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Представлены результаты многолетних исследований в режиме мониторинга динамики числен-
ности вида-вселенца Cercopagis pengoi (Ostroumov, 1891) в Вислинском (Калининградском) заливе 
Балтийского моря и его воздействия на структурно-функциональную организацию сообщества зо-
опланктона. Получены данные о влиянии вселенца на таксономическую структуру зоопланктона и 
его продукционные характеристики. Установлено, что в многолетнем аспекте сложность сообщества 
в целом увеличилась, а величина пресса C. pengoi на зоопланктон, рассчитанная по Импакт-индексу, 
снизилась. В то же время, численность и продукция доминирующих видов Rotifera, Cladocera и Co-
pepoda снизились. Для прогностических целей рассчитано уравнение зависимости величины пресса 
хищного вселенца на сообщество зоопланктона от средней плотности его популяции.

Ключевые слова: Вислинский залив, Балтийское море, зоопланктон, Cercopagis pengoi, таксоно-
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Введение
Расширение ареалов видов способствует 

увеличению биологического разнообразия, 
однако неконтролируемое вселение в водоёмы 
и натурализация потенциально опасных чуже-
родных организмов ставит актуальные задачи 
по изучению их воздействия на структур-
но-функциональную организацию сообществ 
гидробионтов и экосистем в целом [Алимов и 
др., 2004; Дгебуадзе и др., 2006, 2008; Telesh, 
2017; Самые опасные…, 2018; Skarlato et al., 
2018]. Чужеродные виды попадают в водоёмы 
разными путями, из которых наиболее важным 
является судоходство [Алимов и др., 2004]. 
При этом выжить в новых условиях и натура-
лизоваться могут, как правило, только виды с 
эффективными адаптивными стратегиями и 

широкой экологической валентностью, обла-
дающие высокой конкурентной способностью 
[Скарлато, Телеш, 2017; Schubert et al., 2017]. 
Однако исход этих конкурентных взаимодей-
ствий не всегда благоприятен для популяций 
аборигенных видов [Telesh et al., 2016]. 

В 1992 г. в Рижском заливе Балтийского моря 
был впервые обнаружен новый для данного 
региона вид ветвистоусых ракообразных Пон-
то-Каспийского происхождения – Cercopagis 
pengoi (Ostroumov, 1891) [Ojaveer, Lumberg, 
1995]. С этого этапа началась быстрая ко-
лонизация Балтики этим видом, и в течение 
нескольких лет он успешно распространился 
по всей акватории моря: с 1995 г. церкопагис 
обитает в Финском заливе [Раnоv et al., 1996], 
с 1997 г. – у побережья Швеции и в централь-
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ной открытой части Балтики [Gorokhova et 
al., 2000], с 1999 г. – в Гданьской впадине и 
Слупском жёлобе, а также Гданьском, Вис-
линском и Куршском заливах [Науменко, По-
лунина, 2000; Panov et al., 1996, 1999; Telesh, 
Ojaveer, 2002].

Вселение относительно крупного (длина 
тела до 3.0 мм, длина хвостовой иглы в 3–7 раз 
превышает длину тела рачка) хищного беспо-
звоночного в Балтийское море и его эстуарии 
сразу же привлекло пристальное внимание 
исследователей. Были начаты наблюдения за 
динамикой численности этого вида и изуче-
ние его биологии, вскоре позволившие при-
близиться к пониманию возможных причин, 
способствовавших его расселению [Телеш и 
др., 2000; Крылов и др., 2004; Телеш, 2006; 
Litvinchuk, Telesh, 2006]. Был разработан ал-
горитм оценки (Импакт-индекс) воздействия 
этого хищного вселенца на аборигенные 
планктонные сообщества [Телеш и др., 2001; 
Laxson et al., 2003], а также изучена его роль в 
трофических цепях высшего порядка [Antsu-
levich, Välipakka, 2000; Gorokhova et al., 2004]. 
Результаты этих исследований дали возмож-
ность охарактеризовать современный ареал 
и многие особенности биологии C. pengoi в 
Балтийском море и отдельных частях его ак-
ватории [Телеш, 2018]. 

