя) за-
труднительно. На расширенной сетке станций 
в 2015 г., а также осенью 2016 г. D. polymorpha 

в литорали не была обнаружена. В профундали 
озера в течение всего периода исследования 
дрейссена так же не была зарегистрирована. 

В 2013–2016 гг. массовые поселения по-
лиморфной дрейссены выявлены в сублитора-
ли [Pryanichnikova, Tsvetkov, 2018]. Летом 
2013 г. полиморфная дрейссена была обнару-
жена на 8 станциях сублиторали. Ее числен-
ность и биомассы составили соответственно 
8.2±3.0 тыс. экз./м2 и 1740.6±516.9 г/м2. Сред-
няя длина моллюсков была 11.4±2.5 мм, а доля 
молоди менее 5 мм – от 15% в начале июня 
до 42% в августе. В 2014 г. D. polymorpha при-
сутствовала на 6, а в 2015 г. – на 10 станциях 
(табл. 1). Осенью 2016 г. дрейссена отмечена 
на 4 станциях сублиторали. Высокая числен-
ность дрейссены всегда была отмечена нами 
на станциях с значительным количеством ра-
кушечника в грунте. Накопление ракушечника 
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подтверждает многолетнее и устойчивое раз-
витие популяции дрейссены на указанных уча-
стках водоема. Все это характерно для южной 
и юго-восточной частей озера (станции 1–5). 
В 2014–2015 гг. средняя численность на этих 
участках составила 4.6±1.0 тыс. экз./м2. Осе-
нью 2016 г. численность дрейссены в юго-
восточной части озера составила 
0.2±0.1 тыс. экз./м2. В течение периода иссле-
дования, несмотря на расширение сетки стан-
ций в 2015 г., встречаемость D. polymorpha 
в бентосе озера оставалась практически неиз-
менной и составила в среднем 41±3%. Под-
робно основные характеристики популяции 
полиморфной дрейссены оз. Плещеево в 2014–
2016 гг. приведены в [Pryanichnikova, 
Tsvetkov, 2018]. 

В исследуемый период в биоценозе по-
лиморфной дрейссены в сублиторали 
оз. Плещеево было выявлено 73 НОТ (низших 
определяемых таксонов). Наибольшее количе-
ство видов было отмечено в летний период 
(табл. 2). Основную часть видового богатства 
составляли личинки хирономид (31) и олигохе-
ты (16). Двустворчатые и брюхоногие моллю-
ски были представлены равным количеством 
видов (6). К прочим видам были отнесены 
представители амфипод (1) и равноногих раков 
(1), поденок (4), ручейников (4) и мокрецов (1). 
Таксономический состав и частота встречаемо-
сти видов бентоса биоценоза дрейссены в суб-
литорали озера приведены в работе [Прянични-
кова, 2019 (Pryanichnikova, 2019)].  

Таблица 2. Таксономическая структура макробентоса в биоценозе дрейссены оз. Плещеево в 2013–2016 гг. 

Table 2. Taxonomic structure of macrobenthos of zebra mussel biocenoses in Lake Pleshcheyevo in 2013–2016 
Таксономическая группа 

Taxonomic group 
Весна 
Spring 

Лето 
Summer 

Осень 
Autumn 

Всего видов 
Total 

Хирономиды 
Chironomids 

21 23 18 31 

Олигохеты 
Oligochaeta 

8 15 13 16 

Моллюски 
Mollusks 

6 8 10 12 

Пиявки 
Leeches 

5 5 4 5 

Прочие 
Varia 

4 8 7 11 

Всего видов 
Total 

44 59 52 73 

 

Весной доминантами в биоценозе дрейс-
сены были олигохеты и хирономиды, летом – 
олигохеты, а осенью в доминантном комплексе 
к ним присоединились брюхоногие моллюски 
р. Cincinna (табл. 3). Высокая встречаемость 
(>50%) весной зарегистрирована для 8 видов 
бентоса, из них в доминантный комплекс 
не вошли два представителя хирономид (Proc-
ladius choreus и Polypedilum bicrenatum). Летом 
только один из двух видов с высокой встречае-
мостью отсутствовал средидоминантов (Clado-
tanytarsus gr. mancus). Осенью встречаемость 
превышала 50% порог для трех видов, один 
из которых не входил в число доминантных 
видов (Cryptochironomus obreptans). 

Сезонный ход динамики основных харак-
теристик бентоса в биоценозе дрейссены слабо 
выражен (табл. 4). Отмечено небольшое сниже-
ние численности бентоса в течение сезона от 
весны к осени при практически стабильной 
биомассе. Сходную тенденцию отмечали для 
среднего числа видов в пробе. В то же время, 
индекс сапробности увеличивался к осени. 

Абсолютные показатели обилия хиро-
номид были наибольшими весной, а летом и 
осенью отмечали снижение как численности, 
так и биомассы в этой группе (табл. 5). Наи-
больший вклад хирономид в формировании 
обилия бентоса был зарегистрирован весной и 
осенью (рис. 1). Олигохеты вносили весомый 
вклад в биомассу бентоса, в основном за счет 
крупных особей Tubifex newaensis. Практиче-
ски наравне с ними по вкладу в биомассу были 
моллюски, в основном за счет представителей 
брюхоногих моллюсков р. Cincinna. 

В трофической структуре главную 
роль играли фитодетритофаги-
фильтраторы+собиратели (рис. 2). Основные 
виды, формирующие данную группу, – это пред-
ставители хирономид и брюхоногие моллюски. 
Детритофаги-глотатели, представленные олиго-
хетами, по относительной численности пред-
ставлены наравне с фитодетритофагами-
фильтраторами, но по доле в биомассе значи-
тельно превосходят их. 
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Таблица 3. Частота встречаемости и обилие доминантных видов бентоса в биоценозе дрейссены в оз. Плещее-
во в 2013–2016 гг. 

Table 3. Qualitative and frequency of occurrence of dominant species of macrobenthos of zebra mussel biocenoses in 
Lake Pleshcheyevo in 2013–2016 

Вид 
Species 

Весна 
Spring 

Лето 
Summer 

Осень 
Autumn 

 
Cincinna depressa Pfeifer  

– 
 

– 

 
51 

0.1–0.8 
C. piscinalis (Mueller) – – 28 

0.1–2.3 
Limnodrilus hoffmeisteri Claparéde – – 41 

0.1–0.3 
Potamothrix hammoniensis (Michaelsen) 92 

0.1–0.6 – 42 
0.1–0.4 

P. moldaviensis Vejdovsky et Mrázek 75 
0.1–0.4 

73 
0.2–0.7 – 

Tubifex newaensis (Michaelsen) 67 
0.1–1.5 

33 
0.1–1.3 

34 
0.1–2.2 

Chironomus f.l. plumosus – – 19 
0.3–0.5 

Polypedilum gr. nubeculosum 100 
0.4–0.8 – 70 

0.2–0.2 
Stictochironomus gr. histrio  – – 35 

0.3–0.5 
C. gr. mancus 73 

0.5–0.1 – – 
Tanytarsus gr. lestagei 95 

0.4–0.3 – – 
Примечание. Над чертой – встречаемость, %, под чертой – численность, тыс. экз./м2 – (биомасса, г/м2); “–” – 
вид не входил в доминантный комплекс. 

Note. Above the line – occurrence, %, under the line – density, of thousand ind./ m2 – (biomass, g / m2). The “–” – spe-
cies was absent in the dominant complex. 

Таблица 4. Основные характеристики макробентоса биоценоза дрейссены в 2013–2016 гг. 
Table 4. Main characteristics of macrobenthos of zebra mussel biocenoses in Lake Pleshcheyevo in 2013–2016 

Показатель 
Parameter 

Весна 
Spring 

Лето 
Summer 

Осень 
Autumn 

Среднее 
Mean 

N, тыс. экз./м2 
(thousand ind./m2) 

2.9±0.8 1.9±0.6 1.7±0.4 2.2±0.6 

B, г/м2 (g/m2) 11.3±3.4 11.0±2.9 11.6±3.0 11.3±3.1 
S , в пробе 
(in sample) 

12±2 11±1 9±1 11±1 

HN., бит/экз.(bit/ind.) 2.5±0.3 2.5±0.3 2.3±0.4 2.4±0.3 
Сапробность 
Saprobity 

2.2±0.1 2.3±0.1 2.4±0.1 2.3±0.1 

 
Межгодовая динамика различных струк-

турных показателей биоценоза дрейссены до-
вольно противоречива. Несмотря на снижение 
показателей обилия дрейссены после 2015 г. 
[Pryanichnikova, Tsvetkov, 2018] (табл. 6), ос-
новные качественные и количественные ха-
рактеристики бентоса после некоторого роста 

в 2014–2015 гг. остались на уровне 2013 г. 
По соотношению основных таксономических 
групп стоит отметить некоторое снижение до-
ли хирономид от общей численности и увели-
чение вклада моллюсков в общую биомассу 
в 2015–2016 гг., в период снижения численно-
сти дрейссены (табл. 6). 
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Рис. 1. Сезонная динамика соотношения численности (А) и биомассы (В) основных таксономических групп 
макробентоса биоценоза дрейссены в оз. Плещеево в 2013–2016 гг. Обозначения групп: 1 – прочие, 2 –пиявки, 3 
– моллюски, 4 – олигохеты, 5 – хирономиды. 

Fig. 1. Seasonal dynamics of the ratio of density (А) and biomass (В) of the main taxonomic groups of macrobenthos 
biocenoses of zebra mussel in Lake Pleshcheyevo in 2013–2016. Name of the groups: 1 – varia, 2 – leeches, 3 – mol-
lusks, 4 – oligochaetes, 5 – chironomids. 

Таблица 5. Количественные характеристики основных таксономических групп биоценоза дрейссены 
в оз. Плещеево 

Table 5. Quantitative characteristics of main taxonomic groups of macrobenthos of zebra mussel biocenoses in Lake 
Pleshcheyevo  

Группа 
Group 

Весна 
Spring 

Лето 
Summer 

Осень 
Autumn 

Среднее 
Mean 

Хирономиды 
Chironomids 

2.3±0.8 
2.4±0.3 

0.8±0.3 
1.2±0.4 

0.9±0.4 
0.9±0.5 

1.4±0.5 
0.5±0.4 

Олигохеты 
Oligochaetes 

0.4±0.2 
4.3±2.2 

0.7±0.2 
4.0±1.2 

0.4±0.1 
4.2±1.3 

0.5±0.2 
4.2±1.5 

Моллюски 
Mollusks 

1.2±1.0 
3.6±2.7 

0.1±0.0 
4.0±1.0 

0.2±0.1 
3.3±1.9 

0.5±0.4 
3.6±1.9 

 

Примечание. Над чертой численность, тыс. экз./м2, под чертой биомасса, г/м2. 

Note. Above the line, density, thousand ind./m2, below the line biomass, g/m2. 

 

 
 

Рис. 2. Численность (А) и биомасса (В) основных трофических групп бентоса в биоценозе дрейссены 
в оз. Плещеево в 2013–2016 гг. 1 – ДФ-С, 2 – ФДФ+С, 3 – ФДФ-С, 4 – ДФ-Г, 5 – Х-АХ. Обозначения групп 
см. Материалы и Методы. 

Fig. 2. Density (A) and biomass (B) of main trophic group of macrobenthos of zebra mussel biocenoses. For the name 
of the trophic group, see Materials and Methods. 
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Таблица 6. Межгодовая динамика основных показателей макробентоса биоценоза дрейссены оз. Плещеево 

Table 6. Interannual dynamics of the main parameters of macrobenthos of zebra mussel biocenoses Lake Pleshcheyevo  
Показатель 
Parameters 

2013 г. 2014 г. 2015 г. 2016 г. 

N (Dreissena), тыс. экз./м2 
(thousand ind./m2) 

8.2±3.0. 3.9±1.2 3.2±1.2 0.5±0.3 

B (Dreissena), г/м2 (g/m2) 1740.6±516.9 2240.3±1015.0 1836.4±547.4 57.8±47.1 
N, тыс. экз./м2 (thousand ind./m2) 1.6±0.3 3.0±0.8 2.2±0.4 1.4±0.4 
B, г/м2 (g/m2) 7.7±1.3 12.6±3.9 15.8±3.1 6.6±2.4 
S , в пробе (in sample) 8±1 12±2 12±1 9±2 
HN., бит/экз. (bit/ind.) 1.7±0.4 2.3±0.3 2.8±0.2 2.5±0.4 
Сапробность 
Saprobity 

2.5±0.1 2.2±0.1 2.2±0.1 2.4±0.2 

N (Chironomidae), тыс. экз./м2 
(thousand ind./m2) 

0.7±0.3 2.0±0.7 1.3±0.3 0.9±0.3 

N (Oligochaeta), тыс. экз./м2 
(thousand ind./m2) 

0.6±0.2 0.7±0.2 0.6±0.1 0.3±0.1 

N (Mollusca), тыс. экз./м2 (thou-
sand ind./m2) 

0.1±0.02 1.3±0.7 0.1±0.1 0.3±0.1 

B (Chironomidae), г/м2 (g/m2) 1.5±0.4 1.6±0.4 1.6±0.3 1.1±1.0 
B (Oligochaeta), г/м2 (g/m2) 2.9±0.7 4.1±1.5 7.4±1.9 1.3±0.6 
B (Mollusca), г/м2 (g/m2) 1.6±0.7 2.9±1.4 5.0±2.6 3.8±1.3 

ОБСУЖДЕНИЕ РЕЗУЛЬТАТОВ 
Еще в первых работах по изучению мак-

робентоса оз. Плещеево, при сравнении дон-
ных сообществ водоема с северными герман-
скими озерами, было отмечено отсутствие 
дрейссены, которая обитала в последних [Дек-
сбах, Грандилевская-Дексбах, 1931 
(Decksbach, Grandilevskaya-Decksbach, 1931)]. 
Только в начале 80-х в озере впервые была 
отмечена дрейссена [Жгарева, 1992 (Zhgareva, 
1992)] Это повлекло за собой изменения в со-
обществах озера. В зоопланктоне с появлени-
ем личинки дрейссены средняя численность 
зоопланктона уменьшилась в 1.8 раза, коло-
враток – в 2.1 раза [Столбунова, 2006 (Stolbu-
nova, 2006); Zhdanova, 2018]. Плотва, один из 
массовых видов рыб, всего за одно поколение 
образовала быстрорастущую дрейссеноядную 
форму [Касьянов, Изюмов, 1995 (Kasyanov, 
Izyumov, 1995)].  

Изменения в бентосе после вселения 
дрейссены затронули не только непосредст-
венно те участки, где она обитала. Например, 
биомасса бентоса в профундали увеличилась 
более чем на порядок и в его составе появи-
лись моллюски из сем. Pisidiidae [Щербина, 
2008 (Shcherbina, 2008)]. Дрейссениды способ-
ствуют деэвтрофированию пелагиали водо-
емов, поскольку активно осаждают и аккуму-
лируют сестон на дне водоема. Они перерас-
пределяют поток вещества и энергии от планк-
тона к бентосу и в мелководных водоемах уси-
ливают динамическое взаимодействие между 
пелагиалью и бенталью [MacIsaac et al., 1999]. 
Этот процесс называют “бентификацией”, 
с 1995 г. в Нарочанских озерах зафиксировано 

это направление сукцессии. [Ostapenya, 2005; 
Остапеня, 2007 (Ostapenya, 2007)]. 

На тех участках водоемов, где непосред-
ственно обитает дрейссена, она изменяет усло-
вия обитания для гидробионтов, образуя удоб-
ный субстрат, изобилующий многочисленны-
ми и разнообразными убежищами для поселе-
ния целого ряда макробеспозвоночных, изме-
няет скорости течения воды, освещенность, 
улучшает кислородные условия. Так же друзы 
дрейссены являются хорошим субстратом для 
поселения собственной молоди. Дрейссена 
в больших количествах осаждают содержа-
щуюся в воде взвесь, которая сконцентрирова-
на в виде агглютинатов и фекалий и представ-
ляет собой хороший корм для многих детри-
тофагов. Прямые трофические связи опреде-
ляются накоплением в поселениях фекалий и 
агглютинатов дрейссенид [Протасов, 2008 
(Protasov, 2008)].  

Повышение плотности поселений дрейс-
сены приводит к увеличению продуктов ее жиз-
недеятельности, которые, оседая на дно, поло-
жительно влияют на развитие зообентоса, осо-
бенно олигохет, хирономид и хищных беспозво-
ночных. Значительное повышение биомассы 
макрозообентоса в Рыбинском водохранилище, 
произошедшее в 1970-е гг. ХХ века [Баканов, 
Митропольский, 1982 (Bakanov, Mitropolskiy, 
1982)], по-видимому, связано с образованием и 
распространением в этом водоеме биоценоза 
дрейссены [Щербина, 1996 (Shcherbina, 1996)]. 
В Рыбинском водохранилище в конце прошлого 
века доля олигохет в биоценозе D. polymorpha 
увеличилась в 6.3 раза, что связано с ростом 

https://www.google.ru/search?newwindow=1&client=opera&hs=X0w&sxsrf=ACYBGNQBSRc0WXxMS0PSwKGF9vbW31iLTw:1574688556954&q=%D0%BF%D1%80%D0%B8+%D1%81%D1%80%D0%B0%D0%B2%D0%BD%D0%B5%D0%BD%D0%B8%D0%B8+%D0%B8+%D0%B4%D0%BE%D0%BD%D0%BD%D1%8B%D1%85+%D1%81%D0%BE%D0%BE%D0%B1%D1%89%D0%B5%D1%81%D1%82%D0%B2+%D0%BE%D0%B7%D0%B5%D1%80%D0%B0+%D1%81+%D0%B7%D0%B5%D0%BB%D0%B5%D0%BD%D1%8B%D0%BC%D0%B8+%D0%B3%D0%B5%D1%80%D0%BC%D0%B0%D0%BD%D1%81%D0%BA%D0%B8%D0%BC%D0%B8+%D0%BE%D0%B7%D0%B5%D1%80%D0%B0%D0%BC%D0%B8&spell=1&sa=X&ved=2ahUKEwjXrsaAvIXmAhVMxaYKHYxmCWMQkeECKAB6BAgLECo
https://www.google.ru/search?newwindow=1&client=opera&hs=X0w&sxsrf=ACYBGNQBSRc0WXxMS0PSwKGF9vbW31iLTw:1574688556954&q=%D0%BF%D1%80%D0%B8+%D1%81%D1%80%D0%B0%D0%B2%D0%BD%D0%B5%D0%BD%D0%B8%D0%B8+%D0%B8+%D0%B4%D0%BE%D0%BD%D0%BD%D1%8B%D1%85+%D1%81%D0%BE%D0%BE%D0%B1%D1%89%D0%B5%D1%81%D1%82%D0%B2+%D0%BE%D0%B7%D0%B5%D1%80%D0%B0+%D1%81+%D0%B7%D0%B5%D0%BB%D0%B5%D0%BD%D1%8B%D0%BC%D0%B8+%D0%B3%D0%B5%D1%80%D0%BC%D0%B0%D0%BD%D1%81%D0%BA%D0%B8%D0%BC%D0%B8+%D0%BE%D0%B7%D0%B5%D1%80%D0%B0%D0%BC%D0%B8&spell=1&sa=X&ved=2ahUKEwjXrsaAvIXmAhVMxaYKHYxmCWMQkeECKAB6BAgLECo
https://www.google.ru/search?newwindow=1&client=opera&hs=X0w&sxsrf=ACYBGNQBSRc0WXxMS0PSwKGF9vbW31iLTw:1574688556954&q=%D0%BF%D1%80%D0%B8+%D1%81%D1%80%D0%B0%D0%B2%D0%BD%D0%B5%D0%BD%D0%B8%D0%B8+%D0%B8+%D0%B4%D0%BE%D0%BD%D0%BD%D1%8B%D1%85+%D1%81%D0%BE%D0%BE%D0%B1%D1%89%D0%B5%D1%81%D1%82%D0%B2+%D0%BE%D0%B7%D0%B5%D1%80%D0%B0+%D1%81+%D0%B7%D0%B5%D0%BB%D0%B5%D0%BD%D1%8B%D0%BC%D0%B8+%D0%B3%D0%B5%D1%80%D0%BC%D0%B0%D0%BD%D1%81%D0%BA%D0%B8%D0%BC%D0%B8+%D0%BE%D0%B7%D0%B5%D1%80%D0%B0%D0%BC%D0%B8&spell=1&sa=X&ved=2ahUKEwjXrsaAvIXmAhVMxaYKHYxmCWMQkeECKAB6BAgLECo
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плотности друз дрейссены в 2.3 раза по сравне-
нию с 1980 г. [Перова, Щербина, 1998 (Perova, 
Shcherbina, 1998)]. Аналогичный рост продук-
тивности донных сообществ (более, чем на по-
рядок) был отмечен при вселении дрейссены 
в оз. Лукомское водоема [Ляхнович и др., 1983 
(Lyakhnovich et al., 1983)]. 

Видовой состав донных сообществ, 
формируемых моллюском D. polymorpha 
в различных водоемах, достаточно разнообра-
зен. В оз. Лукомском в него входит более 
100 видов и форм, в Цимлянском водохрани-
лище – 80. Однако число массовых видов, 
встречаемость которых в сообществах дрейс-
сенид превышает 50% значительно меньше 
[Каратаев и др., 1994 (Karatayev et al., 1994)]. 
В оз. Плещеево за весь период нашего иссле-
дования в биоценозе дрейссены было отмече-
но всего несколько таких видов (табл. 3). 

Набор видов, образующих ядро сообще-
ства дрейссенид, существенно меняется с се-
вера на юг, захватывая все новые водоемы, и 
продвигаясь на север, дрейссениды постепен-
но выходили из исторически сложившегося 
естественного для них комплекса сопутст-
вующих видов, место в которых в новых усло-
виях занимали виды-аборигены со сходной 
экологией (Каратаев и др., 1994). Например, 
в Рыбинском водохранилище значительные 
показатели обилия вселенца-амфиподы Gmeli-
noides fasciatus (Stebbin) сопряжены с биоце-
нозом дрейссены [Пряничникова, 2015 (Prya-
nichnikova, 2015)]. В Куйбышевском водохра-
нилище в биоценозе дрейссены часто встреча-
ется Chelicorophium curvispinum (Sars) [Яков-
лева, 2010 (Yakovleva, 2010)]. В оз. Плещеево 
в биоценозе дрейссены представителя амфи-
под – Gammarus lacustris Sars. В биоценозе 
дрейссены в разных водоемах также могут 
присутствовать брюхоногие моллюски: Vivipa-
rus viviparus (L.), вселенец Lithoglyphus nati-
coides (Pfeiffer), олигохеты Limnodrilus hoff-
meisteri, Pothamothrix hammoniensis, P. molda-
viensis, личинки хирономид р. Procladius, Chi-
ronomus plumosus, Cryptochironomus gr. defec-
tus [Каратаев и др., 1994 (Karatayev et al., 
1994); Перова, 2004 (Perova, 2004); Яковлева, 
2010 (Yakovleva, 2010); Пряничникова, 2015 
(Pryanichnikova, 2015)]. В то же время, есть 
виды, которые могут быть отмечены для водо-
ема только в биоценозе дрейссены. Для Горь-
ковского водохранилища это мелкие формы 
личинок хирономид Harnischia curtilamellata 
(Malloch), Parachironomus arcuatus (Goetg-
hebuer), Cladotanytarsus gr. mancus, олигохета 
Rhynchelmis limosella Hoffmeister и полихета 
Hypania invalida Grube [Перова, 2004 (Perova, 

2004)]. В оз. Плещеево только в бентосе био-
ценоза дрейссены были выявлены брюхоногий 
моллюск Codiella leachi (Sheppard), олигохеты 
Nais barbata Mueller и Ophidonais serpentina 
(Mueller), пиявка Erpobdella nigricollis 
(Brandes), личинка мокреца Sphaeromias pictus 
(Meigen), личинки хирономид Psilotanypus ruf-
fovittatus (Van der Wulp), Dicrotendipes tritomus 
Kieffer, Einfeldia dissidens (Walker), Gliptoten-
dipes paripes (Edwards), несколько видов 
р. Tanytarsus.  