Вислинский залив, расположенный в 
юго-восточной части Балтийского моря и 
представляющий собой полузамкнутый эвтро-
фный эстуарий лагунного типа [Науменко, 
2010; Schubert, Telesh, 2017], также подвергся 
«атакам» чужеродных видов водных беспо-
звоночных. Этим инвазиям способствовал 
интенсивный водообмен с Балтийским морем, 
который в значительной степени определя-
ет температурный и соленосный режимы в 
заливе, характеризующиеся существенными 
колебаниями параметров: например, солёность 
воды в заливе колеблется от 1 до 8‰ [Сенин 
и др., 2004]. 

Масштабные вселения чужеродных видов 
в Вислинский залив отмечались с 1989 г. [На-
уменко, 2010; Рудинская, Гусев, 2012]. Этот 
инвазионный процесс, продолжающийся уже 
в течение трёх десятилетий, можно разделить 

на три периода. Первый период (1989–1999 
гг.) связан с вселением и натурализацией се-
вероамериканского вида полихет Marenzelleria 
neglecta Sikorski & Bick, 2004 и изменениями 
в структуре донного сообщества Вислинского 
залива [Rudinskaya, 1999; Ежова и др., 2004]. 
Второй период (1999–2008 гг.) сопряжён с по-
явлением и натурализацией хищных ветвисто-
усых рачков C. pengoi, которые стали важным 
компонентом планктонного сообщества Вис-
линского залива [Науменко, Полунина, 2000]. 
Третий период определяется масштабным 
вселением в залив в 2009 г. двустворчатых 
моллюсков Rangia cuneata (G.B. Sowerby I, 
1832) [Рудинская, Гусев, 2012] и продолжается 
в наши дни. 

В настоящее время в Вислинском заливе 
зарегистрировано в общей сложности 22 чу-
жеродных вида из различных таксономических 
групп [Науменко, 2010; Рудинская, Гусев, 
2012]. В составе сообщества зоопланктона из 
чужеродных видов следует особо отметить 
веслоногих ракообразных Acartia tonsa Dana, 
1849 и хищных ветвистоусых рачков C. pengoi.

Предыдущие наблюдения за динамикой 
численности и биомассы C. pengoi в Вислин-
ском заливе в режиме мониторинга позволили 
получить и обобщить сведения о сезонной 
и многолетней динамике популяции этого 
вселенца [Науменко, 2018], а также выявить 
особенности онтогенетического развития 
вида [Полунина, 2017]. В то же время, вопрос 
о воздействии церкопагиса на структуру и 
функционирование сообщества зоопланктона 
Вислинского залива долгие годы оставался 
открытым [Науменко, Телеш, 2008].

Целью данной работы было изучение 
функциональной роли популяции C. pengoi 
и количественная оценка воздействия этого 
хищного вселенца на таксономическую струк-
туру, сложность сообщества и продукционные 
характеристики зоопланктона в Вислинском 
заливе. 

Материал и методика
Материалом для данной работы послужили 

пробы зоопланктона, собранные в 1979–2016 
гг. Пробы собирали в российской части Вис-
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линского залива в режиме мониторинга один 
раз в месяц, с мая по ноябрь, на 9 стандартных 
станциях, расположенных согласно гидро-
логическому делению водоёма [Чечко, 2002] 
(рис.1). 

Орудием лова служил 5-литровый планкто-
нобатометр Дьяченко–Кожевникова [Столбу-
нова, Кожевников, 1977]. На каждой станции 
отбирали интегральную пробу с трёх гори-
зонтов (поверхностного: 0.5 м, среднего: 
1.0–1.5 м и нижнего: более 2.5 м), которую 
процеживали через газ со стороной ячеи 150 
мкм. Пробы фиксировали 4%-м формалином 
с добавлением сахарозы для предотвращения 
выпадения яиц из марсупиев у ветвистоусых 
ракообразных [Haney, Hall, 1973]. Для анализа 
использовали массив данных за май–август с 
1979 по 2016 г., который составил 990 количе-
ственных проб. 