Список постоянных видов (встречае-
мость >50%) для биоценоза дрейссены 
оз. Плещеево частично совпадает с таковым 
для аналогичных биотопов Рыбинского и 
Горьковского водохранилищ [Перова, 2004 
(Perova, 2004); Пряничникова, 2015 (Pryanich-
nikova, 2015)]. Для некоторых видов встречае-
мость в сублиторали озера, где располагается 
биоценоз дрейссены, значительно превышала 
таковую на других биотопах без дрейссены 
[Пряничникова, 2019 (Pryanichnikova, 2019)]. 
Аналогичная ситуация была отмечена для 
биоценоза дрейссены в Горьковском водохра-
нилище, где частота встречаемости пиявки 
Helobdella stagnalis (L.) и олигохеты Potamoth-
rix moldaviensis в биоценозе дрейссены была 
значительно выше, чем на станциях, где 
дрейссена отсутствовала [Перова, 2004 
(Perova, 2004)]. 

Видовое разнообразие бентоса в биоце-
нозе дрейссены в оз. Плещеево немного выше, 
чем в литорали, и практически в два раза вы-
ше, чем в профундали [Пряничникова, 2019 
(Pryanichnikova, 2019)] и сопоставимо 
с разнообразием в биоценозе дрейссены в дру-
гих водоемах. Так же, в Рыбинском и Горьков-
ском водохранилищах видовое разнообразие 
донного населения, оцененное по индексу 
Шеннона в биоценозе дрейссены было выше, 
чем на других водохранилищ [Перова, 2004 
(Perova, 2004); Пряничникова, 2015 (Pryanich-
nikova, 2015)]. Благодаря организмам состав-
ляющих ядро биоценозов полиморфной дрейс-
сены их относят к β-мезосапробной и α-
мезосапробной зонам [Перова, 2004 (Perova, 
2004)]. В оз. Плещеево зона сублиторали 
с биоценозом дрейссены соответствовала β-
мезосапробной зоне. Ранее, в 1989 г., через 
несколько лет после вселения дрейссены 
по организмам макробентоса озеро было оха-
рактеризовано как α-мезосапробное [Баканов, 
1992 (Bakanov, 1992)]. В настоящее время 
по организмам макробентоса к α-
мезосапробной зоне можно отнести только 
профундаль [Пряничникова, 2019 (Pryanichni-
kova, 2019)]. По шкале трофности [Китаев, 
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2007 (Kitayev, 2007)] по биомассе макробенто-
са за 2013–2016 гг. (7.2 г/м2) оз. Плещеево со-
ответствует α–мезотрофному типу водоема. 
К водоемам мезотрофного типа относятся озе-
ра, занимающие промежуточное положение 
между олиго- и эвтрофными озерами. 

При сравнении показателей бентоса 
в биоценозе дрейссены с данными до появле-
ния моллюска в озере, можно отметить, что 
существует тенденция к снижению как чис-
ленности, так и биомассы донных беспозво-
ночных, но только в том случае, если не учи-
тывать численность и особенно биомассу са-

мой дрейссены (табл. 6). Дрейссеной питаются 
такие виды рыб в озере, как плотва, лещ, по-
этому при оценке кормовой базы необходимо 
учитывать биомассу моллюсков. Согласно 
принятой классификации [Пидгайко и др., 
1968 (Pidgayko et al., 1978)], участки биоценоза 
дрейссены оз. Плещеево, относятся к высоко-
кормным (табл. 7), даже без учета значитель-
ной биомассы дрейссены [Pryanichnikova, 
Tsvetkov, 2018], составляющей основу рациона 
плотвы размером более 15 см [Щербина, 2008 
(Shcherbina, 2008)]. 

Таблица 7. Сравнение основных показателей макробентоса оз. Плещеево до и после вселения дрейссены 

Table 7. Comparison main characteristics of macrobenthos of Lake Pleshcheyevo before and after introduction of zebra mussel  
Показатель 
Parameters 

До вселения дрейссены 
Before introduction 

of zebra mussel 

После вселения дрейссены 
After introduction of zebra mussel 

1929 г.* 1979 г.* 1989–1990 гг.** 1996 г.*** 2013–2016 гг. 
Глубина изучаемых биотопов, м 
Depth of the studied biotopes, m 

1–12 м 1–12 м 4–6 м (биоценоз 
Dreissena) 

4.5–9 м 
(биоценоз 
Dreissena) 

3–9 м 
(биоценоз 
Dreissena) 

N, тыс. экз./м2 (thousand ind./m2) – 7.4 5.8 3.1 2.2 
B, г/м2 (g/m2) 19.9 21.0 21.3 15.2 11.3 
N (Dreissena), тыс. экз./м2 (thou-
sand ind./m2) 

– – – 
6.3 3.6 

B (Dreissena), г/м2 (g/m2)  – – – 4614.5 2186.0 
Число видов  
Number of species 

81  32 44 73 

Соотношение биомассы основ-
ных групп бентоса, %: 
The ratio of the biomass of the 
taxonomic groups of benthos, %: 

     

Хирономиды 
Chironomids 

73 39 – 26 14 

Олигохеты 
Oligochaetes 

21 55 – 69 40 

Моллюски 
Mollusks  

5 <1 – 5 35 

Примечание. “–” – нет данных; “*” – [Баканов, 1992 (Bakanov, 1992)]; “**” – [Семерной, Комарова, 1992 (Se-
mernoy, Komarova, 1992)]; “***” – [Щербина, 2008 (Shcherbina, 2008)]. 

Note. “–” – no data.  

Снижение количества бентоса в биоце-
нозе дрейссены относительно 1989–1996 г. 
может быть связано также с сокращением чис-
ленности дрейссены. Известно, что после по-
явления в водоеме, виды-вселенцы увеличи-
вают свою численность, а потом наступает 
снижение показателей обилия, и через некото-
рое время показатели стабилизируются. Также 
одной из причин снижения численности бен-
тоса в биоценозе дрейссены может быть сни-
жение обилия дрейссены из-за отсутствия мас-
сового размножения моллюска в 2015 г. [Prya-
nichnikova, Tsvetkov, 2018]. 

В целом, трофическая структура сооб-
ществ дрейссенид в разных водоемах очень 

схожа. Если учитывать дрейссену, то более 
90% животных по биомассе относятся к груп-
пе фитодетритофагов–фильтраторов. Второе 
место обычно занимают фитодетритофаги-
фильтраторы+собиратели, привлеченные оса-
жденной моллюсками взвесью. В составе со-
общества дрейссенид мало детритофагов-
собирателей и хищников [Каратаев и др., 1994 
(Karatayev et al., 1994)]. Трофическая структу-
ра биоценоза полиморфной дрейссены 
в оз. Плещеево не исключение: без учета 
дрейссены здесь так же преобладали фитодет-
ритофаги-фильтраторы+собиратели. Это мо-
жет быть связано с тем, что моллюски осаж-
дают органические вещества в виде агглюти-
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натов, которые оказались наиболее питатель-
ным кормом для личинок хирономид [Львова-
Качанова, Извекова, 1973 (Lvova-Kachanova, 
Izvekova, 1973)], большая часть видов которых 
по типу питания относятся к фитодетритофа-
гам-фильтраторам+собирателям.  

Анализ трофической структуры макро-
зообентоса биоценоза дрейссены в других во-
доемах показывает значительные различия 
на станциях с дрейссеной и без нее. В Рыбин-
ском и Горьковском водохранилищах в биоце-
нозе дрейссенид основу численности состав-
ляют детритофаги-глотатели (в основном оли-
гохеты из родов Limnodrilus и Potamothrix) и 
хищники – активные хвататели, в состав кото-
рых входят хирономиды из родов Procladius, 
Cryptochironomus [Перова, 2004 (Perova, 2004); 
Пряничникова, 2015 (Pryanichnikova, 2015)]. 
Из олигохет в биоценозе дрейссенид в этих 
водоемах многочисленны тубифициды (пре-
имущественно Limnodrilus hoffmeisteri), ти-
пичные грунтоеды, усваивающие органиче-

ское вещество грунта и бактерий [Поддубная, 
1959 (Poddubnaya, 1959)]. Хищники – актив-
ные хвататели, представлены малоподвижны-
ми пиявками Helobdella stagnalis и личинками 
хирономид из родов Procladius и Cryptochiro-
nomus, питающиеся молодью хирономид, по-
лихет и олигохет [Монаков, 1998 (Monakov, 
1998)], находят в биоценозе дрейссены доста-
точно пищи и увеличивают там свою числен-
ность. Под влиянием жизнедеятельности 
дрейссены экологические и трофические усло-
вия для некоторых видов донных беспозво-
ночных становятся менее благоприятными, а 
для других – более благоприятными. В резуль-
тате этого происходит изменение трофической 
структуры макрозообентоса, а именно: умень-
шение роли других беспозвоночных – фильт-
раторов; преобладание детритофагов-
собирателей и детритофагов-глотателей; уве-
личение роли хищников – активных хватате-
лей [Перова, 2004 (Perova, 2004)]. 

ЗАКЛЮЧЕНИЕ 
В целом, биоценоз дрейссены вносит до-

вольно весомый вклад в формирование донной 
фауны озера, из 112 НОТ (низших определяе-
мых таксонов), отмеченных для водоема [Пря-
ничникова, 2019 (Pryanichnikova, 2019)], в нем 
было зарегистрировано 73. Основу видового 
богатства и обилия бентоса в биоценозе со-
ставляли хирономиды и олигохеты, совместно 
с дрейссеной формирующие основу кормовой 

базы для рыб-бентофагов [Щербина, 2008 (Sh-
cherbina, 2008)]. По сравнению с предыдущи-
ми исследованиями, произошло увеличение 
вклада мелких моллюсков в общую биомассу. 
Снижение уровня сапробности озера по орга-
низмам бентоса также может свидетельство-
вать о значительной роли дрейссены в водо-
еме, как естественного биофильтра [Pryanich-
nikova, Tsvetkov, 2018].  
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TAXONOMIC COMPOSITION OF MACROBENTHOS IN LAKE PLESHCHEYEVO  
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Borok, Nekouzski raion, Yaroslavl oblast, 152742, Russia, e-mail: pryanichnikova_e@mail.ru 

This study was conducted in 2013–2016 to investigate the main characteristics of macrobenthos of Dreissena 
polymorpha Pallas 1771 biocenosis in Lake Pleshcheyevo. The biocenosis of zebra mussel contributes substan-
tively in the formation of bottom fauna in the lake. Here more than 65% of all the taxa below the rank of genus 
are recorded. Chironomids and oligochaetes are most abundant and species-rich components of benthos in the 
biocenosis of zebra mussel. Together with zebra mussel they constitute a basis for the food base of benthophag-
ous fish. Benthic species diversity in the biocenosis of zebra mussel in Lake Pleshcheyevo is a little bit higher 
than in the littoral zone, practically two times higher than in the profundal zone and is comparable to the one in 
zebra mussel biocenoses in other bodies of water phytodetritophag-filterers+collectors contribute considerably to 
the trophic structure. A comparison with previous studies shows that small mollusks have increased their contri-
bution to macrobenthos biomass in the biocenosis of Dreissena. There is also a tendency towards decreasing ab-
undance of bottom macroinvertebrates, excluding megabenthos (large mollusks genius Dreissena and Unio). 

Keywords: biocenoses of zebra mussel, benthos, sublittoral, lake 
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МОРФО-ЭКОЛОГИЧЕСКИЕ ОСОБЕННОСТИ ПОПУЛЯЦИИ 
ПЕРЕСЛАВСКОЙ РЯПУШКИ (COREGONUS ALBULA) В НАЧАЛЕ XXI ВЕКА 
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За период 2013–2017 гг. проведен анализ морфо-экологических характеристик переславской ряпушки 
– эндемичной популяции европейской ряпушки, населяющей оз. Плещеево. Проанализированы особен-
ности размерно-возрастной и половой структур популяции, плодовитость и темп роста. Показано, что 
основными тенденциями в современной популяции переславской ряпушки являются уменьшение разме-
ров рыб, снижение темпа роста и плодовитости самок. Эти изменения вызваны снятием с нее промысло-
вой нагрузки в конце прошлого века, в результате чего произошло увеличение численности переславской 
ряпушки. Замедление темпов роста и уменьшение линейных размеров являются результатами усилив-
шейся внутривидовой конкуренции, наиболее остро проявляющейся в период формирования в озере лет-
ней придонной гипоксии. 

В работе обсуждаются результаты сравнения морфологических признаков двух филогенетических 
линий ряпушки (E и ALBP2), в настоящее время обитающих в оз. Плещеево совместно, но имеющих 
разное происхождение. При выраженной генетической дифференциации линий, достигающей межвидо-
вого уровня, морфологически популяция однородна. Представители обеих линий принадлежат одному 
виду – Coregonus albula. 

Ключевые слова: переславская ряпушка, оз. Плещеево, морфологические признаки, структура по-
пуляции, филогенетическая линия. 

DOI: 10.24411/0320-3557-2020-10013 

ВВЕДЕНИЕ 
Переславская ряпушка, или переславская 

“сельдь”, как называли эту рыбу в прошлом – 
локальная форма европейской ряпушки (Core-
gonus albula, Coregoninae), населяющая 
оз. Плещеево (Ярославская обл.). Ряд особен-
ностей этой популяции выделяют ее среди ря-
пушки других водоемов Европейской террито-
рии России, делая уникальной. Так, ряпушка 
оз. Плещеево является крупной формой C. al-
bula, которой ихтиологи первой половины 
XX столетия присваивали отдельный таксоно-
мический ранг, подобно кильцу оз. Онежское 
и рипусу оз. Ладожское. Впервые как отдель-
ная форма C. albula L. natio nova pereslavicus 
переславская ряпушка была описана П.Г. Бо-
рисовым [Борисов, 1924 (Borisov, 1924)]. 
Л.С. Берг рассматривал ряпушку оз. Плещеево 
уже в ранге подвида C. albula pereslavicus 
[Берг, 1948 (Berg, 1948)]. В настоящее время, 
однако, в отдельную систематическую едини-
цу эта популяция не выносится [Решетников, 
2010 (Reshetnikov, 2010)]. 

Еще одна особенность переславской ря-
пушки заключается в том, что это самая южная, 
периферическая, популяция в пределах первич-
ного ареала вида C. albula на Европейской тер-
ритории России [Решетников, 2003 (Reshentikov, 
2003)]. Периферические популяции, играют зна-
чительную роль в формировании специфичного 
внутривидового разнообразия, микроэволюци-
онных процессах [Ивантер, 2012 (Ivanter, 2012); 

Mayr, 1963; Lesica, Allendorf, 1995]. Они могут 
существенно отличаться от популяций цен-
тральной части ареала по ряду качественных и 
количественных показателей морфо-
экологического и генетического полиморфизма. 
Действительно, изучение молекулярно-
генетического полиморфизма ряпушки 
оз. Плещеево выявило значительное внутрипо-
пуляционное разнообразие, что оказалось свиде-
тельством сосуществования в озере двух фило-
генетических линий, маркируемых митохондри-
альной ДНК [Borovikova, 2017]. 

Исторически популяция переславской 
ряпушки активно эксплуатировалась промыс-
лом. Очевидно, лов ее был хорошо развит еще 
до XV века, когда были зафиксированы пер-
вые летописные упоминания о ее добыче 
[Стрельников, Пермитин, 1983 (Strelnikov, 
Permitin, 1983)]. Превышение допустимой 
промысловой нагрузки минимум дважды при-
водило к перелову ряпушки и установлению 
запретов (с 1674 по 1676 гг. [Коврайский, 1893 
(Kovrayskiy, 1893)] и с 1943 по 1945 гг. [Бори-
сов, 1953 (Borisov, 1953)], после которых до-
быча возобновлялась. 

В связи со значительным снижением 
численности популяции с 1975 г. промысел 
переславской ряпушки прекращен и 
в дальнейшем она была занесена в Красную 
книгу России [2001 (Krasnaya kniga, 2001)], а 
ее местообитание, оз. Плещеево, находится 
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в настоящее время на территории националь-
ного парка “Плещеево озеро”. 

Работы по изучению переславской ряпуш-
ки ведутся уже более ста лет. Натуралисты 
XIX столетия затрагивали в основном вопросы 
промысла и запасов этой рыбы в озере [Свире-
лин, 1863 (Svirelin, 1963); Гримм, 1889 (Grimm, 
1889); Коврайский, 1893 (Kovrayskiy, 1893)]. 
Систематическое исследование особенностей ее 
экологии и морфологии было начато лишь 
в 20-х годах прошлого столетия [Борисов, 1924 
(Borisov, 1924); Веселов, Ласточкин, 1933 (Vese-
lov, Lastochkin, 1933); Борисов, Крыжановский, 
1955 (Borisov, Kryzhanovsky, 1955)]. Со второй 
половины ХХ века популяции ряпушки 
оз. Плещеево регулярно уделяется внимание 
в рамках комплексных работ по изучению эко-
системы озера, проводимых Институтом биоло-
гии внутренних вод им. И.Д. Папанина РАН 
(ИБВВ РАН) [Функционирование …, 1983 
(Funktsionirovanie…, 1983); Столбунов, 2007 
(Stolbunov, 2007)]. Описаны некоторые особен-

ности жизнедеятельности переславской ряпушки 
в неблагоприятный для нее период формирова-
ния в озере летней придонной гипоксии, когда 
жизненное пространство, доступное для популя-
ции, многократно уменьшается, что ведет к уси-
лению внутривидовой конкуренции [Малин и 
др., 2018 (Malin et al., 2018)]. 

В настоящей работе приведены данные 
об особенностях морфологии и биологии ря-
пушки оз. Плещеево в начале XXI века, полу-
ченные в ходе исследований ИБВВ РАН 
в 2013–2017 гг., дана характеристика динами-
ки отдельных популяционных показателей 
(размерно-возрастной состав, соотношение 
полов), проведено сравнение с аналогичными 
данными исследований предыдущих лет, когда 
активно велся промысел переславской ряпуш-
ки. Прекращение воздействия на популяцию 
такого мощного фактора, как промысел, несо-
мненно вызвало изменение некоторых ее ха-
рактеристик, описание которых является це-
лью данной работы. 

МАТЕРИАЛЫ И МЕТОДЫ 
Отлов переславской ряпушки проводили 

в 2013–17 гг. по разрешениям на добычу объ-
ектов животного мира, занесенных в Красную 
книгу Российской Федерации. Материал соби-
рали в разные сезоны года: весной (конец ап-
реля–первая половина мая), летом (июль–
август) и осенью (вторая половина октября–
начало ноября). Рыб ловили набором ставных 

сетей высотой 5 м и размером ячеи 18, 20, 22 и 
25 мм. Сети ставили на поверхности (облавли-
ваемый горизонт 0–5 м) и на дно, глубина 
в местах постановок составляла 18 и 24 м (об-
лавливаемые горизонты 13–18 м и 19–24 м со-
ответственно). Добыты и проанализированы 
1523 экз. переславской ряпушки (табл. 1). 

Таблица 1. Численность выборок переславской ряпушки для разных видов анализа ее популяции 

Table 1. The number of samples of the vendace of Lake Pleshcheyevo for different types of population analysis 
Вид анализа 

Analysis 
Год исследования 

Years of investigation 
2013 2014 2015 2016 2017 

Общий биологический анализ 
Biological 

37 571 340 142 433 

Морфологический анализ 
Morphological 

37 181 30 – 120 

Анализ возрастной структуры 
популяции 
Analysis of age structure of population 

37 565 339 142 178 

Анализ темпа роста 
Analysis of growth rate 

– 209 81 85 65 

Оценка плодовитости 
Analysis of fecundity 

– – 45 19 40 

Всего за год 
Overall of year 

37 571 340 142 433 

 

У добытой ряпушки проводили биологи-
ческий анализ: измеряли общую длину (TL), 
длину по Смитту (FL), длину до конца чешуй-
ного покрова (SL), вес (Q), после чего анали-
зируемый экземпляр замораживали для даль-
нейшего морфологического анализа и вскры-
тия в лаборатории, по окончанию которого 
измеряли вес без внутренностей (q). 

Согласно данным молекулярно-
генетического анализа известно, что в озере 
обитают две филогенетические линии ряпушки 
Е и ALBP2 [Borovikova, 2017]. Поскольку чис-
ленность представителей линии ALBP2 невели-
ка (около 10%), для проведения морфологиче-
ского анализа в 2015 и 2017 гг. предварительно 
определяли принадлежность добытой особи 
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к той или иной линии. Для этого в процессе 
биологического анализа в 96%-ном этаноле 
фиксировали пробу ткани для генетического 
исследования, после чего анализируемый эк-
земпляр этикетировали и замораживали. Затем 
в условиях генетической лаборатории выпол-
няли ПДРФ (полиморфизм длин рестриктных 
фрагментов) анализ с использованием трех 
ферментов рестрикции (Dpn II, Msp I и Rsa I). 
Оценивали изменчивость указанных рестриктаз 
по сайтам узнавания и определяли принадлеж-
ность каждой особи к одной из филогенетиче-
ских линий, в результате чего принимали ре-
шение о проведении морфологического иссле-
дования данного экземпляра. 

Морфологический анализ проводили со-
гласно общепринятой схеме измерений сиговых 
рыб [Правдин, 1966 (Pravdin, 1966); Smitt, 
1886]. Анализ включает оценку меристических 
(счетных) и пластических признаков (линейные 
промеры тела). Для корректного сравнения рыб 
разного возраста и пола использовали индексы 
– процентные отношения промеров тела, плав-
ников и т.д. к длине по Смитту. В случае про-
меров, относящихся к голове, длины выражали 
в процентах длины головы от конца рыла 
до заднего края жаберной крышки. 

При определении стадии созревания по-
ловых продуктов пользовались универсальной 
шкалой [Киселевич, 1923 (Kiselevich, 1923); 
Никольский, 1963 (Nikolsky, 1963)]. Для ха-
рактеристики накопления полостного жира 
использовали пятибалльную шкалу, разрабо-
танную М.Л. Прозоровской [1952 (Prozorovs-
kaya, 1952)]. При сборе материала для даль-
нейшего определения возраста ряпушки при-
нимали во внимание методические рекоменда-
ции, приведенные в работах [Чугунова, 1952 
(Chugunova, 1952); Дгебуадзе, Чернова, 2009 
(Dgebuadze, Chernova, 2009)]. Возраст рыбы 
определяли по чешуе, руководствуясь методи-
ческими рекомендациями И.Ф. Правдина 
[1966 (Pravdin, 1966)]. Первоначально чешую 
отмывали от слизи в 4%-ном растворе наша-
тырного спирта, затем фотографировали каме-
рой TOUPCAM™ под стереомикроскопом 
Micromed MC–2–ZOOM (var. CR) 
с увеличением 10х или 20х. Измерения и под-
счет годовых колец проводили по цифровым 
изображениям в программе ToupView v. х64 
3.7.2774 [ToupTek]. Обозначение возрастных 
групп и возраста рыб проводили согласно схе-
ме, предложенной Н.И. Чугуновой [1952 (Chu-
gunova, 1952)]. При оценке темпов роста поль-
зовались методикой обратных расчислений 
по чешуе [Lea, 1910, цит. по: Чугунова, 1952 
(Chugunova, 1952)]. Расчет удельной скорости 

роста и константы роста проводили согласно 
работе [Чугунова, 1952 (Chugunova, 1952)]. 