Камеральную обработку проб осуществляли 
по общепринятой методике счётным методом 
Гензена [Киселёв, 1969; Салазкин и др., 1984]. 
Ракообразных сортировали на размерно-воз-
растные группы, соответствующие стадиям 
развития. У Copepoda науплии классифициро-

вали на ортонауплии и метанауплии, копепо-
диты – на I–III и IV–V стадии, половозрелых 
особей – на самцов, самок без яйцевых мешков 
и самок с яйцевыми мешками. У Cladocera 
выделяли размерно-возрастные группы, со-
ответствующие стадиям развития (линькам). 
У рачков C. pengoi размером от 0.50 мм до 
3.00 мм выделяли размерные группы с шагом 
0.25 мм. Биомассу организмов определяли 
по зависимостям массы тела от длины особи 
[Балушкина, Винберг, 1979а, 1979б]. 

Расчёт скорости продукции и интегральной 
продукции зоопланктона, а также его функ-
циональных характеристик производили по 
программе Е.В. Щукиной; в основу алгоритма 
положены общепринятые способы расчёта 
продукции [Науменко, 2010]. Исходными 
данными для расчёта продукции зоопланктона 
служили: численность, средняя длина особи, 
стадия развития особи (для копепод), начало 
размерного интервала (для кладоцер), плодо-
витость; учитывалась поправка на температуру 
воды. При внесении температурных поправок 
коэффициент Q10 для длительности развития 
принимали равным 2–3, для скорости обмена 

Рис. 1. Карта-схема расположения станций отбора проб в Вислинском заливе [по Науменко, 2018, с изменениями].
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2.25 [Иванова, 1985]. Энергетический эквива-
лент сырого вещества гидробионтов считали 
равным 0.5 кал/мг [Алимов и др., 2013]. 

Определение рационов беспозвоночных 
произведено с учётом усвояемости пищи, 
которая принималась равной для мирных 0.6, 
всеядных 0.7, хищников 0.8. К мирным беспо-
звоночным отнесены все кладоцеры (кроме 
лептодоры и церкопагиса), науплиальные и 
младшие копеподитные стадии всех весло-
ногих, а также вся популяция диаптомусов и 
коловратки (кроме аспланхн и трихоцерок). В 
число хищников включены IV–VI копеподит-
ные стадии Megacyclops viridis Jurine, 1820 
(численность которых в Вислинском заливе 
низка), коловратки рода Trichocerca, а также 
ветвистоусые ракообразные Leptodora kindtii 
Focke, 1844 и C. pengoi. Старшие копеподит-
ные стадии остальных веслоногих рачков, а 
также аспланхны отнесены к всеядным видам 
[Крылов, 1989; Монаков, 1998].

Воздействие (Импакт-индекс, I) популяции 
C. pengoi на структуру и функционирование 
сообщества зоопланктона Вислинского залива 
было оценено по методу, основанному на со-
отношении рациона церкопагиса и продукции 
его потенциальных пищевых объектов [Телеш 
и др., 2001]. Расчёт выполняли по формуле:

I = (Ncerco/ Nz) × (Ccerco / Phz)   

где I – мера воздействия (Импакт-индекс) цер-
копагиса на сообщество зоопланктона (безраз-
мерная величина, изменяющаяся в пределах от 
0 до 1), Ncerco – численность C. pengoi (экз./м3), 
Nz – общая численность зоопланктона (экз./
м3), Ccerco – рассчитанный суточный рацион C. 
pengoi (кал/м3 за сутки), Phz – суточная продук-
ция нехищного зоопланктона, которым может 
питаться C. pengoi (кал/м3 за сутки).

Пресс хищного питания C. pengoi на со-
общество зоопланктона оценивали в период 
максимальной численности вселенца. Основы-
ваясь на собственных и литературных данных, 
в качестве потенциальных жертв церкопагиса 
рассматривали всех нехищных ветвистоусых 
ракообразных, науплиев, копеподитов I–III 
стадий веслоногих ракообразных, а также I–VI 

стадии Calanoida (Eurytemora affinis, Acartia 
tonsa) [Laxson et al., 2003].

При анализе данных материал был разде-
лён на временные периоды: 1979–1988 гг. 
(отсутствие значимых вселенцев в экосисте-
ме), 1989–1998 гг. (вселение и натурализация 
полихет M. neglecta [Науменко и др., 2014]), 
1999–2008 гг. (вселение и натурализация C. 
pengoi), 2009–2016 гг. (вселение и натурали-
зация двустворчатых моллюсков R. cuneata 
[Рудинская, Гусев, 2012]). Сравнительный ана-
лиз средних значений численности и биомассы 
изучаемых групп для этих четырёх периодов 
времени проводился с помощью множествен-
ного сравнения Тьюки при уровне значимости 
p<0.05. В тех случаях, когда наблюдались 
значимые (p<0.05) различия между средними 
значениями, то есть при наличии тренда, ис-
пользовали нелинейные модели регрессии для 
количественного описания этих тенденций. 
Адекватность модели оценивали с помощью 
R2. Статистический анализ проводили с помо-
щью Statistica 7 и с использованием языка R в 
среде R Studio 1.0.44.

Далее в таблицах и по тексту указаны сред-
немноголетние значения численности, биомас-
сы и других показателей и их среднеквадрати-
ческое отклонение (±σ); на рисунках отражены 
только +σ. 

Результаты
Структура сообщества. Зоопланктон Вис-

линского залива представлен 74 таксонами 
рангом ниже рода: Rotifera – 36; Cladocera – 16; 
Copepoda – 22 (табл.). 

В структуре сообщества зоопланктона по 
численности преобладали Rotifera и Copep-
oda, относительная численность которых в 
многолетнем аспекте существенно не меня-
лась. Доля Cladocera была незначительной: 
2–4% от общей численности зоопланктона 
(рис. 2).

По численности среди коловраток домини-
ровали Filinia longiseta (36%); также преоб-
ладали Keratella quadrata (16%), Brachionus 
angularis (11%) и K. cochlearis (7%). (Полные 
латинские названия видов с указанием авто-
ров приведены в Таблице.) У ветвистоусых 



Российский Журнал Биологических Инвазий № 2, 2019

68

Таблица. Современный видовой состав зоопланктона Вислинского залива (жирным шрифтом выделены виды, 
впервые обнаруженные в заливе [по Науменко, 2010].

№ п/п Вид Дата 
обнаружения

Место 
обнаружения Источник

Rotifera Cuvier, 1817
1 Asplanchna priodonta Gosse, 1850 С*, П Vanhöffen, 1917
2 Brachionus angularis Gosse, 1851 С, П Vanhöffen, 1917
3 Brachionus calyciflorus Pallas, 1766 П Różańska, 1963

4 Brachionus calyciflorus amphiceros 
Ehrenberg, 1838 С, П Vanhöffen, 1917

5 Brachionus calyciflorus anureiformis 
Brehm, 1909 05.07.1984 5** Науменко, 2010

6 Brachionus calyciflorus spinosus 
Wierzejski, 1891 28.11.1986 4 Науменко, 2010

7 Brachionus diversicornis homocerus 
(Wierzejski, 1891) 16.08.1988 6 Науменко, 2010

8 Brachionus leydigi Cohn, 1862 07.06.1989 7–9 Науменко, 2010
9 Brachionus plicatilis Mueller, 1786 11.06.1979 9 Науменко, 2010

10 Brachionus quadridentatus brevispinus 
Ehrenberg, 1832 21.06.1984 1–3 Науменко, 2010

11 Brachionus quadridentatus hyphalmyros 
Tschugunoff, 1921 21.06.1984 1 Науменко, 2010

12 Brachionus quadridentatus quadridentatus 
Hermann, 1783 П Różańska, 1963

13 Brachionus rubens Ehrenberg, 1838 11.06.1979 1 Науменко, 2010
14 Brachionus urceus (Linnaeus, 1758) С, П Vanhöffen, 1917

15 Euchlanis dilatata dilatata Ehrenberg, 
1832 С, П Vanhöffen, 1917

16 Filinia longiseta (Ehrenberg, 1834) С, П Vanhöffen, 1917
17 Hexarthra fennica (Levander, 1892) С Różańska, 1963
18 Kellicottia longispina (Kellicott, 1879) П Różańska, 1963