У ряпушки определяли абсолютную (АП) 
и относительную (ОП) (в пересчете на 1 г веса) 
плодовитость [Никольский, 1963 (Nikolsky, 
1963); Правдин, 1966 (Pravdin, 1966)]. Яичник 
извлекали в ходе проведения стандартного био-
логического анализа. После извлечения целый 
яичник взвешивали с точностью до 0.001 г, затем 
из его передней, средней и задней частей 
брались навески, общая масса которых состав-
ляла 0.2–0.3 г. Навески помещались 
в модифицированный раствор Гилсона 
(H2O*C2H5OH*HCl*HNO3*CH3COOH*ZnCl2). 
Образцы икры в растворе периодически встря-
хивали для облегчения проникания раствора 
в ткани яичника и лучшего отделения от них 
икринок. После двух-четырех суток экспозиции 
в растворе под бинокуляром подсчитывали ко-
личество икринок в навесках. Для вычисления 
абсолютной плодовитости пересчитывали коли-
чество икринок в навеске на общий вес гонады. 
Относительную плодовитость вычисляли 
по формуле: f = F/W, где f – относительная пло-
довитость, F – абсолютная плодовитость, W – 
вес рыбы. Кроме того, с помощью окуляр–
микрометра бинокуляра измеряли диаметр ик-
ринок рыб разного возраста и размера. Для того 
чтобы свести к минимуму изменчивость разме-
ров отдельных икринок, выстраивали в ряд не-
сколько икринок вдоль шкалы окуляр-
микрометра, считали их количество и определя-
ли средний диаметр икринки у данной особи. 

В ходе анализа морфологических дан-
ных вычисляли среднее значение признака 
(М), стандартное отклонение (±σ), определяли 
пределы варьирования показателей (lim). 
Сравнение средних значений счетных призна-
ков проводили с использованием непарамет-
рического критерия значимости – U критерия 
Манна-Уитни. Полученные ряды показателей 
для пластических параметров проверяли 
на соответствие закону нормального распреде-
ления. В случае если распределение значений 
не отклонялось от такового, значимость разли-
чий средних для конкретного признака оцени-
вали с помощью t-критерия Стьюдента (tst). 
Если наблюдалось значимое отклонение 
от нормального распределения, использовали 
непараметри-ческий критерий Манна-Уитни 
(U). Значимость различий частотных данных 
оценивали с использованием критерия χ2. 

Кроме того, для оценки дифференциа-
ции филогенетических линий по пластическим 
признакам, а также выявления различий пере-
славской ряпушки с ряпушкой других водо-
емов Европейской территории России, исполь-
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зовали дискриминантный анализ. В анализ 
брали 24 пластических признака: антедорсаль-
ное, постдорсальное, антепектральное, пектро-
вентральное, вентроанальное, антеанальное 
расстояния, длины оснований и высоты спин-
ного и анального плавников, длины грудного и 
брюшного плавников, максимальную и мини-
мальную высоты тела, длину хвостового стеб-
ля, длину головы, длину рыла, заглазничное 
расстояние, высоты головы у затылка и через 
середину глаза, горизонтальный диаметр глаза, 
ширину лба, длины верхней и нижней челю-
сти. Перед проведением анализа первичные 

измерения для удаления эффектов аллометрии 
были преобразованы согласно рекомендациям 
работы [Bochkarev et at., 2013]. Полученные 
после преобразования значения были норма-
лизованы путем логарифмирования. Инфор-
мация о ряпушке водоемов Европейской тер-
ритории России взята из собственных фондов. 
Все измерения выполнены одним оператором. 

При статистической обработке данных 
использовали руководство [Ивантер, Коросов, 
2003 (Ivanter, Korosov, 2003)]. Все расчеты про-
водили в программах Excel (Microsoft Office 
2007) и STATISTICA 10.0 [StatSoft Inc., 2011]. 

РЕЗУЛЬТАТЫ ИССЛЕДОВАНИЯ И ИХ ОБСУЖДЕНИЕ 
Размеры и вес. Средние значения разме-

ра и веса переславской ряпушки не выходят за 
пределы, типичные для крупной ее формы. Так, 
согласно О.И. Потаповой [1978 (Potapova, 
1978)] в большинстве популяций европейской 
ряпушки преобладают особи длиной 150–
200 мм и весом 35–75 (100) г, максимальные 
достигают 250–290 мм и 200–280 г. Размеры 
переславской ряпушки претерпели изменения 
за последние более чем 100 лет. В конце XIX в. 
сообщали о ряпушке длиной до 315 мм и весом 
до 400 г. [Коврайский, 1893 (Kovrayskiy, 1893)]. 
П.Г. Борисов по результатам исследований 
1917–1920 гг. отмечал, что максимальное зна-
чение общей длины (TL) ряпушки оз. Плещеево 
достигало 340 мм, а массы (Q) – 305 г [Борисов, 
1924 (Borisov, 1924)]. В 1952 г. П.Г. Борисов 
повторно проанализировал размерный состав 
популяции переславской ряпушки. В начале 
сентября (конец нагульного периода) среднее 

значение длины по Смитту (FL) составляло 
260 мм (максимальное – 277 мм), а среднее зна-
чение массы тела (Q) – 171 г (максимальное – 
225 г) [Борисов, 1953 (Borisov, 1953)]. Оценки 
размерного состава переславской ряпушки, вы-
полненные непосредственно после запрета ее 
промысла, проведены ИБВВ АН СССР в 1979–
82 гг. Для отлова применялся разноглубинный 
трал, а не ставные сети, как в более ранних ис-
следованиях. В 1979 г. средняя длина тела (SL) 
ряпушки составляла 226 мм (максимальная – 
265 мм), а средняя масса – 102 г [Стрельников, 
Пермитин, 1983 (Strelnikov, Permitin, 1983)]. 
В настоящее время, спустя 35 лет с момента 
снятия промысловой нагрузки с популяции пе-
реславской ряпушки, ее размеры заметно 
уменьшились: среднее значение общей длины 
(TL) и массы (Q) составляют 202 мм и 55 г, 
средняя длина по Смитту (FL) – 185 мм 
(табл. 2). 

Таблица 2. Размерные характеристики ряпушки оз. Плещеево за 2013–2017 гг. (среднее значение (М) ± стан-
дартное отклонение (σ), интервал варьирования признака (lim)) 

Table 2. Size characteristics of vendace of Lake Pleshcheyevo for 2013–2017 (mean value (М) ± standard deviation 
(σ), variation range for trait (lim)) 

Год 
Year 

Пол 
Sex 

Общая длина (TL), мм 
Total length (TL), mm 

Длина по Смитту (FL), 
мм 

Fork length (FL), mm 

Длина тела (SL), мм 
Standard length (SL), 

mm 

Вес, г 
Weight, g 

 
2013 ♂ 189±21.7 

157–221 
175±20.5 
146–204 

166±19.6 
137–194 

52.8±17.01 
28.9–79.7 

♀ 199±21.9 
164–228 

185±21.7 
149–213 

175±21. 
139–203 

65.9±22.56 
33.0–104.5 

♂♀ 194±22.0 
157–228 

179±21.3 
146–213 

170±20.5 
137–203 

58.5±20.40 
29.0–105.0 

2014 ♂ 196±13.2 
165–234 

178±11.6 
153–224 

169±11.0 
143–212 

54.2±9.67 
30.8–96.8 

♀ 207±20.0 
167–245 

186±17.7 
152–228 

177±17.0 
144 220 

65.0±16.29 
31.3–112.7 

♂♀ 200±17.4 
165–245 

182±15.3 
152–228 

172±14.7 
143–220 

59.0±14.10 
30.8–112.7 

2015 ♂ 198±9.6 
175–218 

183±8.9 
163–218 

174±8.3 
156–207 

49.8±8.06 
35.3–89.0 

♀ 203±12.6 
177–250 

187±11.6 
162–237 

178±10.9 
150–225 

56.9±14.98 
36.7–127.0 

♂♀ 200±11.5 185±10.6 176±9.9 53.4±12.54 
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Год 
Year 

Пол 
Sex 

Общая длина (TL), мм 
Total length (TL), mm 

Длина по Смитту (FL), 
мм 

Fork length (FL), mm 

Длина тела (SL), мм 
Standard length (SL), 

mm 

Вес, г 
Weight, g 

 
175–250 162–237 150–225 35.3–127.0 

2016 ♂ 200±10.0 
181–227 

184±8.3 
165–200 

175±8.0 
158–192 

48.6±6.13 
36.2–66.9 

♀ 202±12.1 
177–240 

186±10.4 
163–219 

177±10.0 
155–209 

51.1±7.82 
39.2–82.9 

♂♀ 201±10.9 
177–240 

185±9.2 
163–219 

176±8.8 
155–209 

49.6±6.93 
36.2–82.9 

2017 ♂ 203±10.3 
173–240 

188±9.8 
160–223 

178±9.8 
150–212 

50.9±6.59 
28.1–72.4 

♀ 208±15.0 
176–274 

191±13.5 
161–232 

182±13.0 
152–221 

56.0±9.28 
28.2–84.7 

♂♀ 205±12.8 
173–274 

189±11.7 
160–232 

180±11.4 
150–221 

53.0±8.20 
28.1–84.7 

Среднее 
за 2013–
2017 гг. 
Mean 
for 2013–
2017 

♂ 199±11.9 
157–240 

182±11.3 
146–224 

173±10.9 
137–212 

51.8±8.7 
28.1–96.8 

♀ 205±16.2 
164–274 

188±15.0 
149–237 

179±14.5 
139–225 

59.5±14.81 
28.2–127 

♂♀ 202±14.4 
157–274 

185±13.4 
146–237 

176±12.9 
137–225 

55.2±12.42 
28.1–127 

 

В качестве косвенного доказательства 
уменьшения переславской ряпушки следует 
отметить, что в 1952 г. научный лов ее велся 
ставными сетями с размером ячеи 28–30 мм 
[Борисов, 1953 (Borisov, 1953)], в то время как 
одна из используемых нами сеть 
с наибольшим размером ячеи (25 мм) за весь 
период данного исследования (2013–2017 гг.) 
улова так и не принесла. 

Сравнение размеров тела самцов и самок 
переславской ряпушки внутри возрастных групп 
показало, что самки, как правило, крупнее сам-

цов. Эти результаты позволяют сделать вывод 
о втором типе размерно-половых соотношений 
в рассматриваемой популяции согласно 
Д.Ф. Замахаеву [1959 (Zamakhaev, 1959)]. 
Для данного типа соотношения полов характер-
но увеличение относительного количества самок 
от нуля (при наименьших размерах) до 100% 
в группах самых крупных особей. Действитель-
но в осенних уловах, характеризующих предне-
рестовый период, в группах с максимальными 
длинами тела (210–240 мм) во все годы исследо-
ваний преобладают самки (табл. 3). 

Таблица 3. Относительное количество (%) самок в различных размерных группах переславской ряпушки 
в преднерестовый период в разные годы. “0” – в группе присутствовали только самцы; “–” – размерная группа 
в уловах отсутствовала 
Table 3. Number of females (%) in different size groups of the vendace of Lake Pleshcheyevo in the prespawning periods 
of different years. “0” – only males were present in the group; “–” – the size group in the catches was not presented 

Год 
Years 

Размерные группы; длина по Смитту, мм 
Size groups; fork length, mm 

150 160 170 180 190 200 210 220 230 240 
2013 40 50 0 40 50 41.7 100 – – – 
2014 0 44.4 21.7 31.9 38.1 47.5 70 87.5 100 100 
2015 – – 0 55.6 59.4 53.8 85.7 66.7 100 100 
2016 – 100 40.9 22.2 30.8 25 – 100 – – 
2017 – 60 64.7 45.8 71.4 100 100 – – – 
 

Соотношение полов и размерно-
возрастная структура популяции. Соотноше-
ние полов в популяции переславской ряпушки 
за весь период исследований значимо отличается 
от соотношения 1 : 1 – в уловах преобладают 
самцы (χ2 = 10.455, df = 1, α < 0.01). Достоверное 
увеличение численности самцов зарегистриро-
вано в преднерестовый период в 2014 и 2016 гг. 
(χ2 = 19.786 и χ2 = 7.474, соответственно при 
df = 1, α < 0.01) (табл. 4).  

Во время нагула отношение числа самок и 
самцов в уловах не отличается значимо 
от теоретически ожидаемого 1 : 1. 
Г.В. Никольский [1965 (Nikolsky, 1965)] связы-
вал соотношение численности самцов и самок 
с кормностью водоема в нагульный период. По-
этому, с одной стороны, повышение доли сам-
цов можно объяснить ухудшением условий от-
корма в предшествующие годы (2013–2015 гг.). 
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Таблица 4. Соотношение численности самцов и самок (%) и возрастной состав переславской ряпушки 
в нагульный и преднерестовый периоды. M – среднее значение, m – ошибка средней, σ – стандартное отклоне-
ние, N – число рыб. *Возрастные группы определены согласно работе [Чугунова, 1952] 
Table 4. Males and females ratio (%) and the age composition of the vendace of Lake Pleshcheyevo in the feeding and 
prespawning periods. M – the mean value, m – the mean’s error, σ – standard deviation, N – number of specimens. 
*Age groups are defined according to [Chugunova, 1952] 

Год вылова 
Years 

Пол 
Sex 

Возрастные группы* 
Age groups 

Средний возраст 
Mean age 

M±m 

σ N 

I II III IV V VI 
Нагульный период / Feeding period 

2014 ♂ – 2.2 45.5 2.8 0.3 – 3.2±0.03 0.52 317 
♀ – 1.9 35.1 9.1 3.1 – 

2015 ♂ 2.7 40.3 10.0 0.4 – – 2.1±0.04 0.58 259 
♀ 6.6 28.3 10.9 0.8 – – 

2016 ♂ – 20.8 33.8 1.3 1.3 – 2.6±0.07 0.62 77 
♀ 2.6 12.9 27.3 – – – 

2017 ♂ 1.4 13.4 25.4 11.9 1.4 – 3.2±0.07 0.85 142 
♀ 1.4 4.3 20.4 17.6 2.8 – 

Среднее за 2014–2017 
Mean for 2014–2017 

4.1 29.7 52.6 11.2 2.4 – 2.8±0.02 0.79 795 

Преднерестовый период / Prespawning period 
2013 ♂ 11.1 25.0 13.9 5.6 – – 2.4±0.17 1.02 31 

♀ 8.3 16.6 11.1 5.6 2.8 – 
2014 ♂ – 1.9 54.8 6.6 0.4 – 3.2±0.04 0.63 259 

♀ – 1.2 22.8 7.7 3.1 1.5 
2015 ♂ – 18.2 19.5 – 1.3 – 2.8±0.09 0.82 77 

♀ – 20.7 31.2 5.2 2.6 1.3 
2016 ♂ – 49.2 18.6 – – – 2.3±0.06 0.49 59 

♀ – 25.4 5.1 1.7 – – 
2017 ♂ – – 8.1 27.0 6.8 1.4 4.0±0.08 0.70 74 

♀ – – 14.8 28.4 13.5 – 
Среднее за 2013–2017 
Mean for 2013–2017 

1.4 17.6 56.5 17.6 5.7 1.2 3.1±0.04 0.86 500 

 

В то же время, ухудшение условий питания 
можно обоснованно предполагать лишь для 
ряпушки из уловов 2016 г.: больше половины 
особей в уловах имели оценку содержания жи-
ра “0” согласно шкале М.Л. Прозоровской 
[1952 (Prozorovskaya, 1952)] (рис. 1). 

В летний период 2014 г. рыбы имели вы-
сокие показатели содержания жира в полости 
тела. Об уровне жиронакопления 
в предшествующие годы для этого поколения 
мы, к сожалению, данными не располагаем. 
Нет сведений и о состоянии родительского ста-
да для этого поколения, нерестовавшего двумя-
тремя годами ранее, в 2010–2011 гг. 

В то же время, сведения о родительском 
стаде могут быть важны для анализа получен-
ных данных и выяснения причин значительного 
отклонения в соотношении полов от теоретиче-
ского ожидаемого. Так, бóльшая часть готовых 
к нересту особей в 2016 г. – потомки ряпушки, 
нерестившейся в 2013 г. На рисунке 3 видно, что 
в осенних уловах 2013 г. многочисленна группа 
мелких рыб – двухлеток и трехлеток. Вероятно, 

эти особи, преимущественно самцы, и составили 
основную массу нерестящихся рыб в 2016 г., что 
отразилось на размерно-возрастной и половой 
структурах нерестового стада этого года. 

Очевидно потомки 2013 г. присутствовали 
и в преднерестовых скоплениях 2017 г. Однако 
в 2017 г. в большинстве своем это, по-
видимому, самки, созревание которых про-
изошло на год позднее самцов. Подобная за-
кономерность была отмечена для малотычин-
ковых сигов-бентофагов из озер Карелии: сам-
ки этих сигов становятся половозрелыми 
позднее самцов на один год [Решетников, 1980 
(Reshetnikov, 1980)]. 

Следует отметить, что в разные годы, се-
зоны года, в разных возрастных и размерных 
группах доли самцов и самок могут варьиро-
вать при сохранении в популяции в целом со-
отношения, близкого 1 : 1. Так, в 2015 и 
2017 гг. перед нерестом в уловах численность 
самок несколько превышала число самцов, 
хотя весной и летом ситуация была обратной 
(отклонения от соотношения 1 : 1 не значимы). 
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Рис. 1. Изменение содержания полостного жира у ряпушки оз. Плещеево разного пола в разные годы и сезоны 
года. Цветом и штриховкой обозначены баллы шкалы Прозоровской. Буквенные сокращения у года указывают 
сезон лова: I – весна; II – лето; III – осень. Шкала по оси ординат приведена в %. 
Fig. 1. The dynamics of intracavity fat for vendace of Lake Pleshcheyevo in relation to sex in different years and sea-
sons. The color and hatchwork denote the balls of the fat content scale according to Prozorovskaya. Letter abbreviations 
indicate the season of fishing: I – spring; II – summer; III – autumn. The scale on the y-axis is given in %. 

2014 г. характеризовался значительными коле-
баниями в соотношении полов в течение всех 
сезонов (значимые отклонения 
от соотношения 1 : 1 наблюдались только 
в преднерестовый период, см. выше). Как и 
в подавляющем большинстве популяций 
C. albula, число самок переславской ряпушки 
повышается в старших возрастных группах и 
в группах с наибольшими размерами тела 
(табл. 3, 4). 

В уловах переславской ряпушки 
за 2013–2017 гг. отмечено шесть возрастных 
групп при максимальном возрасте 6+. 
В начале прошлого столетия согласно данным 
П.Г. Борисова [1924 (Borisov, 1924)] макси-
мальный возраст ряпушки составлял 8+, что 
является по-видимому, пределом для крупной 
ее формы [Потапова, 1978 (Potapova, 1978); 
Дятлов, 2002 (Dyatlov, 2002)].  

Соотношение возрастных групп в уловах 
меняется по годам. Различия в соотношении 
сводятся к изменению численности трехлеток 
и четырехлеток, хотя основу уловов все же, 
как правило, образуют четырехлетки (табл. 4). 

Также в уловах подвержена колебаниям 
численность рыб разных возрастов и по сезо-
нам года – в весенне-летних (нагульный пери-
од) и осенних уловах (преднерестовый период). 
В нагульный период доминирующей группой 
во все годы, за исключением 2015 г., являлись 
четырехлетки; в 2015 г. преобладали особи 2+. 
В преднерестовый период вариации в числен-

ности возрастных групп выражены значитель-
нее. Так, рыбы возрастной группы II составля-
ли основу осенних уловов в 2013 и 2016 гг.; 
в 2014 г. преобладали четырехлетки, а 
в 2017 г. – доминировала ряпушка в возрасте 
4+. В целом за пять лет соотношение особей 
разного возраста в уловах в нагульный и пред-
нерестовый период отличаются достоверно 
(χ2 = 60.210, df = 5, α < 0.01). 

Обращает на себя внимание различие 
по численности двухлеток (1+), наблюдаемое 
между весенне-летними и осенними уловами. 
Эта группа встречалась в преднерестовый пе-
риод лишь в 2013 г., составляя 19.4% от числа 
отловленных рыб. В то же время в нагульный 
период особи 1+ регистрировались в уловах 
каждый год, за исключением 2014 г. 
По-видимому, на современном этапе существо-
вания переславская ряпушка может приступать 
к икрометанию уже на втором (1+) году жизни. 
Однако массовое созревание происходит 
в возрасте 2+, что отмечал еще П.Г. Борисов 
[1924, (Borisov, 1924)]. 

Численность группы 2+ в уловах может 
значительно изменяться как в нагульный, так и 
в преднерестовый период. Минимальным было 
количество этой группы в 2014 г., а в осенних 
уловах 2017 г. она отсутствовала. В среднем 
за 2013–2017 гг. в нагульный период числен-
ность особей 2+ в уловах составила почти 
30%, тогда как в преднерестовый почти в два 
раза меньше. 
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Рис. 2. Структура уловов переславской ряпушки в преднерестовый период 2013–2017 гг. (a) – размерный со-
став; (b) – весовой состав; (c) – возрастной состав; (d) – соотношение полов, %. По оси ординат – относительное 
количество рыб, %; по оси абсцисс на (a) – длина по Смитту, мм; на (b) – вес, г; на (c) – возраст, черный цвет – 
самцы, белый – самки. 

Fig. 2. The Pereslavl vendace catches structure during the prespawning period in 2013–2017. (a) – size structure; (b) – 
weight structure; (c) – age structure; (d) – sex ratio, %. The y-axis is the relative number of fish, %; the x-axis is on (a) 
– fork length, mm; on (b) – weight, g; on (c) – age, black color denotes males, white – females. 

Основу уловов в преднерестовый и на-
гульный периоды составляют четырехлетки 
(3+). Пятилетки чаще встречаются в уловах 
в преднерестовый период; шести и семилетки 
встречаются очень редко. 

Анализ динамики размерно-возрастной 
структуры и соотношения полов в популяции 
ряпушки оз. Плещеево в преднерестовый пери-
од предполагает цикличность в численности ее 
поколений (рис. 2). За периодом с достаточным 
пополнением стада (2013, 2015, 2016 гг.) следу-
ет, по крайней мере, один год с минимальными 
его значениями (2014, 2017 гг.). 

Созревание и нерест. Плодовитость 
переславской ряпушки. Состояние половых 
продуктов переславской ряпушки закономерно 
изменяется в течение года. В весенних уловах 
гонады как самок, так и самцов находятся 
в стадии зрелости II. Во второй половине лета 
представители всех возрастных групп характе-
ризуются переходной стадией созревания II–
III. Бóльшая часть особей из осенних уловов 
(октябрь–начало ноября) имеют гонады чет-
вертой стадии зрелости. 

В то же время, в осенних уловах могут 
присутствовать рыбы с незрелыми половыми 
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продуктами (стадия II). Численность их колеб-
лется от 1.3 (в 2017 г.) до 16.0% (в 2013 г.), 
в среднем за пять лет исследований – 3.8%. 
Как правило, группа рыб с незрелыми гонадами 
представлена самками, лишь в 2013 г. основу ее 
составили самцы. В семидесяти процентах слу-
чаев эти рыбы – трехлетки; 20% – четырехлет-
ки, остальные – в возрасте 1+. Полученные 
данные свидетельствуют, что не все особи 
в популяции являются зрелыми уже в возрасте 
2+. Присутствие же в осенних уловах четырех-
леток с незрелыми гонадами можно объяснить 
пропуском ими нереста, что отмечается для си-
говых [Решетников, 1980 (Reshetnikov, 1980)]. 
Ряпушка с неготовыми к нересту половыми 
продуктами характеризовалась максимальными 
для осенних уловов показателями накопления 
жира в полости тела (4–5 баллов). 
По-видимому, в разных поколениях скорость 
созревания отдельных возрастных групп пере-
славской ряпушки может варьировать в зави-

симости от условий нагула, что отмечено и для 
популяций C. albula из других водоемов [Пота-
пова, 1978 (Potapova, 1978)]. 