19 Keratella cochlearis cochlearis (Gosse, 
1851) С, П Vanhöffen, 1917

20 Keratella cochlearis tecta (Gosse, 1851) С, П Różańska, 1963

21 Keratella cruciformis cruciformis 
(Thompson, 1892) С, П Vanhöffen, 1917

22 Keratella irregularis Lauterborn, 1898 С, П Vanhöffen, 1917
23 Keratella quadrata (O.F. Muller, 1786) С, П Różańska, 1963
24 Notholca acuminata (Ehrenberg, 1832) С, П Vanhöffen, 1917
25 Notholca squamula (O.F. Muller, 1786) П Różańska, 1963
26 Notholca striata (O.F. Muller, 1786) П Różańska, 1963
27 Polyarthra dolichoptera Idelson, 1925 03.05.1983 2 Науменко, 2010
28 Polyarthra trigla Ehrenberg С, П Vanhöffen, 1917
29 Rotaria rotatoria (Pallas, 1766) С, П Vanhöffen, 1917
30 Synchaeta baltica Ehrenberg, 1834 24.04.1989 4–9 Науменко, 2010
31 Synchaeta grandis Zacharias, 1893 23.06.2004 7 Науменко, 2010
32 Synchaeta monopus Plate, 1889 15.05.2003 3–9 Науменко, 2010
33 Synchaeta sp. Ehrenberg, 1832 С, П Różańska, 1963
34 Testudinella patina (Hermann, 1783) П Różańska, 1963

35 Trichocerca capucina (Wierzejski and 
Zacharias, 1893) 21.06.1985 3–9 Науменко, 2010

36 Trichocerca sp. Lamarck, 1801 С Vanhöffen, 1917
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Примечание: *С – солоноватоводная, П – пресноводная и М – морская части Вислинского залива; ** – номер 
станции (как на рис. 1). 

Cladocera Latreille, 1829
37 Bosmina longirostris (O.F. Müller, 1776) С, П Vanhöffen, 1917
38 Cercopagis pengoi (Ostroumov, 1891) 09.08.1999 3–9 Науменко, 2010

39 Ceriodaphnia quadrangula (O.F. Müller, 
1785) П Różańska, 1963

40 Ceriodaphnia reticulata (Jurine, 1820) П Крылова, 1985
41 Chydorus sphaericus (O.F. Mueller, 1785) П Różańska, 1963
42 Daphnia cristata Sars П Крылова, 1985
43 Daphnia cucullata G.O. Sars С, П Vanhöffen, 1917
44 Daphnia longispina (O.F. Mueller, 1785) С, П Vanhöffen, 1917

45 Diaphanosoma brachyurum (Liévin, 
1848) С, П Vanhöffen, 1917

46 Eubosmina coregoni (Baird, 1857) С, П Vanhöffen, 1917
47 Eubosmina maritima (P.E. Müller, 1867) С, П Vanhöffen, 1917
48 Evadne nordmanni Lovén, 1836 М, С Vanhöffen, 1917
49 Leptodora kindtii (Focke, 1844) С, П Vanhöffen, 1917
50 Moina sp. Baird, 1850 16.08.1988 1 Науменко, 2010
51 Pleopsis polyphemoides (Leuckart, 1859) М, С Vanhöffen, 1917
52 Pleuroxus uncinatus Baird, 1850 С, П Vanhöffen, 1917

Copepoda Milne-Edwards, 1840
53 Acartia bifilosa (Giesbrecht, 1881) М, С Vanhöffen, 1917
54 Acartia longiremis (Lilljeborg, 1853) М, С Różańska, 1963
55 Acartia tonsa Dana, 1849 С Różańska, 1963