Сравнение плодовитости переславской 
ряпушки с плодовитостью C. albula ряда водо-
емов Европейской территории России показа-
ло, что, несмотря на довольно широкий раз-
брос значений, ряпушка оз. Плещеево более 
близка по этому признаку крупной ряпушке 
(табл. 5). Следует отметить, что средняя отно-
сительная плодовитость (ОП) переславской 
ряпушки выше по сравнению с относительной 
плодовитостью ряпушки других популяций. 
Плодовитость ряпушки в зависимости 
от возраста, размера и веса рыбы приведена 
в таблице 6. За трехлетний период (2015–
2017 гг.) средняя абсолютная плодовитость 
(АП) рассматриваемой популяции изменялась 
в широких пределах – от 3424 до 21324 икри-
нок, относительная – от 45 до 237 икринок.  

Таблица 5. Плодовитость ряпушки оз. Плещеево в сравнении с плодовитостью ряпушки ряда водоемов Евро-
пейской территории России. Над чертой – абсолютная плодовитость (в тыс. штук), под чертой – относительная 
плодовитость; М – среднее значение; N – число проанализированных рыб; И – литературные источники: 1 – 
наши данные; 2 – Потапова, 1978; 3 – Беляева, Покровский, 1958; 4 – Дятлов, 2002; 5 – Гуляева, Покровский, 
1984; 6 – Дворянкин и др., 2007 

Table 5. Fecundity of the Lake Pleshcheyevo vendace in comparison with this parameter of the C. albula of waterbo-
dies of the European part of Russia. Above the line is absolute fecundity (in thousand), below the line is relative fecun-
dity; M is the mean value; N is the sample size; S is literary sources: 1 – our data; 2 – Potapova, 1978; 3 – Belyaeva, 
Pokrovskiy, 1958; 4 – Dyatlov, 2002; 5 – Gulyaeva, Pokrovskiy, 1984; 6 – Dvoryankin et al., 2007 
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оз. Урос 
Lake Uros 
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оз. Онежское 
Lake Onega 

1.0 
83 

1.4 
78 

2.1 
86 

3.0 
83 

– – – – 1.9 
83 

1.0–3.0 
78–86 

– 5 

Лекшмозеро 
Lake Lekshmozero 

1.9 
106 

2.7 
96 

4.6 
74 

– – – – – 2.7 
96 

1.6–4.8 
65–122 
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Таблица 6. Зависимость абсолютной (АП) и относительной (ОП) плодовитости переславской ряпушки от воз-
раста и размера особей. N – абсолютное число рыб и в % в скобках; М – среднее значение; lim – предел варьи-
рования; d – средний диаметр икры 

Table 6. Dependence the absolute (AF) and relative (RF) fecundity of the vendace of Lake Pleshcheyevo from age and 
size of specimens. N is the absolute number of fish and as % in parentheses; M is the mean value; lim is the interval of 
variation; d is the average diameter of the eggs 

Год 
Year 

Возраст 
Age 

N Длина по Смитту, 
мм 

Fork length, mm 

Вес, г 
Weight, 

g 

АП 
AF 

ОП 
RF 

d, мм 
mm 

М lim М lim 
2015 2+ 15 

(33.3) 
189 64 11165 6857–17090 175 104–237 1.20 

3+ 22 
(48.9) 

196 73 13853 10470–15921 191 149–227 1.19 

4+ 5 
(11.2) 

211 89 15707 11060–21324 174 132–213 1.23 

5+ 2 
(4.4) 

229 122 19025 17335–20716 156 149–163 1.17 

6+ 1 
(2.2) 

225 116 18131 – 157 – 1.30 

2016 2+ 15 
(78.9) 

173 47 7790 6046–10441 166 120–214 1.20 

3+ 3 
(15.8) 

 

194 69 9551 9331–9941 140 134–146 1.20 

4+ 1 
(5.3) 

219 83 13796 – 166 – 1.19 

2017 3+ 11 
(27.5) 

173 52 7399 4822–9096 142 102–175 1.01 

4+ 21 
(52.5) 

181 59 8037 5710–11126 137 99–199 1.00 

5+ 8 
(20.0) 

196 69 8246 3424–11338 121 45–163 1.03 

 

Плодовитость ряпушки в зависимости от воз-
раста, размера и веса рыбы приведена в табли-
це 6. За трехлетний период (2015–2017 гг.) 
средняя абсолютная плодовитость (АП) рас-
сматриваемой популяции изменялась в широ-
ких пределах – от 3424 до 21324 икринок, от-
носительная – от 45 до 237 икринок. Корреля-
ционный анализ позволяет говорить о высокой 
положительной связи абсолютной плодовито-
сти с длиной по Смитту (r = +0.70, m = 0.074) и 
весом (r = +0.76, m = 0.067). С возрастом самки 
корреляции абсолютной плодовитости не обна-
ружено. В то же время, от возраста рыбы в сла-
бой отрицательной зависимости (r = -0.38, 
m = 0.096) находится относительная плодови-
тость. Вероятно, низкая плодовитость старых 
крупных самок связана с понижением их спо-
собности к воспроизводству. 

В литературе имеются указания, что по-
казатели АП и ОП рыб одной популяции могут 
изменяться по годам в зависимости от размер-
но-весового и возрастного состава самок в кон-
кретный нерестовый сезон [Потапова, 1978 (Po-
tapova, 1978); Решетников, 1980 (Reshetnikov, 
1980); Дятлов, 2002 (Dyatlov, 2002)]. Действи-

тельно, показатели абсолютной и относитель-
ной плодовитости переславской ряпушки варь-
ируют в разные годы; все значения, кроме АП 
2016 и 2017 гг. отличаются значимо. Наимень-
шее среднее значение АП выявлено в 2016 г., а 
наибольшее – в 2015 г.: 8384 и 13488 икринок, 
соответственно. Интересно, что минимальные 
значения ОП – 135 икринок на 1 г веса рыбы, 
зарегистрированы не в 2016 г., а в 2017 г. 

Из данных таблицы 6 можно предпола-
гать, что показатели плодовитости самок од-
ного возраста в разные годы меняются. Однако 
оценить достоверность этих различия невоз-
можно в силу недостаточного для получения 
статистически значимого результата числа рыб 
в возрастных группах. 

Размеры зрелых не оплодотворенных 
икринок переславской ряпушки варьируют 
от 0.77 до 1.36 мм при среднем значении 
1.12 мм, что несколько меньше средних разме-
ров икры крупной ряпушки из других водо-
емов. Так, О.В. Потапова [1978 (Potapova, 
1978)] указывает следующие пределы варьи-
рования диаметра икры для этой формы – 
от 1 до 2.4 мм, в среднем 1.3–1.6 мм. Анализ 
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литературы показал, что по размерам икра со-
временной ряпушки оз. Плещеево более близ-
ка икре мелкой формы ряпушки Ладожского 
озера [Дятлов, 2002 (Dyatlov, 2001)]. 

Важно отметить, что ранее икра переслав-
ской ряпушки была крупнее: по данным 
П.Г. Борисова и С.Г. Крыжановского [1955 (Bo-
risov, Kryzhanovskij, 1955)] в первой половине 
прошлого века размеры неоплодотворенной ик-
ры составляли 1.37–1.43 мм. Сравнение диамет-
ра икры за 2015–2017 гг. выявило достоверное 
его уменьшение в 2017 г. (р = 0.0000). Кроме 
того, оказалось, что у одной самки в гонадах 
размеры икринок могут варьировать в широких 
пределах. Так, часто наряду с достаточно круп-
ной икрой диаметром 1.2–1.3 мм в анализируе-
мой пробе обнаруживались икринки размерами 
0.7–0.9 мм причем у особей разных возрастных 
групп. Известно, что величина икринок зависит 
не только от возраста самок, но и обеспеченно-
сти их пищей в период созревания гонад. 
Особенно влияют на размер икры условия нагу-
ла в два первых лета, предшествующих нересту 
[Потапова, 1978 (Potapova, 1978); Дятлов, 2002 
(Dyatlov, 2002)]. Вариабельность размеров икры 
также увеличивается в неблагоприятные 
в кормовом отношении годы [Мейен, 1940 (Me-
jen, 1940); Потапова, 1978 (Potapova,1978)]. 
Эти результаты наряду с данными о снижении 
плодовитости свидетельствуют о неблагопри-
ятной ситуации с воспроизведением популяции 
переславской ряпушки. 

Анализ корреляции диаметра икры 
с такими параметрами, как длина по Смитту, вес 
и возраст самки, выявил слабые положительные 
зависимости в случае длины и веса (коэффици-
ент корреляции равен +0.37 (m = 0.096) и +0.34 
(m = 0.098), соответственно) и слабую отрица-
тельную связь с возрастом (r = –0.34, m = 0.098). 

Рост переславской ряпушки. В разные 
годы длина и вес одновозрастной ряпушки раз-
личаются (табл. 7; рис. 3). Анализ материалов 
таблицы 7 позволяется сделать вывод, что мак-
симальными показатели линейного и весового 
роста были в 2015 г, минимальными – в 2017 г. 

На рисунке 4 также хорошо видно, что 
в период 2014–2015 гг. ряпушка росла довольно 
интенсивно, а далее скорость роста ее снижает-
ся. Это справедливо для особей как поколения 
2011 года, так и 2012-го. В первом случае повы-
шенной скоростью роста характеризовались ры-
бы в возрасте 3+, во втором же – 2+. Вероятно, 
в этот период для ряпушки в озере сложились 
наиболее благоприятные условия, что и отрази-
лось на ускорении ее ростовых процессов. 

Оценить достоверность различий между 
средними показателями длины и веса рыб раз-

ных поколений, но одного возраста, удалось 
не во всех случаях, поскольку крайние возрас-
тные группы были малочисленными. Сравне-
ние размерных показателей между поколения-
ми проводили для рыб в возрастах 2+, 3+ и 4+. 
Оказалось, что первоначально ряпушка 
2011 года вывода росла довольно интенсивно, 
что отразилось в достоверном различии длины 
и веса рыб 2+ в 2013 и 2014 гг. (р < 0.0000). 
Далее за счет благоприятного периода в 2015 г. 
особи 3+ 2012 года рождения значительно уве-
личили свои размеры, что привело 
к существенному превышению последних 
(р < 0.0000) по сравнению с рыбами 3+ 
2011 года выклева. Рыбы 4+ обоих поколений 
отличаются по длине и весу не значимо. 

Таким образом, можно сделать вывод, что 
ростовые процессы переславской ряпушки до-
вольно лабильны и находятся в тесной связи 
с условиями обитания в водоеме (обеспеченно-
стью пищей, температурным и кислородным 
режимом и др. факторами). В литературе есть 
примеры, когда всего один неблагоприятный 
нагульный или нерестовый период может поста-
вить под угрозу существование всей популяции 
[Потапова, 1978 (Potapova, 1978)]. В то же время, 
отметим, что и улучшение условий жизни в во-
доеме может привести популяцию в стабильное 
состояние в течение одного поколения. 

Вес переславской ряпушки увеличивается 
по мере роста рыбы более постепенно, чем ее 
длина. Интересно, что для ряпушки оз. Урос от-
мечено обратное: линейный рост характеризует-
ся незначительными изменениями в разные го-
ды, в то время как весовой рост варьирует 
в несколько больших пределах [Потапова, 1978 
(Potapova, 1978)]. 

Приросты ряпушки в разные годы жизни 
существенно различаются (табл. 8). Наиболее 
интенсивно растет ряпушка в первый год после 
выклева. Затем рост значительно замедляется, 
так что рыбы старших возрастов увеличиваются 
в длину за год менее чем на 1 см. По-видимому, 
замедление роста в старших возрастах следует 
считать особенностью современной популяции 
переславской ряпушки, поскольку для других 
популяций крупной и мелкой формы C. albula 
это не характерно. Судя по данным 
из литературы, рост ряпушки наиболее интенси-
вен в первые годы жизни и в дальнейшем замед-
ляется, но до определенного уровня, который 
с незначительными колебаниями и поддержива-
ется в течение жизни рыбы [Потапова, 1978 (Po-
tapova, 1978); Дятлов, 1983, 2002 (Dyatlov, 1983, 
2002)]. У ряпушки же оз. Плещеево тенденция 
к снижению темпа роста сохраняется 
на протяжении всей жизни (табл. 8, рис. 4). 
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Таблица 7. Линейный и весовой рост переславской ряпушки в 2013–2017 гг. (октябрь). FL – длина по Смитту, мм; Q – вес, г; приведены пределы варьирования показа-
теля и среднее значение ± стандартное отклонение, в скобках – число особей. Если в группе две особи, то данные о длине и весе даны через точку с запятой 

Table 7. Linear and weight growth of the vendace of Lake Pleshcheyevo in 2013–2017 (October). FL – fork length, mm; Q – weight, g; for each parameter the limit of variation and 
the mean value ± standard deviation are given; in parentheses – the number of individuals. If there are two individuals in a group, the data on length and weight are given through a 
semicolon 

Год 
Year 

Пол 
Sex 

1+ 2+ 3+ 4+ 5+ 6+ 

FL Q FL Q FL Q FL Q FL Q FL Q 

2013 ♂ 146–158 
151.5 (4) 

128.9–39.8 
33.5 (4) 

149–201 
174 (9) 

30.7–76.9 
51.4 (9) 

167–202 
192 (5) 

46.7–79.7 
67.3 (5) 

195; 204 63.4; 73.9 – – – – 

♀ 157–177 
163 (4) 

37.3–56.7 
43.5 (4) 

149–196 
171 (6) 

33.0–71.3 
52.6 (6) 

201–209 
204 (4) 

83.4–89.0 
86.7 (4) 

201 (2) 74.7; 78.1 213 104.5 – – 

♂♀ 146–177 
157.3±9.51 

(8) 

28.9–56.7 
38.5±8.67 

(8) 

149–201 
173±16.95 

(15) 

30.7–76.9 
51.8±15.41 

(15) 

167–209 
197±12.18 

(9) 

46.7–89.0 
75.9±13.67 

(9) 

195–204 
200 (4) 

63.4–78.1 
72.5 (4) 

213 104.5 – – 

2014 ♂ – – 153–171 
166 (8) 

30.8–49.0 
44.4 (8) 

161–207 
179.5±9.67 

(138) 

34.9–80.7 
53.9±9.32 

(141) 

196–224 
206±7.91 

(14) 

64.1–96.8 
76.9±8.39 

(14) 

204 74.9 – – 

♀ – – 156–170 
164 (6) 

31.3–50.7 
40.6 (6) 

164–217 
184±11.76 

(63) 

47.1–99.1 
63.6±12.77 

(62) 

197–217 
207±5.52 

(21) 

72.2–99.7 
86.7±7.52 

(22) 

206–225 
213 (8) 

77.4–100.5 
91.4 (8) 

215–228 
220 (4) 

88.6–112.7 
100.6 (4) 

♂♀ – – 153–171 
165±5.75 

(14) 

30.8–50.7 
42.5±6.53 

(14) 

161–217 
181±10.52 

(201) 

34.9–99.1 
56.8±11.30 

(203) 

196–224 
207±6.49 

(35) 

64.1–99.7 
82.9±9.13 

(36) 

204–225 
212±6.60 

(9) 

74.9–100.5 
89.6±9.50 

(9) 

215–228 
220 (4) 

88.6–112.7 
100.6 (4) 

2015 ♂ – – 174–205 
190.5±8.28 

(14) 

48.2–69.6 
59.4±6.12 

(14) 

188–203 
196±4.90 

(16) 

54.7–66.7 
62.1±3.73 

(16) 

– – 218 89 – – 

♀ – – 178–201 
189±5.93 

(16) 
 

50.4–75.4 
61.7±6.29 

(16) 

187–205 
196±4.81 

(23) 

64.7–83.6 
72.6±5.29 

(23) 

209–216 
211 (5) 

83.2–99.9 
89.2 (5) 

222; 237 116; 127 225 115.5 



Труды Института биологии внутренних вод им. И.Д. Папанина РАН, вып. 90(93), 2020 г. 

78 

Год 
Year 

Пол 
Sex 

1+ 2+ 3+ 4+ 5+ 6+ 

FL Q FL Q FL Q FL Q FL Q FL Q 

 ♂♀ – – 174–205 
189.5±7.06 

(30) 

48.2–75.4 
60.6±6.22 

(30) 

187–205 
196±4.80 

(39) 

54.7–83.6 
68.3±7.02 

(39) 

209–216 
211 (5) 

83.2–99.9 
89.2 (5) 

218–237 
226 (3) 

89–127 
111 (3) 

225 115.5 

2016 ♂ – – 165–197 
178±8.39 (29) 

36.2–62.6 
44.8±6.25 

(29) 

177–196 
187±6.20 

(11) 

44.0–59.2 
51.5±4.68 

(11) 

– – – – – – 

♀ – – 163–185 
173±5.93 

(16) 

39.2–55.0 
46.5±4.56 

(16) 

192–197 
194 (3) 

64.3–71.4 
68.5 (3) 

219 82.9 – – – – 

♂♀ – – 163–197 
176±7.92 

(45) 

36.2–62.6 
45.4±5.72 

(45) 

177–197 
188±6.43 

(14) 

44.0–71.4 
55.2±8.42 

(14) 

219 82.9 – – – – 

2017 ♂ – – – – 161–187.5 
173 (6) 

37.7–57.2 
45.7 (6) 

165–189 
176±6.61 

(15) 

41.6–64.8 
49.1±4.86 

(20) 

178.5–183 
186 (3) 

46.5–55.6 
46.8 (7) 

188 60.3 

♀ – – – – 161–191 
172.5±8.64 

(12) 

38.5–62.4 
50.9±6.43 

(12) 

161–197 
181±10.59 

(21) 

44.5–79.0 
9.2±8.78 

(21) 

188.5–206 
196 (7) 

58.0–80.4 
69.1 (8) 

– – 

♂♀ – – – – 161–191 
173±9.41 

(18) 

37.8–62.4 
49.2±6.84 

(18) 

161–197 
179±9.39 

(36) 

41.6–79.0 
54.3±8.72 

(41) 

178.5–206 
192±9.02 

(10) 

46.5–80.4 
61.3±10.36 

(15) 

188 60.3 
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Рис. 3. Линейный (a, b) и весовой (c, d) рост ряпушки оз. Плещеево. (a, c) – поколение 2011 г. рождения, (b, d) – 
поколение 2012 г. рождения. Вертикальные линии – интервалы варьирования; цифры у линий – годы; кружки 
на линиях – средние. По оси абсцисс – возраст; по оси ординат на (a, b) – длина по Смитту, мм; на (c, d) – вес, г. 
Fig. 3. Linear (a, b) and weight (c, d) growth of the vendace of Lake Pleshcheyevo. (a, c) – the generation of 2011, (b, 
d) – the generation of 2012. Vertical lines – the intervals of variation; numbers on the lines are years; the circles on the 
lines are the mean values. On the x-axis is age; on the y-axis for (a, b) – the fork length, mm; for (c, d) – weight, g. 

Таблица 8. Приросты переславской ряпушки (мм) по годам жизни, рассчитанные способом обратного расчис-
ления [Lea, 1910]. М – среднее значение; min – минимальное значение; max – максимальное значение. “*” – 
возрастные группы определены согласно рекомендациям Н.И. Чугуновой [1952] 

Table 8. Amount of growth (mm) of the vendace of Lake Pleshcheyevo by the years of life, calculated by the method of 
growth reconstruction [Lea, 1910]. M is the mean value; min – the minimum value; max – the maximum value. “*” – 
age groups are defined according to the recommendations of N.I. Chugunova [1952] 

Возрастная группа, год 
Age group*, year 

Год жизни 
Years of life 

1 2 3 4 5 6 7 
II, 2014 84 31 50 – – – – 
II, 2015 132 41 17 – – – – 
II, 2016 128 33 14 – – – – 
III, 2014 87 35 31 25 – – – 
III, 2015 127 35 27 8 – – – 
III, 2016 119 31 29 12 – – – 
III, 2017 83 40 31 18 – – – 
IV, 2014 100 38 32 19 14 – – 
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Возрастная группа, год 
Age group*, year 

Год жизни 
Years of life 

1 2 3 4 5 6 7 
IV, 2015 136 37 17 11 9 – – 
IV, 2016 122 43 23 16 15 – – 
IV, 2017 81 33 28 25 12 – – 
V, 2014 96 35 35 18 12 15 – 
V, 2015 124 41 21 21 14 9 – 
V, 2017 74 37 27 22 17 11 – 
VI, 2015 112 31 23 15 13 9 9 
VI, 2017 73 42 24 15 17 10 7 

M 105 36 27 17 14 11 8 
min 73 31 14 8 9 9 7 
max 136 43 50 25 17 15 9 

Специфичность роста ряпушки 
оз. Плещеево отражена на рисунке 5, где для 
сравнения приведены кривые роста крупной и 
мелкой ряпушки ряда водоемов Европейской 
территории России. Современная популяция 
ряпушки оз. Плещеево по ростовым характери-
стикам отличается от типичной крупной ря-
пушки, занимая промежуточное положение 
между нею и мелкой формой C. albula. Следует 
отметить, что в начале прошлого столетия ин-
тенсивность роста переславской ряпушки была 
значительно выше, превосходя даже темп роста 
кильца Онежского озера и рипуса 
оз. Ладожское. 

Специфичность роста ряпушки 
оз. Плещеево отражена на рисунке 5, где для 
сравнения приведены кривые роста крупной и 
мелкой ряпушки ряда водоемов Европейской 
территории России. Современная популяция 
ряпушки оз. Плещеево по ростовым характе-
ристикам отличается от типичной крупной ря-
пушки, занимая промежуточное положение 
между нею и мелкой формой C. albula. Следу-
ет отметить, что в начале прошлого столетия 
интенсивность роста переславской ряпушки 
была значительно выше, превосходя даже темп 
роста кильца Онежского озера и рипуса 
оз. Ладожское. 

В разные годы величина прироста рыб 
варьирует (табл. 9). Максимальным был рост 
ряпушки первого года жизни в 2011 г., дости-
гая у некоторых особей 136 мм. Также значи-
тельными – более 100 мм, были приросты ры-
бы и в 2012–2014 гг. Самые низкие значения 
этого параметра (менее 10 мм), оказались 
в 2015 г. у рыб возраста 3+ и старше. В целом 
начиная с 2015 г. по 2017 г. приросты ряпушки 
не превышают 45 мм, что, однако, может быть 
связано отсутствием двухлеток и трехлеток 
в уловах 2017 г. 

Сравнение линейного и весового роста 
одновозрастных самцов и самок в каждый 

из годов исследования показало, что 
в младших возрастах (2+) особи разного пола 
не значимо различаются друг от друга 
по длине и весу тела. Средние показатели этих 
характеристик очень близки по своим значе-
ниям (табл. 7). Различия между полами впер-
вые появляются у четырехлеток, увеличиваясь 
с возрастом: самки становятся крупнее самцов. 
Выявлены различия между самцами и самками 
и по темпу роста: самки растут интенсивнее 
самцов (табл. 9, рис. 4). 

Таким образом, на современном этапе 
существования популяции переславской ря-
пушки можно отметить тенденцию 
к снижению интенсивности роста, что обу-
славливает уменьшение средних размеров те-
ла, измельчание рыбы. Наблюдаемое может 
быть связано с несколькими причинами. 
С одной стороны, это может быть снижение 
кормности водоема в нагульный период. 
Однако известно, что в менее кормных глубо-
ких водоемах продолжительность жизни ря-
пушки больше и она крупнее [Потапова, 1978 
(Potapova, 1978)]. 

Еще одной причиной снижения темпа 
роста, и как следствие, уменьшения размеров 
рыбы могут быть гидрологические особенности 
водоема, в частности стратификация вод озера, 
устанавливающаяся в летний период [Malin et 
al., 2014; Малин и др., 2018 (Malin et al., 2018)]. 
Так, в среднеглубоких хорошо прогреваемых 
озерах Латвии после первого нереста темп рос-
та ряпушки резко снижается, что ведет 
к уменьшению ее средних размеров [Никано-
ров, 1960 (Nikanorov, 1960)]. Для эвтрофных 
хорошо прогреваемых озер Белоруссии показа-
но, что летом, когда вода нагревается, несмотря 
на благоприятные кормовые условия, ряпушка 
прекращает питаться [Штейнфельд, 1964 
(Shtejnfel'd, 1964); Жуков, 1965 (Zhukov, 1965); 
цит. по: Потапова, 1978 (Potapova, 1978)]. Учи-
тывая вышесказанное, крупная ряпушка пре-
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имущественно будет обитать в мезотрофных 
водоемах, хотя и в эвтрофных, но глубоких озе-
рах она также должна характеризоваться высо-
ким темпом роста, а значит и бóльшими разме-
рами [Потапова, 1978 (Potapova, 1978)]. 
Прогревание водной толщи сверху и одновре-
менное снижение концентрации кислорода в 
придонных глубоких участках озера, которые 
предпочитает ряпушка, по-видимому создает 
для нее неблагоприятные условия, что ведет 
к снижению интенсивности питания, замедле-
нию роста, ухудшению условий для созревания 
и снижению плодовитости. 

Однако, наиболее вероятная причина 
изменений, наблюдаемых в популяции пере-
славской ряпушки, это значительное увеличе-
ние ее численности, которое произошло после 
установленного в конце XX века запрета 
на промысел. 

По результатам современных оценок 
гидроакустическим методом в озере насчиты-

вается 3–4 млн. экз. ряпушки, в то время как 
непосредственно после прекращения промыс-
ла численность этой популяции была 
на порядок ниже и составляла 220–
300 тыс. экз. [Малинин, Линник, 1983 (Malinin, 
Linnik, 1983)]. Известно, что европейская ря-
пушка способна быстро наращивать числен-
ность при возникновении благоприятных ус-
ловий для ее существования, к примеру, в ре-
зультате вселения в новые водоемы. В резуль-
тате возрастания плотности популяции наблю-
даются снижение темпа роста, плодовитости и 
размеров впервые созревающих особей [Bøhn 
et al., 2004]. Указанные признаки в настоящий 
момент характерны и для переславской ря-
пушки, однако возрастание плотности ее по-
пуляции произошло не в результате освоения 
новых ресурсов, а за счет увеличения числен-
ности в замкнутом водоеме по причине пре-
кращения вылова.  

Таблица 9. Приросты (мм) ряпушки оз. Плещеево рассчитанные методом обратного расчисления [Lea, 1910] 
для периода 2009–2017 гг. N – число особей 

Table 9. Amount of growth (mm) of the vendace of Lake Pleshcheyevo by the years of feeding 2009–2017, calculated 
by the method of growth reconstruction [Lea, 1910]. N – the number of specimens 
Возрастная 

группа 
Age group 

Год 
отлова 
Year of 
sample 

Пол, зрелость 
Sex, maturity 

Год нагула 
Year of feeding 

N 

2009 2010 2011 2012 2013 2014 2015 2016 2017 
II 2014 ♂ IV – – – 83 31 50 – – – 9 

♀ IV – – – 85 30 50 – – – 8 
2015 ♂ IV – – – – 131 43 17 – – 15 

♀ II – – – – 131 37 20 – – 3 
♀ IV – – – – 132 42 15 – – 15 

2016 ♂ IV – – – – – 127 32 13 – 30 
♀ IV – – – – – 128 35 15 – 14 

III 2014 ♂ IV – – 87 35 30 23 – – – 95 
♀ IV – – 87 35 31 27 – – – 59 

2015 ♂ IV – – – 128 34 25 8 – – 22 
♀ IV – – – 125 36 28 7 – – 16 

2016 ♂ IV – – – – 117 28 30 12 – 11 
♀ IV – – – – 121 34 27 12 – 3 

2017 ♂ IV – – – – – 83 40 31 19 6 
♀ IV – – – – – 83 41 32 17 12 

IV 2014 ♂ IV – 100 38 30 16 13 – – – 12 
♀ IV – 100 37 33 21 14 – – – 13 

2015 ♀ IV – – 136 37 17 11 9 – – 5 
2016 ♀ IV – – – 122 43 23 16 15 – 1 
2017 ♂ IV – – – – 79 33 26 25 13 14 

♀ IV – – – – 83 33 30 25 11 21 
V 2014 ♂ IV 92 33 37 18 11 12 – – – 2 

♀ IV 99 37 32 18 13 17 – – – 11 
2015 ♀ IV – 124 41 21 21 14 9 – – 2 
2017 ♂ IV – – – 71 33 29 22 16 11 3 

♀ IV – – – 77 41 26 23 19 10 7 
VI 2015 ♂ IV 108 31 21 15 13 10 9 – – 1 

♀ IV 115 31 25 14 12 8 8 – – 2 
2017 ♂ IV – – 73 42 24 15 17 10 7 1 
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Рис. 4. Линейный рост переславской ряпушки в сравнении с ростом C. albula других водоемов Европейской 
территории России (по результатам обратного расчисления). По оси ординат длина по Смитту, мм; по оси 
абсцисс – годы жизни. a – самки 2014–2017 гг. (наши данные); b – самцы 2014–2015 гг. (наши данные); c – 
самки 1918–1919 гг. (по: Борисов, 1924); d – самцы 1918–1919 гг. (по: Борисов, 1924); e – килец (по: Стерлигова, 
1972); f – рипус (по: Стерлигова, 1972); g – крупная ряпушка, оз. Насоновское (по: Стерлигова, 1972); h –мелкая 
ряпушка, оз. Онежское (по: Стерлигова, 1972). 
Fig. 4. Linear growth of the vendace of Lake Pleshcheyevo in comparison with C. albula of other waterbodies of the 
European territory of Russia (according to the method of growth reconstruction [Lea, 1910]). On the у-axis is the fork 
length, mm; on the x-axis – years of life. a – females 2014–2017 (our data); b – males 2014–2015. (our data); c – 
females 1918–1919. (source: Borisov, 1924); d – males 1918–1919 (source: Borisov, 1924); e – kiletz (source: 
Sterligova, 1972); f – ripus (source: Sterligova, 1972); g – large form of vendace, Lake Nasonovskoe (source: 
Sterligova, 1972); h –small form of vendace, Lake Onega (source: Sterligova, 1972). 
Возросшая численность привела к усилению 
внутривидовой конкуренции переславской ря-
пушки прежде всего за кормовые ресурсы 
(о чем свидетельствуют выявленные приспо-
собления к питанию более мелкими объекта-
ми, о которых сказано ниже), и по всей види-
мости эта конкуренция усиливается в период 
формирования летней придонной гипоксии, 
наблюдаемой ежегодно [Малин и др., 2018 
(Malin et al., 2018)]. 

Внутрипопуляционный полиморфизм 
морфологических признаков ряпушки 
оз. Плещеево. При рассмотрении полимор-
физма популяции переславской ряпушки вни-
мание уделялось сравнению морфологических 
признаков у самцов и самок с целью получить 
представление о степени дифференциации по-
лов, наличии полового диморфизма. 

Cравнение самок и самцов переславской 
ряпушки проводили, объединив выборки 
из уловов в нагульный период 2014–2017 гг. 

отдельно от выборок, полученных 
в преднерестовый период 2013–2017 гг. 
Для морфологического анализа использовали 
37 морфологических признаков, восемь из ко-
торых – счетные и 29 – пластические. 
По счетным признакам достоверных различий 
между самцами и самками выявлено не было. 

Среди пластических признаков отмечено 
три параметра, средние значения которых дос-
товерно различались у самцов и самок 
в нагульный период. Так, у самок оказались 
бóльшими значения антедорсального и антеа-
нального расстояний в % от длины по Смитту, 
в то время как самцы характеризовались более 
длинным рылом. У самок и самцов в предне-
рестовый период значимыми оказались разли-
чия по 12 пластическим характеристикам. Сам-
ки обладают бóльшими, чем самцы значениями 
пектровентрального и вентроанального рас-
стояний, более высокой головой у затылка, вы-
соким телом, что ожидаемо в связи с бóльшими 
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размерами их зрелых гонад. Самцы же отлича-
ются более крупными плавниками: длины ос-
нований и высóты спинного, анального, брюш-
ного и грудного плавников несколько превос-
ходят таковые самок, так же, как и среднее зна-
чение антепектрального расстояния. 

Следует отметить, однако, что все вы-
шеперечисленные различия заключаются 
в десятых долях процента и могут быть выяв-
лены лишь при работе со статистически зна-
чимыми выборками. Таким образом, различия 
между полами переславской ряпушки по сред-
ним значениям используемых в анализе при-
знаков выражены очень слабо, несколько уси-
ливаясь лишь в преднерестовый период. 
В целом же считается, что у ряпушки C. albula 
половой диморфизм не выражен [Решетников, 
1980 (Reshetnikov, 1980)]. 

Вторым направлением в исследовании 
внутрипопуляционного полиморфизма ряпуш-
ки оз. Плещеево является работа по анализу 
морфологических особенностей представителей 
двух филогенетических линий митохондриаль-
ной ДНК (мтДНК), различающихся происхож-
дением и временем (возрастом) существования: 
линия ALBP2 отличается значительной древно-
стью [Borovikova, 2017]. Эта задача является 
актуальной, поскольку уровень генетической 
дифференциации между линиями ряпушки 
оз. Плещеево значителен: превышает показате-
ли типичной внутри- и межпопуляционной из-
менчивости C. albula, приближаясь к значени-
ям, характерным для видового уровня. 

Информация о счетных (меристиче-
ских) признаках двух линий ряпушки 
оз. Плещеево в сравнении с таковыми ряпуш-
ки других популяций Европейской террито-
рии России, а также данными для популяции 
переславской ряпушки начала прошлого сто-
летия, приведена в таблице 10. Представители 
линии ALBP2 имеют бóльшее число неветвя-
щихся лучей в спинном плавнике и число жа-
берных тычинок. Интересно, что различие 
в последнем показателе, по всей вероятности, 
не связано с различиями в питании предста-
вителей линий E и ALBP2: проведенный изо-
топный анализ значимой дифференциации 
в величинах C/N, а также δ13С и δ15N для них 
не выявил. 

Следует отметить, что число жаберных 
тычинок – признак, по которому отличается со-
временная популяция переславской ряпушки 
от обитавшей в озере в начале прошлого столе-
тия: за более чем полвека произошло увеличение 
этого показателя, что может свидетельствовать 
о приспособлении к питанию более мелкими 
объектами (табл. 10). Кроме того, изменилось 

число позвонков, число ветвящихся лучей 
в анальном плавнике и неветвящихся лучей 
в спинном. 

Анализ пластических признаков показал, 
что, хотя две линии ряпушки имеют некоторые 
отличия (табл. 11), степень их дифференциации 
не выходит за пределы внутривидового поли-
морфизма. Сравнение средних показателей 
морфологических признаков двух линий вы-
явило существенную дифференциацию между 
ними по девяти из 34 параметров. Значимы от-
личия следующих параметров: длина туловища 
и вес тела, длина основания спинного плавника, 
наименьшая и наибольшая высоты тела, по-
стдорсальное и антепектральное расстояния, 
ширина лба, вентроанальное расстояние в % 
антедорсального. Ряпушка линии ALBP2 имеет 
сдвинутые назад спинной и грудной плавники, 
высокое тело и низкий хвостовой стебель, 
близко посаженные глаза. Сдвиг плавников на-
зад и высокое тело характеризует линию 
ALBP2 как худшего пловца. Плавники, сдвину-
тые вперед, и обтекаемая форма тела типична 
для рыб, совершающих миграции [Алеев, 1957 
(Aleyev, 1957); Покровский, 1967 (Pokrovskiy, 
1967); Никулина и др., 2018 (Nikulina et al., 
2018)]. Уменьшение же ширины лба ведет 
к сдвигу глаз вверх, что отражается на способ-
ности к ориентации рыбы в пространстве. 

Следует отметить, однако, что, как и 
в случае результатов сравнения пластических 
признаков самцов и самок, достоверными для 
двух линий являются различия в долях процента, 
поэтому становятся они заметны лишь при ана-
лизе статистически значимых выборок. 

При сравнении морфологических пара-
метров современной ряпушки оз. Плещеево 
с данными о ее морфологии начала прошлого 
столетия оказалось, что различия лишь двух 
показателей (диаметр глаза и высота спинного 
плавника) из 26 были недостоверны. Кроме то-
го, дифференциация между сравниваемыми 
группами оказалась выражена более значитель-
но, достигая 10% (например, в случае признака 
“длина нижней челюсти в % длины головы”). 

Результаты, полученные при сравнении 
средних показателей, подтверждаются и данны-
ми дискриминантного анализа (рис. 5). 
На рисунке хорошо видно, что облака распреде-
ления представителей двух линий почти полно-
стью перекрываются. Признаками, дискримини-
рующими линии, являются максимальная высо-
та тела и длина хвостового стебля. Особи, дан-
ные о которых взяты из работы П.Г. Борисова 
[1924 (Borisov, 1924)], образуют отдельное обла-
ко распределения в пространстве координат 
дискриминирующих функций. 
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Таблица 10. Счетные (меристические) признаки ряпушки оз. Плещеево в сравнении с признаками ряпушки 
(C. albula) других популяций Европейской территории России. sp.br. – число жаберных тычинок на первой жа-
берной дуге слева; vert. – число позвонков; D, A – число неветвящихся лучей в спинном и анальном плавниках, 
соответственно; Db, Аb, Рb, Vb – число ветвящихся лучей в спинном, анальном, грудном и брюшном плавниках. 
Для каждого признака указано значение медианы и пределы варьирования 

Table 10. Meristic traits of the vendace of Lake Pleshcheyevo in comparison with the traits of C. albula of other popu-
lations of the European part of Russia. sp.br. – the number of gill rackers on the first gill arch on the left; vert. – number 
of vertebrae; D, A is the number of unbranched rays in the dorsal and anal fins, respectively; Db, Ab, Pb, Vb – the num-
ber of branched rays in the dorsal, anal, pectoral and ventral fins. For each feature, the median value and the intervals of 
variation are indicated 
Признак 
Feature 

оз. Плещеево 
Lake Pleshcheyevo 

оз. Горелое 
Lake 

Goreloye 

оз. Белое 
Lake Be-

loye 

Рыбинское 
водохран. 
Rybinsk 
reservoir 

оз. Виштынец-
кое 

Lake Vištytis 

Водлозеро 
Lake Vod-

lozero Борисов, 
1924 

Borisov, 
1924 

линия Е 
lineage E 

линия 
ALBP2 
lineage 
ALBP2 

sp.br. 48 
42–54 

49 
43–55 

52 
46–56 – – – – – 

vert. 55 
52–58 

56 
51–58 

56 
53–58 

57 
56–59 

55 
53–57 

56 
53–58 

56 
53–59 

55 
52–56 

D 4 
3–4 

4 
2–5 

3 
2–4 

3 
3–4 

3 
3–4 

3 
2–4 

4 
3–5 

3 
1–4 

Db 9 
7–10 

9 
7–11 

9 
7–10 

9 
9–10 

10 
9–11 

10 
8–14 

9 
8–11 

9 
8–11 

А 3 
3–4 

4 
2–4 

3 
2–4 

4 
3–4 

4 
3–4 

4 
3–5 

4 
3–5 

3 
1–4 

Аb 11 
10–13 

12 
9–14 

12 
10–15 

12 
11–14 

13 
12–14 

14 
11–15 

12 
10–15 

13 
11–15 

Рb – 14 
11–16 

14 
12–15 

14 
13–14 

13 
12–15 

14 
10–15 

14 
12–15 

13 
10–17 

Vb – 10 
9–12 

10 
9–11 

10 
9–10 

10 
9–10 

10 
9–11 

10 
9–10 

10 
7–11 

 

Таблица 11. Пластические признаки двух филогенетических линий ряпушки оз. Плещеево. N – число рыб, 
для которых данных признак проанализирован; M±σ – среднее значение и стандартное отклонение; lim – пре-
делы варьирования признака 

Table 11. Plastic traits of two phylogenetic lineages of the vendace of Lake. Pleshcheyevo. N is the number of fish for 
which the characteristic was analyzed; M ± σ – mean value and standard deviation; lim – interval of variation of the trait 

Признаки 
Features 

Борисов, 1924 
Borisov, 1924 

Линия Е 
Lineage E 

Линия ALBP2 
Lineage ALBP2 

N M±σ 
lim 

N M±σ 
lim 

N M±σ 
lim 

Длина тела, мм 
Total length, mm 

33 236±15.1 
214–271 

177 201±19.8 
157–250 

25 194±16.9 
170–233 

Длина по Смитту, мм 
Fork length, mm 

33 205±14.8 
180–235 

278 185±16.5 
146–230 

52 181±14.0 
157–215 

Длина до конца чешуйного покрова, мм 
Standard length, mm – – 278 176±15.7 

137–218 
52 172±13.2 

149–204 
Длина туловища, мм 
Trunk length, mm – – 278 140±12.6 

108–191 
52 136±10.9 

117–161 
Вес тела, г 
Weight, g 

33 108±24.5 
69–167 

243 60±15.4 
29–127 

30 51±12.9 
37–84 

Вентроанальное расстояние в % антедорсального 
Ventroanal distance as the % of the antedorsal distance 

33 56.1±3.14 
46.9–61.2 

278 52.9±3.32 
41.3–62.9 

52 51.9±2.66 
47.2–57.3 

Расстояния в % длины по Смитту 
Distances as % of the fork length 

Антедорсальное 
Antedorsal 

33 46.5±1.26 
44.1–49.0 

278 44.6±1.38 
39.4–50.0 

52 44.8±1.01 
43.1–47.8 

Антевентральное 
Anteventral 

33 50.2±1.31 
48.0–54.2 

278 47.7±1.47 
43.5–52.1 

52 47.8±1.51 
44.3–52.0 
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Признаки 
Features 

Борисов, 1924 
Borisov, 1924 

Линия Е 
Lineage E 

Линия ALBP2 
Lineage ALBP2 

N M±σ 
lim 

N M±σ 
lim 

N M±σ 
lim 

Антеанальное 
Anteanal 

33 74.6±1.40 
72.4–78.5 

278 69.9±1.33 
65.4–73.9 

52 69.8±1.36 
67.4–73.1 

Пектровентральное 
Pectroventral 

33 31.4±3.93 
27.9–44.9 

278 27.9±1.53 
23.4–33.2 

52 27.7±1.54 
23.4–31.6 

Вентроанальное 
Ventroanal  

33 26.0±1.22 
22.1–27.9 

278 23.6±1.18 
19.9–26.9 

52 23.3±1.08 
21.1–25.7 

Постдорсальное 
Postdorsal 

33 44.2±1.41 
41.5–48.9 

278 41.9±1.37 
38.3–46.7 

52 41.5±1.31 
38.9–44.5 

Антепектральное 
Antepectral – – 278 20.6±0.86 

17.4–23.0 
52 20.9±0.85 

19.1–22.8 
Высота спинного плавника 
Dorsal fin depth 

32 15.7±2.11 
11.0–19.3 

278 15.9 ±0.79 
13.3–18.1 

52 15.9±0.98 
14.0–17.8 

Длина основания спинного плавника 
Dorsal fin base length 

33 10.9±0.94 
9.1–13.5 

278 10.2±1.26 
7.6–13.8 

51 11.4±1.46 
8.4–13.9 

Высота анального плавника 
Anal fin depth 

30 10.5±1.34 
6.8–13.0 

278 10.8±0.71 
8.6–14.0 

52 10.9±0.76 
9.2–12.4 

Длина основания анального плавника 
Anal fin base length 

33 13.2±1.11 
11.4–16.7 

278 12.2±0.98 
9.3–15.6 

52 12.1±0.91 
10.5–13.9 

Длина грудного плавника 
Pectoral fin length 

33 16.4±1.25 
13.5–18.3 

278 15.5±0.89 
12.3–18.5 

52 15.6±0.92 
13.3–18.1 

Основание грудного плавника 
Pectoral fin base length – – 278 3.3±0.34 

2.5–4.4 
51 3.3±0.34 

2.7–4.1 
Длина брюшного плавника 
Pelvic fin length 

32 15.7±0.87 
14.1–17.0 

278 14.4±0.84 
11.2–16.6 

52 14.6±0.74 
12.9–16.1 

Основание брюшного плавника 
Pelvic fin base length – – 278 3.5±0.35 

2.6–4.6 
52 3.5±0.32 

2.9–4.2 
Наибольшая высота тела 
Maximal body depth 

33 21.5±0.98 
19.9–24.2 

278 19.7±1.75 
13.6–24.6 

50 18.6±1.64 
15.4–23.1 

Наименьшая высота тела 
Minimal body depth 

33 7.2±0.41 
6.5–8.33 

278 6.1±0.46 
4.7–8.3 

52 5.9±0.42 
5.1–6.9 

Длина хвостового стебля 
Caudal peduncle length 

33 10.0±0.93 
8.4–11.7 

278 14.3±1.03 
11.7–18.8 

52 14.4±1.01 
11.7–16.1 

Длина головы 
Head length 

33 20.8±0.62 
19.6–22.0 

278 21.2±0.77 
17.7–23.7 

52 21.3±0.92 
17.9–23.3 

В % длины головы 
As % of the head length 

Длина рыла 
Snout length 

33 20.9±2.01 
16.5–29.2 

278 25.7±1.76 
20.8–31.4 

52 25.9±1.80 
21.6–31.8 

Горизонтальный диаметр глаза 
Horizontal diameter of eye 

33 25.9±1.78 
22.6–30.9 

278 25.6±1.38 
22.2–30.2 

52 25.7±1.19 
22.9–27.7 

Заглазничное расстояние 
Postorbital distance – – 278 51.4±2.19 

44.7–68.3 
52 51.3±2.07 

45.9–55.6 
Высота головы у затылка 
Head depth (at nape) – – 278 63.1±4.2 

51.3–81.0 
52 63.1±4.07 

54.5–75.8 
Высота головы через середину глаза 
Head depth through the eye – – 278 45.4±2.83 

34.1–58.3 
52 45.5±4.72 

39.8–71.1 
Ширина лба 
Interorbital width 

33 27.5±1.66 
24.6–32.7 

278 22.1±1.70 
17.6–26.7 

52 21.1±1.76 
17.5–27.3 

Длина верхней челюсти 
Upper jaw (maxilla) length 

33 30.9±1.47 
27.9–33.6 

278 33.5±1.74 
28.8–41.3 

52 33.8±1.92 
28.8–38.2 

Длина нижней челюсти 
Lower jaw (mandible) length 

33 35.3±1.93 
30.6–40.0 

278 45.6±2.83 
34.1–58.3 

52 45.6±1.91 
42.9–51.5 

Ширина верхней челюсти 
Upper jaw (maxilla) width 

33 10.9±0.95 
9.4–13.4 

278 10.4±1.11 
6.4–14.3 

52 10.0±0.99 
7.9–12.1 



Труды Института биологии внутренних вод им. И.Д. Папанина РАН, вып. 90(93), 2020 г. 