56 Canthocamptus staphylinus (Jurine, 
1820) 05.07.1994 1–4, 9 Науменко, 2010

57 Cyclops scutifer G.O. Sars, 1863 03.12.1991 1 Науменко, 2010
58 Cyclops strenuus Fischer, 1851 С, П Vanhöffen, 1917
59 Cyclops vicinus Ulyanin, 1875 П Różańska, 1963
60 Diacyclops bicuspidatus (Claus, 1857) С, П Vanhöffen, 1917
61 Diaptomus graciloides Lilljeborg, 1888 П Крылова, 1985
62 Eucyclops serrulatus (Fischer, 1851) П Крылова, 1985
63 Eurytemora affinis (Poppe, 1880) С, П Vanhöffen, 1917
64 Eurytemora hirundoides (Nordquist) С, П Vanhöffen, 1917
65 Megacyclops gigas (Claus, 1857) 23.05.1979 1, 9 Науменко, 2010
66 Megacyclops viridis (Jurine, 1820) С, П Vanhöffen, 1917
67 Mesocyclops dybowskii (Lande, 1890) 15.05.1997 1 Науменко, 2010
68 Mesocyclops leukarti (Claus, 1857) С, П Vanhöffen, 1917
69 Nannopus palustris Brady, 1880 С, П Vanhöffen, 1917
70 Nitokra hibernica (Brady, 1880) С, П Vanhöffen, 1917
71 Paracyclops fimbriatus (Fischer, 1853) 15.05.1997 7 Науменко, 2010
72 Pseudocalanus elongatus (Boeck, 1865) С, П Różańska, 1963
73 Temora longicornis (O.F. Müller, 1785) С, П Vanhöffen, 1917

74 Thermocyclops oithonoides (G.O. Sars, 
1863) 29.06.1999 1 Науменко, 2010
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ракообразных по численности доминировали 
Diaphanosoma brachiurum (95%), у веслоно-
гих ракообразных – E. affinis (70%) и A. tonsa 
(20%). Структура зоопланктона по биомассе 
менялась в разные временные периоды (рис. 
3).

До вселения C. pengoi доля веслоногих 
ракообразных в биомассе зоопланктона Вис-

Рис. 2. Вклад Rotifera, Cladocera и Copepoda в структуру сообщества зоопланктона (% от общей численности, p>0.05).

Рис. 3. Вклад Rotifera, Cladocera и Copepoda в структуру сообщества зоопланктона (% от общей биомассы, p>0.05).

линского залива составляла 70%. Однако нату-
рализация крупного хищника в планктонном 
сообществе в 1999–2008 гг. способствовала 
снижению вклада Copepoda в общую биомассу 
зоопланктона до 30%. Одновременно возросла 
роль Rotifera (44%). В летний период преобла-
дали науплиальные и младшие копеподитные 
стадии E. affinis и A. tonsa, что выражалось в 
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снижении биомассы копепод. Увеличение доли 
коловраток в биомассе зоопланктона связано с 
высокой численностью F. longiseta и B. angu-
laris. Вселение и натурализация двустворчатых 
моллюсков R. cuneata изменили структуру 
биомассы зоопланктона. Ведущую роль стали 
играть ракообразные, причём возросло зна-
чение ветвистоусых ракообразных (до 40%) 
и были отмечены вспышки численности D. 
brachiurum. 

Наблюдалась тенденция снижения числен-
ности коловраток B. angularis (R2 = 0.5; p<0.05) 
и F. longiseta (R2 = 0.9; p<0.05), в то время как 
динамика численности K. quadrata и K. cochle-
aris не имела чёткой направленности. Однако 

в целом в многолетнем аспекте динамика 
численности массовых видов Rotifera была 
сходной (рис. 4). 

В период вселения и натурализации C. 
pengoi отмечен пик численности вышеупо-
мянутых видов коловраток, затем следовало 
снижение этого показателя. Следующий пик 
развития коловраток совпал с периодом все-
ления и натурализации моллюсков R. cuneata. 
В настоящее время численность коловраток 
резко снизилась. Численность доминирующих 
видов ветвистоусых и веслоногих ракообраз-
ных имела тенденцию к снижению (рис. 5).  

Наиболее чётко снижение численности от-
мечено у L. kindti (R2 = 0.7; p<0.05) и E. affinis 

Рис. 4. Средняя за май – август численность массовых видов Rotifera и всех коловраток в Вислинском заливе.
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(R2 = 0.98; p< 0.05), в то время как у D. brachi-
urum и A. tonsa этого не наблюдалось.

Функционирование сообщества зооплан-
ктона оценивали по величине суточной про-
дукции (рис. 6). 

Продукция коловраток и веслоногих ра-
кообразных снижалась (R2 = 0.4; p<0.05). У 
ветвистоусых ракообразных в целом (за исклю-
чением лептодоры) такого тренда не наблюда-
лось, в то время как продукция зоопланктона 
в целом снизилась. Следует отметить устой-
чивое снижение суточной удельной скорости 
продукции (Св) в популяции ведущего вида 
зоопланктона Вислинского залива – E. affinis 
(R2 = 0.97; p<0.05) после вселения и натура-
лизации C. pengoi (рис. 7).