86 

 
Рис. 5. Результаты дискриминантного анализа для ряпушки оз. Плещеево и других водоемов Европейской 
территории России. Лямбда Уилкса 0.00504; F(48.1253) = 50.419; p < 0.00000. 1 – оз. Плещеево, линия E; 2 – 
оз. Плещеево, линия ALBP2; 3 – оз. Плещеево, по: Борисов, 1924; 4 – оз. Белое; 5 – оз. Горелое; 6 – оз. Большое 
Красное; 7 – Рыбинское водохранилище. 
Fig. 5. The results of discriminant analysis for vendace of Lake Pleshcheyevo and C. albula from other waterbodies of 
the European part of Russia. Wilks’s lambda 0.00504; F(48.1253) = 50.419; p <0.00000. 1 – Lake Pleshcheyevo, lineage E; 
2 – Lake Pleshcheyevo, lineage ALBP2; 3 – Lake Pleshcheyevo, source: Borisov, 1924; 4 – Lake Beloe; 5 – 
Lake Goreloe; 6 – Lake Bolshoye Krasnoe; 7 – Rybinsk reservoir. 
Параметром, обусловившим дифференциацию 
выборок, собранных в разное время, является 
длина нижней челюсти. Средние показатели при-
знака свидетельствуют, что с течением времени 
нижняя челюсть у ряпушки стала длиннее. 
Эти изменения привели к более верхнему поло-
жению рта, что может быть связано с появлением 
в рационе новых объектов питания. 

С другой стороны, нельзя оставить 
без внимания тот факт, что полученная значи-
тельная дифференциация выборок разных лет 
может быть результатом выполнения морфо-
логического анализа разными операторами. 
В работе [Mina et al., 2005] показано, что необ-
ходимо с осторожностью относится к сравне-
нию результатов морфометрического анализа, 
полученных разными авторами. Так, даже при 
условии согласования схемы измерений раз-
личия между средними, полученными 
на одном и том же материале разными опера-
торами, сравнимы по величинам 
с приводными в литературе межпопуля-
ционными различиями. 

Морфологические признаки переслав-
ской ряпушки в сравнении с признаками 
C. albula водоемов Европейской территории 
России. Сравнение счетных показателей ряпушки 
разных популяций Европейской территории Рос-
сии свидетельствует о том, что значения этих 
признаков переславской ряпушки лежат 
в пределах, характерных для вида C. albula 
(табл. 10). 

Если говорить о популяциях C. albula, 
которым ряпушка оз. Плещеево наиболее 
близка по внешним морфологическим призна-
кам, то ими оказались популяции озер Соло-
вецкого Архипелага (озера Горелое и Большое 
Красное) (рис. 5). Данный факт интересен тем, 
что оз. Плещеево и озера Соловецких островов 
располагаются на противоположных границах 
ареала C. albula (южной и северной). Однако, 
несмотря на это они, по-видимому, испытыва-
ют такое действие экологических факторов, 
которое ведет к наибольшему сходству их 
морфологических характеристик. 
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ЗАКЛЮЧЕНИЕ 
Популяция ряпушки оз. Плещеево обла-

дает рядом своеобразных морфо-экологических 
черт. Однако по-настоящему уникальной ее 
делает совместное существование в пределах 
одного водоема двух филогенетических линий 
разного происхождения, одна из которых ха-
рактеризуется значительной древностью. 
При выраженной генетической дифференциа-
ции линий, достигающей межвидового уровня, 
морфологически популяция однородна. Пред-
ставители обеих линий принадлежат одному 
виду – Coregonus albula. 

Следует отметить, что с течением вре-
мени во внешней морфологии, размерно–
возрастной структуре, характеристиках роста, 
плодовитости переславской ряпушки происхо-
дят изменения. Многолетний период исследо-
ваний (2013–2017 гг.) позволил выявить ряд 
тенденций. Так, уменьшаются размеры и вес 
рыб, замедляется темп роста, что особенно за-
метно в старших возрастных группах; 

с уменьшением размерных характеристик 
уменьшается плодовитость самок. На совре-
менном этапе существования переславская 
ряпушка может приступать к икрометанию 
уже на втором (1+) году жизни. Наиболее ве-
роятно, что причиной наблюдаемых измене-
ний является возрастание плотности популя-
ции за счет увеличения численности в следст-
вие прекращения вылова. Возросшая числен-
ность привела к усилению внутривидовой 
конкуренции переславской ряпушки прежде 
всего за кормовые ресурсы, о чем свидетельст-
вуют выявленные приспособления к питанию 
более мелкими объектами. Эта конкуренция 
усиливается в период формирования летней 
придонной гипоксии, наблюдаемой ежегодно. 

Приведенные выше данные подтвер-
ждают необходимость дальнейшего монито-
ринга популяции переславской ряпушки и ус-
ловий ее существования. 
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MORPHOLOGICAL AND ECOLOGICAL FEATURES OF PERESLAVL VENDACE 
(COREGONUS ALBULA) POPULATION AT THE BEGINNING OF XXI CENTURY 

E. A. Borovikova, M. I. Malin 
Papanin Institute for Biology of Inland Waters Russian Academy of Sciences, 

Borok, Nekouzski raion, Yaroslavl oblast, 152742, Russia, e-mail: elena.ibiw@gmail.com 

The morphological and ecological features of the Pereslavl vendace – an endemic population of Coregonus 
albula, that inhabits Lake Pleshcheyevo, were studied. Characteristics of growth rate of fish and fecundity of fe-
males as well as of size, age and sexual structures of the population were analysed for the period 2013–2017. It was 
shown that the decreasing of size and growth rate and fecundity is the main trend for the contemporary population 
of vendace of this lake. We suppose these changes are the result of increasing of number of population after the Pe-
reslavl vendace fishing was forbidden at the end of last century. The rise of intraspecific competition especially dur-
ing summer bottom hypoxia leads to decreasing of growth rate and size of vendace in Lake Pleshcheyevo. 

In addition, the results of comparing of morphological parameters of two sympatric phylogenetical lineages 
of vendace of Lake Pleshcheyevo (E and ALBP2) are discussed. It is important that in spite of high genetic diffe-
rentiation and different origin of these lineages, morphological diversification of their representatives is very 
small, and all specimens belong to the same species Coregonus albula. 

Keywords: Pereslavl vendace, Lake Pleshcheyevo, morphological features, population structure, phyloge-
netic line 

http://www.statsoft.com/


Труды Института биологии внутренних вод им. И.Д. Папанина РАН, вып. 90(93), 2020 г. 

91 

УДК 597.552.51 

СЕЗОННАЯ ДИНАМИКА НЕКОТОРЫХ ПОКАЗАТЕЛЕЙ КРОВИ 
ПЕРЕСЛАВСКОЙ РЯПУШКИ (COREGONUS ALBULA) 

Е. А. Заботкина1, 2, В. Е. Середняков2 
1Институт биологии внутренних вод им. И.Д.Папанина РАН,  

152742 пос. Борок, Ярославская обл., Некоузский р-н, e-mail: zabel@ibiw.ru 
2Ярославский государственный университет им. П.Г.Демидова, 

150003 г. Ярославль, Советская ул., 14 
Поступила в редакцию: 26.02.2020 

Исследована сезонная динамика гематологических показателей европейской ряпушки Coregonus albu-
la, обитающей в оз. Плещеево. Методом световой микроскопии исследованы эритрограмма и лейкограм-
ма на мазках периферической крови, подсчитаны объем эритроцита, его ядра, ядерно-
цитоплазматическое отношение, индекс формы клетки. Показано, что в целом сезонная динамика изу-
ченных показателей подобна таковой других сиговых рыб. Вместе с тем, обнаружены отличия 
от показателей ряпушки, выловленной в Рыбинском водохранилище. У ряпушки из оз. Плещеево 
в периферической крови доля бластных клеток как красной, так и белой крови составляет от 0.8 до 1%, 
незрелых эритроцитов 2–3%, зрелые эритроциты составляют 96–97%. Доля патологических эритроцитов 
незначительна и не превышает 0.1–0.2%. Следует отметить, что эритроциты у рыб из оз. Плещеево круп-
нее, чем у рыб из Рыбинского водохранилища. Среди лейкоцитов основную массу клеток составляют 
лимфоциты. Доля моноцитов достигает 4%. Выявленные отличия могут быть связаны с изменением тем-
пературного и кислородного режима водоема и эвтрофикацией. 

Ключевые слова: оз. Плещеево, ряпушка, периферическая кровь, эритроциты, лейкоциты. 
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ВВЕДЕНИЕ 
В оз. Плещеево обитает эндемичная по-

пуляция европейской ряпушки Coregonus 
albula. Длительное время, из-за размеров 
(крупная форма) и ряда других показателей ее 
выделяли в отдельный самостоятельный подвид 
[Экосистема…, 1989 (Ekosistema…, 1989)]. 
Однако позднее генетические исследования 
не подтвердили этого статуса [Решетников, 
1980 (Reshetnikov, 1980); Боровикова, 2009 (Bo-
rovikova, 2009)]. В XV–XIX веках ряпушка бы-
ла ценным промысловым видом и добывалась 
в больших количествах. С 30-х годов ее вылов 
падает, в настоящее время введено ограничение 
на ее вылов. Занесена в Красную книгу Россий-
ской федерации и Ярославской области [Крас-
ная книга РФ, 2001 (Krasnaya kniga RF, 2001)]. 

Ряпушка в оз. Плещеево становится по-
ловозрелой в возрасте 2–3 лет, нерестится 
в осенне-зимний период, при температуре воды 
около 0.5°С. Питается она в основном зоо-
планктоном, видовой состав которого имеет 
сезонный характер [Экосистема…, 1989 (Eko-
sistema…, 1989); Герасимов и др., 2019 (Gerasi-
mov et al., 2019); Khalko et al., 2019]. Известно, 

что ряпушка относится к холодолюбивым ви-
дам, требовательным к насыщению воды ки-
слородом, и плохо переносит его недостаток, 
либо повышение температуры воды [Голова-
нов, 2013 (Golovanov, 2013)]. По многим биоло-
гическим признакам, таким как темп роста, воз-
раст вылавливаемых рыб, популяция ряпушки 
находится в угнетенном состоянии. Возраст 
рыб снизился с 9 до 7 лет, а темп их роста 
уменьшился за последние 100 лет более чем 
на 40% [Экосистема…, 1989 (Ekosistema…, 
1989)]. 

Вместе с тем, не удалось найти сведений 
о физиологических, в том числе гематологиче-
ских характеристиках ряпушки оз. Плещеево. 
Гематологические исследования очень важны 
при биологических исследо-ваниях, так как по-
зволяют судить как о состоянии здоровья от-
дельных особей, популяции в целом, а также, 
косвенно, качестве среды обитания. 

Цель работы – исследовать морфометри-
ческие характеристики, состав и сезонную ди-
намику клеток красной и белой крови переслав-
ской ряпушки. 

МАТЕРИАЛ И МЕТОДЫ 
Половозрелые особи ряпушки обоих 

полов в возрасте 3+ средней длиной 
176±12 мм и массой 53±5 г были выловлены 
ставными сетями летом–осенью 2016–
2017 года в оз. Плещеево. Всего было иссле-
довано 40 особей. 

У рыб отрезали хвост, для анализа ге-
матологических показателей на предметные 
стекла готовили мазки периферической крови 
[Иванова, 1983 (Ivanova, 1983)]. Приготов-
ленные мазки высушивали на воздухе 
при комнатной температуре, фиксировали 
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96%-ным этиловым спиртом в течение 
15 мин, снова высушивали и затем окрашива-
ли краской Романовского-Гимза по стандарт-
ной методике [Иванова, 1983 (Ivanova, 1983)]. 

Исследования проводили под микроско-
пом Keyence VHX-1000, с исполь-зованием оку-
ляров Z-500 R. 

На мазках периферической крови подсчи-
тывали соотношение эритробласты : незрелые 
эритроциты : зрелые эритроциты, доли амитозов, 
микроядер, соотношение различных форм лей-
коцитов [Житенева и др., 2004 (Zhiteneva i dr., 
2004)]. Измеряли размеры эритроцитов, их ядер, 
рассчитывали индекс формы, площадь клеток и 
ядер, ядерно-цитоплазматическое отношение.  

Соотношение эритробластов, незрелых и 
зрелых эритроцитов рассчитывали после под-
счета не менее 500 кл. на мазке, результаты 
выражали в %. В качестве аномальных форм 
эритроцитов рассматривали присутствие мик-
роядер, амитозов, микроцитов и безъядерных 
клеток. Амитозы и микроядра рассчитывали 
также на 500 кл. и выражали амитозы – в %, 
микроядра – в ‰. 

Соотношение лейкоцитов рассчитывали 
после подсчета не менее 200 лейкоцитов 
по всему мазку. Идентифицировали гемоци-
тобласты, лимфоциты, моноциты, миелоциты, 
метамиелоциты, палочкоядерные нейтрофилы, 
сегментоядерные нейтрофилы. Результаты 
подсчета выражали в %. Относительно лейко-
цитов подсчитывали количество тромбоцитов, 
которое также выражали в %. 

Для расчета морфометрических характе-
ристик эритроцитов измеряли максимальную 
длину (l) и ширину (h) клетки и ядра. Индекс 
формы рассчитывали как отношение ширины 
клетки к ее длине: If=h/l. Площадь клетки и ядра 
рассчитывали по формуле эллипса: S=πhl/2, 
мкм2. Ядерно-цитоплазменное отношение рас-
считывали по формуле: N/C=Sn/(Sc-Sn), где Sn 
– площадь ядра, Sc – площадь клетки. 

Результаты исследования выражали 
в виде среднего ± ошибка среднего, степень 
достоверности результатов оценивали 
с помощью Т-теста Стьюдента при уровне 
достоверности отличий результатов p≤0.05. 

РЕЗУЛЬТАТЫ ИССЛЕДОВАНИЯ И ИХ ОБСУЖДЕНИЕ 
Результаты исследования клеток крас-

ной и белой крови показали, что в крови пере-
славской ряпушки, так же, как и других сиговых, 
присутствуют эритроциты разных стадий зрело-
сти, тромбоциты и лейкоциты. 

В крови ряпушки обнаружены главным 
образом зрелые эритроциты. Их относительное 
количество достигало 96–97%, доля эритробла-
стов колебалась в пределах 0.8–1.0%, незрелых 
эритроцитов – 2–3% (рис. 1, табл. 1). 

 

 
Рис. 1. Клетки периферической крови ряпушки. 1 – эритробласт, 2 – незрелый эритроцит, 3 – зрелый эритроцит 

Fig. 1. Cells of peripheral blood of vendace. 1 – erythroblast, 2 – immature erythrocyte, 3 – mature erythrocyte.  
В нагульный период эритрограммы самцов 

и самок не различались, тогда как перед началом 
нереста количество незрелых клеток в крови са-
мок становилось несколько больше, чем у самцов. 
При этом разброс внутри группы был в ряде слу-

чаев выше, чем между особями разного пола. Па-
тологические формы эритроцитов встречались 
случайным образом, не более 1–2 на несколько 
полей зрения, в основном были представлены 
микроцитами и клетками с микроядрами. 
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Таблица 1. Сезонная динамика эритроцитов периферической крови переславской ряпушки в 2016–2017гг.  

Table 1. Seasonal dynamics of red blood cells of peripheral blood of Pereslavl vendace in 2016–2017 
Показатель 
Parameter 

Сроки отбора проб / Sampling dates 
Июнь 2016 
June 2016 

Ноябрь 2016 
November 2016 

Август 2017 
August 2017 

Октябрь 2017 
October 2017 

Эритробласт,% 
Erythroblast,% 

0.8±0.4 1.0±0.6 0.7±0.3 0.9±0.5 

Незрелый эритроцит, % 
Immature erythrocyte, % 

2.0±1.2 2.6±2.2 2.3±1.4 2.5±2.4 

Зрелый эритроцит, % 
Mature erythrocyte, % 

97.2±1.6 96.4±1.8 97.0±1.2 96.6±1.8 

Микроциты,% 
Microcyte,% 

<0.05 <0.05 <0.05 <0.05 

Микроядра, ‰ 
Micronucleus, ‰ 

<1 <1 <1 <1 

 

Незначительное количество патологий 
клеток красной крови и низкие доли бластных 
клеток и незрелых эритроцитов в целом свиде-
тельствуют о низкой интенсивности гемопоэза 
в период нагула, отсутствии в воде факторов, 
обладающих генотоксичностью. Согласно ли-
тературным данным, у ряпушки, выловленной 
в условно фоновых участках оз. Белого в кон-
це осени, наблюдаются сходные показатели 
эритрограммы [Кейстер, 2009 (Keyster, 2009)]. 

У сига обыкновенного Coregonus lavare-
tus, выловленного в озерах Кольского п-ва, 

подвергающихся загрязнению отходами апа-
тит-нефелинового и медно-никелевого произ-
водств, доля незрелых клеток 
в периферической крови может достигать 6.8–
10.1% [Королева, 2016 (Koroleva, 2016)]. 

Анализ морфометрических параметров 
клеток красной крови, таких как длина и ширина 
клетки и ядра, площадь клетки и ядра, индекс 
формы клетки и ядерно-цитоплазматическое 
отношение (ЯЦО) (табл. 2), позволяет выявить 
адаптации клеток к кислородному и температур-
ному режимам среды.  

 

Таблица 2. Сезонная динамика морфометрических показателей эритроцитов ряпушки в 2016–2017 гг. 

Table 2. Seasonal dynamics of morphometric indicators of vendace erythrocytes in 2016–2017 
Показатель 
Parameter 

Сроки отбора проб / Sampling dates 
Июнь 2016 
June 2016 

Ноябрь 2016 
November 2016 

Август 2017 
August 2017 

Октябрь 2017 
October 2017 

Клетка, мкм 
Cell, μm 

    

Длина  
Length 

17.11±0.04 16.42±0.05* 16.94±0.03 16.54±0.06* 

Ширина 
Width 

11.09±0.02 10.63±0.01* 10.95±0.04 10.56±0.08* 

Ядро, мкм 
Nuclea, μm 

    

Длина  
Length 

5.96±0.01 5.89±0.02 6.02±0.03 5.93±0.01 

Ширина 
Width 

3.99±0.01 3.89±0.01 3.98±0.02 3.86±0.02 

Площадь клетки, мкм2 
Cell area, μm2 

293.59±22.24 276.32±23.16 284.72±20.18 268.94±28.94 

Площадь ядра, мкм2 

Nuclea area, μm2 
37.68±3.67 43.96±4.93 38.56±3.94 45.84±4.42 

Ядерно-цитоплазматическое 
отношение 
Nuclear cytoplasmic ratio 

0.15±0.001 0.19±0.001* 0.16±0.001 0.21±0.002* 

Индекс формы клетки 
Cell shape index 

0.648±0.001 0.647±0.001 0.646±0.001 0.638±0.001* 

Примечание. “*” – различия показателей в строке статистически значимы, p≤0.05. 

Note. “*” – differences of indicators in the line are statistically significant, p≤0.05. 
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Сезонная динамика данных показателей 
у ряпушки, выловленной в оз. Плещеево, пока-
зала, что в целом, в зависимости 
от температуры среды обитания, они изменя-
ются сходным образом с таковыми других ви-
дов рыб: повышение температуры среды вызы-
вает увеличение размеров эритроцитов, ЯЦО, 
индекса формы клеток. Вероятно, это также 
связано с тем фактом, что повышение темпера-
туры воды коррелирует с уменьшением кон-
центрации растворенного в ней кислорода, что 
вызывает опосредованную гипоксию в орга-
низме рыб. Увеличение объема цитоплазмы 
эритроцитов, являющихся основными перенос-
чиками кислорода в организме – один из меха-
низмов адаптации к гипоксии среды обитания 
[Заботкина и др., 2015 (Zabotkina et al., 2015)]. 
Полученные нами результаты согласуются 
с данными о возникновении летне-осенней 
придонной гипоксии в гиполимнионе 
оз. Плещеево, где в основном и обитает ряпуш-
ка [Герасимов и др., 2019 (Gerasimov et al., 
2019)]. Авторы сообщают о существенном су-
жении ареала ее обитания до 1–2 м по высоте 

между эпи- и гиполимнионом и в 2–5 раз 
по площади водоема, что приводит к быстрому 
истощению кормовых запасов в зоне обитания 
вида и существенно ухудшает условия сущест-
вования. В результате ряпушка вынуждена со-
вершать вертикальные миграции в зоны с высо-
кой температурой воды, что усложняет ее пи-
щевые цепочки.  

К существенному ухудшению кислород-
ного режима водоема может приводить и на-
метившаяся антропогенная эвтрофикация озе-
ра [Розумная, 2011 (Rozumnaya, 2011)]. 

Анализ лейкоцитов на мазках перифе-
рической крови ряпушки позволил идентифи-
цировать следующие типы клеток: лимфоциты, 
моноциты, нейтрофильные гранулоциты раз-
ных стадий зрелости (миелоциты, палочкоядер-
ные и сегменто-ядерные нейтрофилы) и тром-
боциты (рис. 2, табл. 3). Отсутствие эозино-
фильных грануло-цитов, ранее указываемых у 
ряпушки другими авторами [Кейстер, 2009 
(Keyster, 2009)], может быть связано с возмож-
ным низким уровнем паразитарной инфекции 
у рыб [Yakhnenko, Klimenlov, 2009].  

 a     b    c 
Рис. 2. Лейкоциты периферической крови ряпушки. a – лимфоцит, b – моноцит, c – сегментоядерный нейтрофил. 

Fig. 2. White blood cells of vendace. a – lymphocyte, b – monocyte, c – segmented neutrophil. 
 

 
Таблица 3. Сезонные изменения лейкограммы периферической крови ряпушки в 2016–2017 гг. 

Table 3. Seasonal changes in the leukogram of peripheral blood of vendace in 2016–2017 
Показатель 
Parameter 

Сроки отбора проб / Sampling dates 
Июнь 2016 
June 2016 

Ноябрь 2016 
November 2016 

Август 2017 
August 2017 

Октябрь 2017 
October 2017 

Лимфоцит,% 
Lymphocyte,% 

83.5±6.5 80.2±7.8 85.3±4.5 75.4±8.6 

Моноцит, % 
Monocyte,% 

2.0±0.6 a 4.5±1.5a 1.8±1.2 3.5±1.5 

Миелоцит, % 
Myelocyte, % 

6.5±1.0 8.0±1.6 7.9±0.7 9.6±0.8 

Палочкоядерный нейтрофил, % 
Stab neutrophil, % 

3.5±0.5 4.8±0.8 2.5±0.5b 5.0±1.6b 

Сегментоядерный нейтрофил, % 
Segmented neutrophil, % 

1.5±0.5 0.5±0.5 2.5±0.3 3.5±0.3 

Тромбоцит, % 
Trombocyte, % 

45.9±9.4 48.7±10.8 39.5±7.5 44.9±8.8 

Примечание. Одинаковыми буквами обозначены достоверно отличающиеся значения, p≤0.05. 

Note. Authentic letters denote significantly different values, p≤0.05. 
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В целом, соотношение лейкоцитов 
в периферической крови ряпушки указывает 
на относительно благополучное состояние 
здоровья рыб в течение как нагульного, так и 
преднерестового и нерестового сезонов. Невы-
сокие суммарные доли моноцитов и грануло-
цитов (не выше 16%) свидетельствуют об от-
сутствии воспалительных процессов 
у выловленных особей. В то же время 
у ряпушки в оз. Белое доля нейтрофильных 
гранулоцитов колебалась от 6% на фоновых 
до 42% на загрязненных участках водоема, 

тогда как доля моноцитов изменялась 
в пределах 2–8%. [Кейстер, 2009 (Keyster, 
2009)]. У ряпушки из Рыбинского водохра-
нилища доля нейтрофильных гранулоцитов 
составляла около 33%, а моноциты не были 
отмечены [Заботкина, Лапирова, 2018 (Za-
botkina, Lapirova, 2018)].  

Обнаруженный уровень тромбоцитов 
в целом не очень высок и сходен с таковым 
у сиговых из других водоемов [Заботкина, Ла-
пирова, 2018 (Zabotkina, Lapirova, 2018)].  

ЗАКЛЮЧЕНИЕ 
Впервые проведенное исследование неко-

торых показателей клеток красной и белой крови 
переславской ряпушки позволило выявить осо-
бенности изменения соотношения эритроцитов и 
лейкоцитов в нагульный, преднерестовый и не-
рестовый периоды. Отмечено, что в основном он 
сходен с таковым осенне нерестующих сиговых 
рыб. Вместе с тем, отмечены более крупные 

размеры эритроцитов по сравнению с размерами 
этих клеток у ряпушки из других водоемов, и 
некоторые отличия в соотношении лейкоцитов. 
Выявленные различия, вероятно, связаны 
с особенностями кислородного и температур-
ного режима оз. Плещеево, а также процессами 
эвтрофирования. 
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SEASONAL DYNAMICS OF SOME INDICATORS 
OF BLOOD OF PERESLAVL VENDACE (COREGONUS ALBULA) 

E. A. Zabotkina1, 2, V. E. Serednyakov2 
1Papanin Institute for Biology of Inland Waters Russian Academy of Sciences, 

Borok, Nekouzski raion, Yaroslavl oblast, 152742, Russia, e-mail: zabel@ibiw.ru 
2Yaroslavl State University, 150003 Yaroslavl, Sovetskaya st., 14 

The seasonal dynamics of the hematological parameters of the European vendace Coregonus albula, living in 
Lake Pleshcheyevo, were investigated. The method of light microscopy was used to study of the erythrogram 
and leukogram on peripheral blood smears, the volume of the erythrocyte, its nucleus, nuclear cytoplasmic ratio, 
and cell shape index were calculated. It was shown that, in general, the seasonal dynamics of the studied parame-
ters is similar to that of other whitefish. At the same time, differences were found from the performance of ven-
dace caught in the Rybinsk Reservoir. At vendace from Lake Pleshcheyevo in peripheral blood, the proportion of 
blast cells of both red and white blood ranges from 0.8 to 1%, immature red blood cells 2–3%, mature red blood 
cells account for 96–97%. The proportion of pathological red blood cells is insignificant and does not exceed 
0.1-0.2%. It should be noted that red blood cells in fish from Lake Pleshcheyevo is larger than that of fish from 
the Rybinsk reservoir. Among the white blood cells, lymphocytes made up the majority of cells. The proportion 
of monocytes reaches 4%. The revealed differences can be associated with a change in the temperature and oxy-
gen regime of the reservoir and eutrophication. 

Keywords: Lake Pleshcheyevo, vendace, peripheral blood, red blood cells, white blood cells 
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НЕКОТОРЫЕ ОСОБЕННОСТИ ПАРАЗИТОФАУНЫ ЕВРОПЕЙСКОЙ РЯПУШКИ 
COREGONUS ALBULA В УСЛОВИЯХ ОЗЕРА ПЛЕЩЕЕВО 

А. В. Тютин, Е. Н. Медянцева 
Институт биологии внутренних вод им. И. Д. Папанина РАН, 

152742 пос. Борок, Ярославская обл., Некоузский р-н, e-mail: tyutin@ibiw.ru 
Поступила в редакцию: 25.02.2020 

Изучена фауна паразитов европейской ряпушки Coregonus albula в условиях оз. Плещеево. Для водо-
ема характерно существенное нарушение кислородного режима в глубоководной части озера, которое, 
при прогреве верхних слоев воды, существенно уменьшает комфортную для ряпушки зону обитания 
в нагульный период. Проведен сравнительный анализ изменений паразитофауны ряпушки за многолет-
ний период. Установлено, что изменения в паразитофауне переславской ряпушки проявляются в сниже-
нии видового богатства типичных для сиговых рыб видов паразитов. В настоящее время ряпушка 
оз. Плещеево может рассматриваться в качестве примера эндемичной популяции вида Coregonus albula, 
существующей на южной границе первичного ареала. В качестве подтверждения краевого статуса попу-
ляции можно рассматривать отсутствие в списке специфичной для лососевых и сиговых рыб моногенеи – 
Discocotyle sagittata (Leuckart, 1842). В нагульный период переславская ряпушка может служить приме-
ром облигатного пелагического планктофага. Высокая встречаемость специфичной цестоды Proteocepha-
lus longicollis (до 100%) в данном случае – показатель высокой плотности популяции, существующей 
в относительно благоприятных экологических условиях. Большинство из 11 характерных для ряпушки 
оз. Плещеево видов паразитов не проявляют узкой специфичности к хозяину: Dermocystidium percae Rei-
chenbach-Klinke,1950; Proteocephalus longicollis (Zeder, 1800); Diplostomum spathaceum (Rudolphi, 1819); 
Tylodelphys clavata (Nordmann, 1832); Ichthyocotylurus variegatus (Creplin, 1825); Ichthyocotylurus erraticus 
(Rudolphi, 1809); Rhipidocotyle campanula (Dujardin, 1845); Camallanus lacustris (Zoega, 1776); Piscicola 
geometra (Linnaeus, 1761); Ergasilus sieboldi Nordmann, 1832; Argulus foliaceus (Linnaeus, 1758). 

Ключевые слова: Coregonus albula, Плещеево озеро, переславская ряпушка, паразитофауна. 

DOI: 10.24411/0320-3557-2020-10015 

ВВЕДЕНИЕ
Ареал европейской ряпушки Coregonus 

albula L. охватывает водоемы бассейна Север-
ного, Балтийского, Баренцева и Белого морей. 
Наиболее многочисленные популяции этого 
вида сформировались в озерах Карелии и 
Кольского полуострова. За пределами южной 
границы основного ареала европейская ря-
пушка встречается в отдельных озерах вер-
ховьев Волги и, расселяясь по Волге, достигла 
Саратовского водохранилища [Барская и др., 
2008 (Barskaya et al., 2008)]. В некоторых озе-
рах европейской части России обитают мелкая 
и крупная формы европейской ряпушки, 
взрослые особи которой наряду с питанием 
планктоном могут хищничать. 

Озеро Плещеево – ледникового проис-
хождения, имеет площадь >50 км2 и наиболь-
шую глубину до 25 м. Водоем отличается вы-
раженной летней и зимней стратификацией 
водной массы, сменяемой периодами весенней 
и осенней гомотермии [Экосистема…, 1989 
(Ekosistema…, 1989)]. Относительно неболь-
шие размеры водоема делают его экосистему 
особенно уязвимой при усилении антропоген-
ного влияния и воздействии климатических 
факторов. Относительно недавно сезонная ди-
намика планктона пелагиали оз. Плещеево ха-
рактеризовалась двумя выраженными пиками 

численности и биомассы – весенне-летним и 
летне-осенним [Столбунова, 2006 (Stolbunova, 
2006)]. В литорали также отмечали 1–2 пика 
количественных показателей планктона [Ме-
дянцева, Семерной, 1997 (Medyantseva, 
Semernoy, 1997)]. В период исследования со-
стояния экосистемы озера в 2012–2016 гг. ре-
гистрировали одновершинную кривую изме-
нения численности и биомассы планктонных 
животных, а основные качественные отличия 
были связаны с большим числом регистрируе-
мых видов веслоногих рачков [Жданова и др., 
2019 (Zhdanova et al., 2019)]. 

Систематическое положение ряпушки 
из оз. Плещеево (часто называемой переслав-
ской ряпушкой) достаточно долго было дис-
куссионным. В начале прошлого столетия пе-
реславская ряпушка достигала длины 300 мм и 
массы 300 г, что позволяло исследователям 
придавать этой крупной форме самостоятель-
ный статус C. albula L. natio nova pereslavicus 
[Борисов, 1924 (Borisov, 1924)]. В настоящее 
время ряпушка оз. Плещеево может рассмат-
риваться в качестве примера эндемичной по-
пуляции вида C. albula, существующей на юж-
ной границе первичного ареала. Особенности 
развития этой популяции контролируются 
в рамках федеральных и региональных про-

mailto:tyutin@ibiw.ru
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грамм изучения экосистемы озера [Экосисте-
ма…, 1989 (Ekosistema…, 1989); Герасимов и 
др., 2019 (Gerasimov et al., 2019)]. Следует от-
метить, что паразитологические исследования 
в водоеме выполнялись эпизодически и основ-
ное внимание при их проведении уделяли оби-
тающим в прибрежной зоне водоема массовым 
видам окуневых и карповых рыб [Бауер, 1947 
(Bauer, 1947); Жарикова и др., 2002 (Zharikova 
et al., 2002); Донец и др., 2002 (Donets et al., 
2002)]. Видимо, при этом часто использовался 
метод неполных вскрытий, т.к. имеющиеся 
в литературе данные по видовому составу и 
численности паразитов ряпушки достаточно 
противоречивы. Возможно, это отражает час-
тые нарушения условий ее обитания, но для 
проверки этого предположения необходимы 
более регулярные исследования и анализ по-
лученных ранее результатов. В частности, 
не исключено, что изменение видового разно-
образия паразитов у ряпушки в отдельные го-
ды может быть связано с сезонным ухудшени-
ем условий обитания при устойчивой летне-
осенней стратификации водной массы. Особи 
этого холодолюбивого вида в период летнего 
прогрева эпилимниона должны концентриро-
ваться в гиполимнионе [Герасимов и др., 2019 
(Gerasimov et al., 2019)]. Однако при развитии 

явления придонной гипоксии ряпушка вынуж-
дена находиться в металимнионе с диапазоном 
вертикального распределения менее 2 м в вы-
соту, что существенно сокращает используе-
мую этим видом кормовую базу и может при-
вести к голоданию. 

В водоеме обитают не менее 16 видов 
рыб, среди которых преобладают представите-
ли семейства карповых. В нагульный период 
ряпушка может служить примером облигатно-
го пелагического планктофага, но и в поверх-
ностном слое воды пелагической зоны макси-
мальные плотности нередко формируют ее 
пищевые конкуренты: уклейка и мелкий 
окунь-планктофаг [Экосистема..., 1989 
(Ekosistema..., 1989)]. Изменение частоты кон-
тактов ряпушки с имеющими близкий спектр 
питания рыбами должно менять вероятность 
перехода на нее широкоспецифичных видов 
эктопаразитов. Кроме того, некоторые эндо-
гельминты могут быть использованы в качест-
ве индикаторов, отражающих миграцию рыб 
в разные литоральные биотопы. 

Учитывая изложенное, основная цель 
настоящей работы – оценка степени изученно-
сти паразитофауны ряпушки и анализ ее изме-
нений за многолетний период. 

МАТЕРИАЛЫ И МЕТОДЫ
Вылов ряпушки проводили с 25 

на 26 июня 2019 г. в соответствии с разрешени-
ем на добычу объектов животного мира, при-
надлежащих к видам, занесенным в Красную 
книгу Российской Федерации. Для лова приме-
няли ставную сеть, которая состоит из двух па-
нелей с размером ячеи 18 и 25 мм; длина каж-
дой из панелей 75 м, высота сети – 5 м. Орудие 
лова устанавливали в центре оз. Плещеево и 
облавливали горизонт от поверхности до глу-
бины 5 м. Улов составили 126 экз. ряпушки и 
45 экз. уклейки. Для паразитологического ис-
следования отобраны 10 экз. ряпушки пример-
но одной размерно-возрастной группы. Вскры-
тия рыб проведены стандартными методами 
[Быховская-Павловская, 1985 (Byhovskaya-
Pavlovskaya, 1985)]. 

Для выявления типа питания просмотре-
но содержание желудков. При работе использо-
ваны микроскопы МБС-9 и МБИ-3. Математи-
ческая обработка данных по зараженности рыб 

проведена с использованием обычных методов 
[Sokal, Rohlf, 1995; Bush et al., 1997]. При коли-
чественной характеристике зараженности рыб 
использовали стандартные параметры. 
Для оценки экстенсивности инвазии для каждо-
го вида паразитов рассчитывали показатель 
встречаемости в выборке рыб (% зараженных 
особей с расчетом стандартной статистической 
ошибки доли). Для оценки средней интенсив-
ности инвазии – среднее число паразитов 
на одну исследованную рыбу (индекс обилия). 
Учитывали разброс значений интенсивности 
инвазии (минимальное и максимальное число 
паразитов у зараженных особей в выборке). 
Обработку данных проводили в программных 
пакетах STATISTICA 6.0 и Microsoft Excel. 
В работе учтены результаты исследований па-
разитофауны рыб оз. Плещеево, выполненных 
ранее [Бауер, 1947 (Bauer, 1947); Жарикова и 
др., 2002 (Zharikova et al., 2002); Донец и др., 
2002 (Donets et al., 2002)]. 

РЕЗУЛЬТАТЫ ИССЛЕДОВАНИЯ И ИХ ОБСУЖДЕНИЕ
С учетом литературных данных можно 

констатировать, что для ряпушки оз. Плещеево 
характерны не менее 11 видов паразитов: Der-
mocystidium percae Reichenbach-Klinke,1950; 
Proteocephalus longicollis (Zeder, 1800); Diplos-

tomum spathaceum (Rudolphi, 1819); Tylodelphys 
clavata (Nordmann, 1832); Ichthyocotylurus va-
riegatus (Creplin, 1825); Ichthyocotylurus errati-
cus (Rudolphi, 1809); Rhipidocotyle campanula 
(Dujardin, 1845); Camallanus lacustris (Zoega, 
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1776); Piscicola geometra (Linnaeus, 1761); Er-
gasilus sieboldi Nordmann, 1832; Argulus folia-
ceus (Linnaeus, 1758). В качестве подтвержде-
ния краевого статуса популяции можно рас-
сматривать отсутствие в списке специфичной 
для лососевых и сиговых рыб моногенеи – 
Discocotyle sagittata (Leuckart, 1842). В отдель-
ные годы у ряпушки регистрируется только 
часть из перечисленных видов. 

Вскрытые в летний период 2019 г. особи 
представлены половозрелыми самцами (4 экз.) 
и самками (6 экз.). Средний размер рыб (длина 
до конца чешуйного покрова) составил 
142±2 мм (138–160 мм), при массе 31±1 г (28–
40 г). При исследовании выявлены три вида 
эндогельминтов и один вид эктопаразитиче-
ских ракообразных. Все они относятся к числу 
потенциально опасных для рыб паразитов. 
Низкие значения встречаемости (20.0±12.6%), 
интенсивности инвазии (1–2 экз.) и индекса 
обилия (0.3±0.2 экз.) обитающих на жабрах 
рыб рачков Ergasilus sieboldi могут быть свя-
заны со сроками вылова и размерной группой 
рыб. Узкоспецифичные для сиговых рыб пара-
зитические простейшие не найдены, что может 
быть связано с небольшим объемом выборки. 
В питании всех особей ряпушки преобладали 
мелкие ветвистоусые рачки рода Bosmina (0.5–
0.7 мм), доля представителей Copepoda, слу-
жащих промежуточными хозяевами Cestoda, 
в пищевом комке была незначительной. 
Тем не менее, планктофагия ряпушки проявля-
ется в высокой зараженности цестодой 
Proteocephalus longicollis. Этот голарктический 
вид, для которого дефинитивными хозяевами 
служат различные лососевидные рыбы, входит 
в число наиболее распространенных предста-
вителей арктического пресноводного фауни-
стического комплекса. Встречаемость некруп-
ных (10–20 мм) особей Proteocephalus 
longicollis в кишечниках рыб составила 100% 
при индексе обилия 6.9±1.7 экз. и большом 
разбросе интенсивности инвазии (2–17 экз.). 
Соотношение дисперсии и среднего числа цес-
тод (4.2) указывает на агрегированный харак-
тер их распределения в популяции хозяина. 
Реже в области сердца, преимущественно 
у самок, встречались метацеркарии трематоды 
Ichthyocotylurus erraticus: встречаемость – 
50.0±15.8%, индекс обилия – 0.7±0.3 экз. при 
небольшой вариабельности интенсивности ин-
вазии (1–3 экз.). У одной из исследованных 
ряпушек в среднем отделе кишечника обнару-
жен неполовозрелый экземпляр нематоды Ca-
mallanus lacustris (10.0%, индекс обилия – 
0.1 экз.), что можно рассматривать как отра-

жение слабых контактов ряпушки и окуневых 
рыб, основных хозяев данного гельминта. 

Следует особо отметить значительные 
межгодовые различия не только в видовом со-
ставе, но и численности паразитов переслав-
ской ряпушки [Бауер, 1947 (Bauer, 1947); Жа-
рикова и др., 2002 (Zharikova et al., 2002); До-
нец и др., 2002 (Donets et al., 2002)]. Первые 
данные были получены в начале прошлого ве-
ка, при проведении исследования, имеющего 
целью выявление патогенных для этой круп-
ной формы C. albula паразитов [Борисов, 1924 
(Borisov, 1924)]. Была отмечена слабая общая 
зараженность ряпушки по сравнению с други-
ми обитающими в озере видами рыб. Методом 
неполных вскрытий была исследована боль-
шая выборка взрослых особей (n=170), но опи-
сано только присутствие у нее Proteocephalus 
longicollis (15.9±2.8%) и единичных особей 
широкоспецифичного вида ракообразных 
Argulus foliaceus (0.6±0.6%). Более углублен-
ное паразитологическое исследование пере-
славской ряпушки было проведено в 1939 г. и 
совпало по времени с периодом снижения чис-
ленности ее популяции [Бауер, 1947 (Bauer, 
1947)]. Относительную бедность ее паразито-
фауны рассматривали как характерную для 
водоемов, в которых отсутствуют другие пред-
ставители лососевидных рыб. В период с июля 
по ноябрь при вскрытии 70 экз. взрослых рыб 
(с длиной тела 218–275 мм) было обнаружено 
только 6 видов паразитов. Достаточно высока 
была зараженность цестодой Proteocephalus 
longicollis – до 77.0±5.1%, при максимальной 
интенсивности инвазии 80 экз. и среднем зна-
чении 52 экз. Из других эндогельминтов были 
зарегистрированы паразитирующие в глазах 
метацеркарии трематод Diplostomum spatha-
ceum (40.0±5.9%, с интенсивностью инвазии 1–
4 экз.) и Tylodelphys clavata (7.1±3.1%, с интен-
сивностью инвазии 1–2 экз.). Метацеркарии, 
обнаруженные в стенках сердца и сердечной 
луковицы у 43.0±5.9% рыб (с интенсивностью 
1–14 экз.), вероятно принадлежали к виду 
Ichthyocotylurus variegatus. На внутренней по-
верхности жаберных лепестков практически у 
всех особей был зарегистрирован Ergasilus 
sieboldi (93.0±3.1%, при максимальной интен-
сивности инвазии 205 экз. и среднем значении 
52 экз.). Единственный экземпляр Argulus 
foliaceus был обнаружен на внутренней стенке 
жаберной крышки (1.4±1.4%). 

Вероятно, оксифильный Ergasilus 
sieboldi в данном случае – показатель высокой 
плотности популяции, существующей в отно-
сительно благоприятных экологических усло-
виях. Следует отметить, что для водоема уже 
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в последней четверти XX века было характер-
но существенное нарушение кислородного ре-
жима в глубоководной части озера, которое, 
при прогреве верхних слоев воды, существен-
но уменьшает комфортную для ряпушки зону 
обитания в нагульный период [Экосистема…, 
1989 (Ekosistema…, 1989); Столбунова, 2006 
(Stolbunova, 2006)]. При этом должны сокра-
щаться ее контакты с другими видами рыб. 
Возможно поэтому исследованные в апреле 
1996 г. 16 экз. ряпушки (с длиной тела 165—
246 мм) оказались почти свободными от экто-
паразитов [Жарикова и др., 2002 (Zharikova et 
al., 2002)]. На жабрах С. albula найдены только 
метацеркарии Rhipidocotyle campanula 
(25.0±10.8%, с индексом обилия 1.0±0.8 экз.). 
Полное отсутствие Ergasilus sieboldi 
у ряпушки и ряда других видов рыб авторы 
связывали с усилением эвтрофирования озера. 
Высокая встречаемость как Ergasilus sieboldi, 
так и Argulus foliaceus была отмечена только 
в выборках язя Leuciscus idus (L.) из разных 
участков озера: 80.0–91.7% и 47.2–70.0%, 
соответственно. 

Проведенные в 1995–2001 гг. сотрудни-
ками Ярославского государственного универ-
ситета дополнительные исследования ряпушки 
(суммарно 30 экз.) выявили рост встречаемо-
сти Ergasilus sieboldi (до 66.7±8.61%) [Донец и 
др., 2002 (Donets et al., 2002)]. Из других экто-
паразитов были обнаружены Dermocystidium 
percae и пиявка Piscicola geometra. Кроме того, 
была подтверждена высокая зараженность 
особей в возрасте от 1+ до 3+ цестодой 
Proteocephalus longicollis (до 16 экз. на одну 
исследованную рыбу), а также присутствие 
в паразитофауне метацеркарий двух видов 
трематод (Diplostomum spathaceum, 
Ichthyocotylurus erraticus) и нематоды Camal-
lanus lacustris. Для сравнения – у плотвы Ruti-
lus rutilus (L.) в этот период было отмечено 
38 видов паразитов, в том числе 6 видов тре-
матод, использующих в качестве первых про-
межуточных хозяев обитающих в прибрежье 
моллюсков. Для ряпушки, как холодолюбиво-
го вида с осенним нерестом, возможность за-
ражения такими видами ограничена. Кроме 
того, открытая литораль озера составляет 
только 21.2% общей площади озера и характе-
ризуется низкими количественными показате-
лями зоопланктона по сравнению с более глу-
бокими участками (>4 м) [Жданова и др., 2019 
(Zhdanova et al., 2019)]. Общая обедненность 
паразитофауны ряпушки в оз. Плещеево и зна-
чительные колебания показателей зараженно-
сти паразитами отчасти могут быть объяснены 
небольшими размерами водоема и относи-

тельно невысокой плотностью ее популяции, 
наблюдаемой большую часть года. Препятст-
вием для адаптации к постоянному паразити-
рованию у ряпушки широкоспецифичных ви-
дов паразитических простейших или трематод, 
присутствующих у рыб на стадии метацерка-
рии, является и возрастная структура ее попу-
ляции. Если в 1920-х гг. доля 5–6-леток 
в популяции составляла около половины, то 
к концу века она уже не превышала 6.0% [Эко-
система…, 1989 (Ekosistema…, 1989)].  

В территориально близком Рыбинском 
водохранилище сходное число таксонов пара-
зитов (9 видов) было выявлено при исследова-
нии ряпушки в 2000–2001 гг. (48 экз., 80–
165 мм) [Тютин, 2003 (Tyutin, 2003)]. Для водо-
хранилища обычны ряд не характерных для 
озера видов: инфузория Capriniana piscium 
(Butschli, 1889) Jankowski, 1973; плероцеркоиды 
Triaenophorus crassus Forel, 1868; метацеркарии 
Ichthyocotylurus pileatus (Rudolphi, 1802); нема-
тода Camallanus truncatus (Rudolphi, 1814); гло-
хидии Unio sp. Для цестоды Proteocephalus 
longicollis в условиях водохранилища отмечены 
низкие значения встречаемости и интенсивно-
сти заражения (6.2±3.5%, 1–2 экз. в рыбе). 
Также редко встречались единичные экземпля-
ры Camallanus lacustris (2.1±2.1%) и Diplosto-
mum spathaceum (6.2±3.5%). Зараженность рыб 
Ergasilus sieboldi не превышала 14 экз. на одной 
особи и отличалась межгодовой вариабельно-
стью: от 7.1±4.9% до 65.0±3.5%. В более круп-
ных озерах северо-запада России, таких как 
Онежское и Ладожское, видовой состав как уз-
коспецифичных для лососевидных, так и широ-
коспецифичных паразитов у Coregonus albula 
сходен и значительно более богат, по сравне-
нию с бассейном р. Волги [Мамонтова, 2017 
(Mamontova, 2017)]. В настоящее время 
в Онежском озере зарегистрировано 28 видов, 
в Ладожском – 26 видов паразитов. Можно от-
метить, что эти водоемы близки по показателям 
встречаемости у ряпушки Ergasilus sieboldi 
(около 20.0%), Triaenophorus crassus (около 
27.0%), Proteocephalus longicollis (67.0% и 
80.0%). По-видимому, численность моногенеи 
Discocotyle sagittata в Онежском и Ладожском 
озерах в большей степени зависит от состояния 
популяций других видов лососевидных рыб 
(7.0% и 40.0%, соответственно). Более высокая 
встречаемость Discocotyle sagittata у ряпушки 
в Ладожском озере (до 100%) отмечалась при 
проведении исследований в этих озерах в пер-
вой половине XX века, хотя списки паразитов 
были ограничены 13 и 10 видами, соответст-
венно [Бауер, 1947 (Bauer, 1947)]. 
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ЗАКЛЮЧЕНИЕ 
За период исследования паразитофауны 

европейской ряпушки в оз. Плещеево выявле-
но 11 видов паразитов. Изменения в паразито-
фауне ряпушки характерны для популяций, 
существующих на границе своего ареала, и 
проявляются в снижении видового богатства 
типичных для сиговых рыб видов паразитов. 
Наиболее постоянный компонент – цестода 
Proteocephalus longicollis. В показателях чис-

ленности всех зарегистрированных видов па-
разитов наблюдаются существенные межгодо-
вые различия. Возможно, отчасти это связано 
с небольшими объемами исследованных выбо-
рок рыб. Учитывая, что озеро имеет большое 
число притоков и связано с р. Волга через 
р. Векса и р. Нерль нельзя исключить возмож-
ность появления у ряпушки новых видов ши-
рокоспецифичных паразитов. 
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SOME FEATURES OF THE PARASITE FAUNA OF VENDACE COREGONUS ALBULA 

UNDER CONDITIONS OF LAKE PLESHCHEYEVO 

A. V. Tyutin, E. N. Medyantseva  
Papanin Institute for Biology of Inland Waters Russian Academy of Sciences,  

Borok, Nekouzski raion, Yaroslavl oblast, 152742, Russia, e-mail: tyutin@ibiw.ru 

This study investigates the parasite fauna of vendace Coregonus albula from Lake Pleshcheyevo. Significant 
disturbances of oxygen regime in the deep part of the lake at high water temperatures of the upper layers, which 
substantially reduces the comfort zone of the fish during its feeding period, is typical for this waterbody. A com-
parative analysis of changes in the parasite fauna of Pereslavl vendace over a long-term period has been made. 
It has also been found that these changes occur in a reduction in species richness of parasites typical for the 
coregonid fish (Coregonidae). At present, vendace from Lake Pleshcheyevo can be considered as an example of 
an endemic population of the species Coregonus albula at the southern limit of its initial range. The absence of 
monogenea, Discocotyle sagittata (Leuckart, 1842) – a specific parasite typical for the salmonid and coregonid 
fish – can be considered as evidence of the population marginal status. During the feeding period vendace from 
Lake Pleshcheyevo can serve as an example of an obligatory pelagic planktophagous fish. In this case, frequent 
occurrence of a specific cestode, Proteocephalus longicollis, (up to 100%) indicates a high density of the popula-
tion under relatively favorable ecological conditions. Most of the 11 parasite species typical for vendace from 
Lake Pleshcheyevo don’t exhibit rigid specificity to the host: Dermocystidium percae Reichenbach-Klinke,1950; 
Proteocephalus longicollis (Zeder, 1800); Diplostomum spathaceum (Rudolphi, 1819); Tylodelphys clavata 
(Nordmann, 1832); Ichthyocotylurus variegatus (Creplin, 1825); Ichthyocotylurus erraticus (Rudolphi, 1809); 
Rhipidocotyle campanula (Dujardin, 1845); Camallanus lacustris (Zoega, 1776); Piscicola geometra (Linnaeus, 
1761); Ergasilus sieboldi Nordmann, 1832; Argulus foliaceus (Linnaeus, 1758). 
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Проведен анализ суточной динамики наполнения пищеварительных трактов переславской ряпушки, 
эндемичной популяции европейской ряпушки (Coregonus albula), населяющей оз. Плещеево. Отлов мате-
риала проводили ставными жаберными сетями весной, летом и осенью 2015–2016 гг. Облавливали по-
верхностный (0–5 м) и придонный (13–18 м) слои воды, интервал между проверками сетей не превышал 
3–4 ч. В результате 80 сетепостановок отловили 901 экз. переславской ряпушки, у 522 особей определили 
индекс наполнения пищеварительного тракта. В период летней термической стратификации ряпушка мо-
жет совершать подъем в верхние наиболее прогретые слои эпилимниона только в те годы, когда биомасса 
зоопланктона в мета- и гиполимнионе не достаточна. Осенью условия существования переславской ря-
пушки сходны с таковыми в весенний период, однако динамика ее уловов, а также особенности суточного 
ритма питания указывают на различные стратегии управления затратами энергии в эти сезоны. Весной 
ряпушка активно двигается, питаясь многочисленными мелкими объектами, затрачивая на это энергию. 
Осенью ее двигательная активность снижена, благодаря чему удается экономить энергию перед нерестом. 

Ключевые слова: переславская ряпушка, Coregonus albula, озеро Плещеево, сезонная динамика, 
суточный ритм питания. 
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ВВЕДЕНИЕ 
Состав пищевых объектов европейской 

ряпушки (Coregonus albula) и его сезонные 
изменения исследованы достаточно хорошо: 
это типичный визуальный планктофаг, рацион 
которого в определенных условиях может быть 
дополнен бентосными ракообразными, личин-
ками насекомых и другими компонентами [Ки-
яшко, Половкова, 1983 (Kiyashko, Polovkova, 
1983); Czarkowski et al ., 2007; Kakareko et al ., 
2008; Szymańska, 2011]. Известно, что в стра-
тифицируемых водоемах большую часть на-
гульного периода ряпушка находится в усло-
виях гидрофизической гетерогенности среды, 
имея возможность перемещаться между эпи-, 
мета и гиполимнионом. Суточная динамика 
вертикального распределения ряпушки 
в оз. Плещеево и влияние на нее некоторых 
факторов детально описаны в ряде работ [Ма-
линин, Линник, 1983 (Malinin, Linnik, 1983); 
Экосистема..., 1989 (Ekosistema..., 1989); Ма-
лин и др., 2014, 2018 (Malin et al., 2014, 2018)], 
однако несмотря на сформулированные пред-
положения, истинные причины ее вертикаль-

ных перемещений остаются не обоснованы. 
Несомненно, что вертикальные перемещения 
ряпушки происходят вследствие действия ком-
плекса факторов и они связаны с повышением 
энергетической эффективности метаболизма 
(за счет увеличения количества и улучшения 
качества потребляемой пищи, а также сниже-
ния энергозатрат) и, возможно, с избеганием 
хищников. Однако, в настоящее время не оп-
ределен вклад кормовых объектов эпи-, мета- и 
гиполимниона в рацион ряпушки, а суточный 
ритм питания исследован только для ее личи-
нок из финского озера Лентуа [Huusko, Sutela, 
1998]. В данной работе изложены результаты 
двухлетнего изучения суточного ритма пита-
ния ряпушки оз. Плещеево, цель которого – 
установить в какое время суток и на каком го-
ризонте питается переславская ряпушка в раз-
ные сезоны года. Ответ на эти вопросы позво-
лит приблизится к пониманию причин суточ-
ной динамики пространственного распределе-
ния европейской ряпушки. 

МАТЕРИАЛЫ И МЕТОДЫ 
Озеро Плещеево (56°46' с.ш., 38°46' в.д.) 

расположено в центральной России на юге 
Ярославской области, в 130 км к северо-
востоку от Москвы. Озеро овальной формы, 
максимальная глубина 25 м, площадь водного 
зеркала 50 км², островов не имеет. Принято 
считать, что озеро имеет ледниковое происхо-
ждение. Ежегодно водная толща водоема вер-

тикально стратифицируется: сначала формиру-
ется ярко выраженный термоклин, а во второй 
половине августа развивается придонная ги-
поксия. К концу сентября в результате ветро-
вого перемешивания и прекращения нагрева 
стратификация нарушается. С декабря по ап-
рель озеро покрыто льдом. Состав ихтиофауны 
включает 16 видов и отличается от ближайших 
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водоемов Волжского бассейна отсутствием 
ряда представителей понто-каспийского фау-
нистического комплекса: судака (Sander 
lucioperca), чехони (Pelecus cultratus), синца 
(Ballerus ballerus) и некоторых других. Озеро 
населяет переславская ряпушка – эндемичная 
популяция европейской ряпушки (Coregonus 
albula), занесенная в Красную книгу РФ. 

Отлов переславской ряпушки проводили 
весной (май), летом (июль) и осенью (октябрь-
ноябрь) 2015 и 2016 гг. по разрешениям на до-
бычу объектов животного мира, занесенных 
в Красную книгу Российской Федерации. Рыб 
ловили ставными жаберными сетями длиной 
50 м, высотой 5 м с размером ячеи 18 мм.  
Сетепостановки выполняли в расположенной 
на расстоянии около 1 км от северо-восточного 
побережья глубоководной котловине озера 
(глубина 18 м), в которой переславская ряпуш-
ка устойчиво обнаруживается с ранней весны 
до поздней осени. Одновременной использо-
вали два одинаковых орудия лова: облавливали 
поверхностный (от поверхности до 5 м) и при-
донный (от 13 м до дна) горизонты. Весной 

2015 г. в силу технических причин облавлива-
ли только придонный горизонт. Лов вели 
на протяжении 1 сут, время экспозиции орудий 
лова между проверками, как правило, состав-
ляло около трех-четырех часов, что обуслови-
ло лучшую сохранность содержимого пищева-
рительных трактов объектов исследования. 
За время исследований выполнили 80 сетепо-
становок, в результате которых добыли 
901 экз. переславской ряпушки. В уловах так-
же присутствовали другие виды: речной окунь 
(Perca fluviatilis), уклейка (Alburnus alburnus), 
плотва (Rutilus rutilus), густера (Blicca 
bjoerkna), налим (Lota lota) (табл. 1). 

В процессе проведения биоанализа у ря-
пушки извлекали и замораживали пищевари-
тельный тракт, анализ его содержимого и 
определение индекса наполнения (ИН) прово-
дили в условиях лаборатории по стандартной 
методике [Методическое…, 1974 
(Metodicheskoe…, 1974)]. Проанализировали 
содержимое пищеварительных трактов 
522 особей переславской ряпушки. 

Таблица 1. Состав уловов жаберной сети в поверхностном и придонном горизонтах оз. Плещеево 

Table 1. Gillnet catch composition in surface and bottom water layers in Lake Pleshcheyevo 
Вид 

Species 
Поверхностный горизонт, экз. 

Surface water layer, ind. 
Придонный горизонт, экз. 

Bottom water layer, ind. 

Весна 
Spring 

Лето 
Summer 

Осень 
Autumn 

Весна 
Spring 

Лето 
Summer 

Осень 
Autumn 

2015 2016 2015 2016 2015 2016 2015 2016 2015 2016 2015 2016 

Ряпушка 
Vendace – 3 23 0 64 22 188 434 49 78 2 38 

Окунь 
Perch – 8 596 1310 0 0 59 11 177 1 159 305 

Уклейка 
Bleak – 68 23 7 0 3 2 0 1 0 0 5 

Плотва 
Roach – 0 0 0 1 0 0 0 0 0 46 13 

 Густера 
White bream – 0 0 0 0 0 1 19 0 0 38 3 

Налим 
Burbot –  0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 1 

РЕЗУЛЬТАТЫ ИССЛЕДОВАНИЯ И ИХ ОБСУЖДЕНИЕ 
В мае 2015 г. интенсивность питания ря-

пушки в придонном горизонте возрастала 
в светлое время суток (с 10 до 22 ч), а ИН дос-
тигал среднего значения 7.8 ‱ (табл. 2). В то 
же время в 2016 г. среднее значение ИН днем 
был ниже, а максимум наполнения приходился 
на вечерне-ночное время и достигал у некото-
рых особей 16.4–31.6 ‱. Поимка ряпушки 
в поверхностном горизонте с довольно высоким 

ИН (10.4 ‱) свидетельствует в пользу того, что 
ночью отдельные особи мигрируют в верхние 
слои воды. Известно, что в это время года осно-
ву питания переславской ряпушки составляют 
мелкие представители отр. Cyclopoida [Кияшко, 
Половкова, 1983 (Kiyashko, Polovkova, 1983)]. 
Несмотря на то, что эти ракообразные встреча-
ются в содержимом пищеварительных трактов 
в значительных количествах, до 6–7 тыс. экз., 
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максимальные значения ИН в весенний период 
остаются низкими и не превышают 17.6 ‱. 
Очевидно, что ряпушка в это время года выну-
ждена проводить большую часть суток, непре-
рывно питаясь. Сравнительно высокие уловы ее 
свидетельствуют о повышенной двигательной 
активности в это время года (табл. 1). 

Анализ суточных изменений ИН пере-
славской ряпушки в июле 2015 г. показывает, 
что она способна питаться в верхнем наиболее 
прогретом слое эпилимниона (0–5 м), что 

не было описано ранее [Малинин, Линник, 
1983 (Malinin, Linnik, 1983)]. В июле 2016 г. 
такого явления не отмечалось – рыба в поверх-
ностном горизонте не была поймана (табл. 2). 
Следовательно, в светлое время суток ряпушка 
не поднималась в верхние горизонты воды и 
интенсивно питалась в нижних, при этом мак-
симальные ИН у отдельных особей были вдвое 
выше соответствующих значений 2015 г. и со-
ставляли 103–134 ‱ (табл. 2). 

Таблица 2. Суточный ритм питания переславской ряпушки весной, летом и осенью 2015–2016 гг. 

Table 2. Diel feeding periodicity of Pereslavl vendace during the spring, summer and fall of 2015–2016 
Местное 

время 
Local 
time 

Поверхностный горизонт 
Surface water layer 

Придонный горизонт 
Bottom water layer 

Объем 
выборки 
Sample 
number 

Индекс наполнения, ‱ 
Fullness index, ‱ 

Объем 
выборки 
Sample 
number 

Индекс наполнения, ‱ 
Fullness index, ‱ 

Среднее 
Average 

Мин. знач. 
Minimum 

Макс. знач. 
Maximum 

Среднее 
Average 

Мин. знач. 
Minimum 

Макс. знач. 
Maximum 

 2015 2016 2015 2016 2015 2016 2015 2016 2015 2016 2015 2016 2015 2016 2015 2016 

Весна / Spring 

02:00 – 0 –  –  –  5 4 1.6 15.7 0 9.8 2.9 31.6 

04:30 – 0 –  –  –  13 0 2.0  0.7  8.1  

06:30 – 0 –  –  –  12 64 1.4 4.6 0.5 0 6.3 21.2 

10:30 – 0 –  –  –  30 0 6.0  0.7  14.6  

14:30 – 0 –  –  –  29 51 6.5 4.3 0.4 0.2 17.6 28.3 

18:30 – 0 –  –  –  0 0       

20:00 – 0 –  –  –  8 18 6.6 10.8 1.6 5.7 13.7 16.1 

22:00 – 3 – 10.4 – 8.1 – 12.7 8 1 7.8 16.4 2.8  13.1  

Лето / Summer 

01:00 2 0 20.0  20.0  20.0  4 3 6.1 3.6 0 0 16.5 6.1 

04:00 1 0 0      6 0 16.4  4.8  43.1  

07:00 0 0       1 37 6.4 4.1  0.4  23.5 

11:00 15 0 18.4  2.1  51.5  1 0 9.0      

13:00 0 0       0 24  57.1  3.9  134 

17:00 7 0 19.8  9.1  51.3  0 8  27.0  1.2  68.6 

20:00 0 0       31 6 25.3 47.4 22.3 11.8 62.0 103 

22:30 0 0       4 0 24.9  11.6  33.2  

Осень / Autumn 

00:30 15 0 15.3  4.2  42.1  1 0 0      

06:00 22 6 10.5 4.8 4.2 0.1 42.1 10.3 0 6  1.3  0.4  2.0 

09:00 21 0 7.1  0.5  18.1  0 0       

12:00 1 12 5.6 5.4  1.4  11.3 0 28  1.8  0.3  7.3 

16:00 0 2  9.4  8.4  10.4 1 3 5.7 20.9  0.4  36.4 

19:00 5 2 27.4 9.3 10.6 7.2 49.0 11.4 0 1  6.0     
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Результаты наших гидроакустических иссле-
дований показывают, что в это время суток 
ряпушка образует шарообразные стаи из не-
скольких десятков особей, активно переме-
щающиеся в водной толще, преимущественно 
в мета- и гиполимнионе. Наиболее вероятно, 
что подъем стаи в поверхностные богатые зоо-
планктоном слои эпилимниона для питания 
происходит на короткое время, в течение кото-
рого этот холодолюбивый вид может нахо-
диться при более высокой температуре среды. 
Максимальные средние значения ИН (57.1 ‱) 
наблюдались в полдень и оставались высокими 
вплоть до ночного времени (57.1, 27.0, 
47.4 ‱), на протяжении этого времени пере-
славская ряпушка интенсивно питается. Далее 
наблюдалось снижение ИН до 3.6–4.1 ‱ 
вследствие переваривания и снижения интен-
сивности питания в темное время суток, о чем 
сообщалось ранее [Кияшко, Половкова, 1983 
(Kiyashko, Polovkova, 1983)]. 

В октябре 2015 г. уловы ряпушки в при-
донном горизонте крайне низки (0.08 экз./ч 
постановки сети) и представлены особями 
с низкими ИН, значения которых не превыша-
ют 5.7 ‱. Уловы ряпушки в поверхностном 
горизонте значительно выше (2.67 экз./ч по-
становки сети), что, в совокупности с высоки-
ми ИН (до 49.0 ‱ у отдельных особей) свиде-
тельствует об ее питании исключительно 

в верхних слоях воды в это время года 
(табл. 2). Однако, осенью максимальные зна-
чения ИН наблюдаются не в светлое время су-
ток, как летом, а после заката. Среднее значе-
ние ИН на закате (в 19 ч) составляет 27.4 ‱ и 
постепенно снижается на протяжении ночи, 
достигая своих наименьших значений после 
рассвета (9 ч) и к полудню. Обращают на себя 
внимание отдельные особи с высоким ИН 
(до 42.1 ‱), встречающиеся в это время года 
на протяжении всего темного времени суток. 

В ноябре 2016 г. уловы ряпушки в при-
донном горизонте низки (1.6 экз./ч постановки 
сети) и представлены особями, средние значе-
ния ИН которых не превышают 6.0 ‱. Уловы 
в поверхностном горизонте еще ниже 
(0.9 экз./ч постановки сети), но средние 
ИН немного выше (4.8–9.4 ‱, до 11.4 ‱ 
у отдельных рыб) по сравнению с ИН особей, 
отловленных в придонном слое (1.3–6.0 ‱, 
до 36.4 ‱ у рыб в дневное время, рис. 9.9). 
Обращают на себя внимание высокие средние 
ИН у особей в дневное время (в 16 ч). Осенью 
2016 г. максимальная накормленность ряпушки 
наблюдается в светлое время суток. Ночью 
среднее значение ИН в придонном слое со-
ставляет 1.3–1.8 ‱ и постепенно нарастает, 
достигая максимальных значений (2.1–6.0 ‱, 
до 36.4 ‱ у отдельных особей) днем (в 16 ч). 

ЗАКЛЮЧЕНИЕ 
Суточный ритм питания переславской 

ряпушки невозможно описать некой простой 
закономерностью, которой бы подчинялись все 
особи популяции: степень наполнения пище-
варительного тракта отдельных рыб заметно 
отличается от средней величины, характерной 
популяции в конкретный момент. По всей ви-
димости, это признак наличия кратковремен-
ных вертикальных пищевых миграций, совер-
шаемых не ежесуточно, а с более длительным 
интервалом. 

В период летней термической стратифи-
кации оз. Плещеево ряпушка может совершать 
подъем в верхние наиболее прогретые слои 
эпилимниона только в те годы, когда биомасса 
зоопланктона в мета- и гиполимнионе не дос-
таточна. Вероятно, энергетически оправданы 
лишь кратковременные выходы в теплые воды, 
т. к. энергозатраты при повышении температу-
ры организма также возрастают. 

Осенью условия существования пере-
славской ряпушки сходны с таковыми в весен-

ний период: в результате дестратификации во-
доема от поверхности до дна устанавливается 
низкая температура и высокое содержание ки-
слорода, также происходит снижение биомас-
сы зоопланктона. Однако динамика уловов ря-
пушки, а также особенности суточного ритма 
питания указывают на различные стратегии 
управления затратами энергии в эти сезоны. 
Весной ряпушка активно двигается, питаясь 
многочисленными мелкими объектами, затра-
чивая на это энергию. Осенью ее двигательная 
активность снижена, благодаря чему удается 
экономить энергию перед нерестом. 

Дальнейшие исследования закономерно-
стей суточных вертикальных перемещений ря-
пушки потребуют анализа картины стратифика-
ции водной среды по температуре и растворен-
ному кислороду,  привлечения данных о верти-
кальном распределении зоопланктона, наблюде-
ний суточной динамики вертикального распре-
деления рыб гидроакустическим методом. 
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STUDY ON THE PROBLEM OF PERESLAVL VENDACE (COREGONUS ALBULA) DIEL 
FEEDING PERIODICITY  

M. I. Malin, I. P. Malina, I. V. Shlyapkin 
Papanin Institute for Biology of Inland Waters Russian Academy of Sciences, 

Borok, Nekouzski raion, Yaroslavl oblast, 152742, Russia, e-mail: mishuk@ibiw.ru 

Diel dynamics of stomach fullness of Pereslavl vendace, an endemic population of vendace (Coregonus albu-
la) inhabits Lake Pleshcheyevo, is analyzed. Fish sampling is performed with gill nets in spring, summer and fall 
during 2015–2016. Gill netting was conducted in both surface (0–5 m) and bottom water layers. Time interval 
between net checks not exceed 3–4 hours. Total catch of 80 gillnetting efforts is 901 ind. of Pereslavl vendace, 
for 522 of them the fullness stomach index is determined. In some years when zooplankton biomass in meta- and 
hypolimnion is not enough for feeding, Pereslavl vendace is able to migrate in the upper and most warmer water 
layer during the period of summer thermal stratification of the lake. Pereslavl vendace living conditions during 
the spring and fall are similar but different values of catch per unit effort and diel dynamics of stomach fullness 
index in these periods are pointing to different strategies of energy use. During the spring vendace is spending 
energy on movements due to necessity to feed on numerous small objects. During the fall vendace movements 
are minimal for saving the energy before coming spawning. 

Keywords: Pereslavl vendace, Coregonus albula, Lake Pleshcheyevo, seasonal dynamics, diel feeding 
periodicity 
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