Воздействие хищного питания C. pengoi на 
сообщество зоопланктона, рассчитанное по 
Импакт-индексу, в период вселения и натура-
лизации было незначительным: максимум I = 
0.1 (рис. 8). 

В дальнейшем до 2008 г. при одинаковой 
средней численности вида его воздействие 
на зоопланктон увеличивалось; однако после 

натурализации вселенца в Вислинском зали-
ве, начиная с 2009 г., отмечено резкое сниже-
ние величины Импакт-индекса. Рассчитано 
уравнение экспоненциальной зависимости 
величины пресса C. pengoi на зоопланктон 
от его средней численности в период мак-
симальной плотности популяции вселенца 
(рис. 8 А).

Обсуждение
Вселение в планктонное сообщество хищ-

ного беспозвоночного, как правило, приводит 
к увеличению биологического разнообразия 
[Дгебуадзе и др., 2006, 2008; Самые опас-
ные…, 2018] и одновременно способствует 
увеличению межвидовой конкуренции [Пав-
лов и др., 2006; Telesh et al., 2016]. Вселение C. 
pengoi в солоноватоводный Вислинский залив 
Балтийского моря на первом этапе не привело 
к каким-либо существенным изменениям в 
таксономическом составе зоопланктона, со-
ставе доминирующих видов, а также структуре 
сообщества по численности [Науменко, Телеш, 
2008]. В то же время, структура зоопланктона 
по биомассе в период натурализации вселенца 

Рис. 5. Средняя за май – август численность массовых видов Cladocera и Copepoda в Вислинском заливе.
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Рис. 6. Многолетняя динамика средней за май – август суточной продукции зоопланктона в Вислинском заливе.

Рис. 7. Суточная удельная скорость продукции (Св) популяции Eurytemora affinis в Вислинском заливе.
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Рис. 8. Связь между воздействием Cercopagis pengoi на зоопланктон и среднегодовой численностью этого вселенца 
в Вислинском заливе. А, зависимость Импакт-индекса от средней численности C. pengoi (n=14; R2=0.79; p<0.05); 
Б, величина пресса C. pengoi на зоопланктон и численность этого вида, осреднённые за разные периоды иссле-
дований (см. разъяснения в тексте; для этапов 1999–2003, 2004–2008 и 2009–2013 гг. n=5; для 2014–2016 гг. n=3).

(1999–2008 гг.) претерпела изменения: увели-
чилась относительная биомасса Cladocera, в 
то время как биомасса Copepoda значительно 
снизилась. 

Следует отметить, что под воздействием 
видов-вселенцев, как правило, не происходит 
изменения видового состава, но часто отме-
чается смена доминирующих видов [Telesh 
et al., 2016]. Так, массовым видом в сообще-
стве зоопланктона в солоноватоводной части 
эстуария р. Нева с конца 1990-х гг. стал C. 
pengoi, который успешно натурализовался в 
эстуарии и заменил веслоногих ракообразных 
E. affinis, которые доминировали ранее, до 
вселения церкопагиса [Телеш, 2006]. После 
вселения и натурализации церкопагиса в этом 
эстуарии увеличилась относительная биомасса 

ветвистоусых ракообразных, которая затем 
снизилась вследствие сокращения популяции 
этих крупных рачков [Телеш, 2012]. Общее ви-
довое разнообразие сообщества зоопланктона 
в Вислинском заливе после инвазии C. pengoi 
не увеличилось.

Увеличение продукции зоопланктона после 
вселения хищных беспозвоночных отмечалось 
во многих водоёмах [Алимов и др., 2004]. В 
Вислинском заливе в период натурализации 
C. pengoi (1999–2008 гг.) также наблюдалось 
повышение суточной продукции зоопланкто-
на; увеличилась также и первичная продукция 
[Aleksandrov, Rudinskaya, 2016]. Однако после 
2009 г., когда залив дополнительно подвергся 
инвазии мощных фильтраторов – двуствор-
чатых моллюсков Rangia cuneata, произошло 
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снижение суточной продукции зоопланктона, 
особенно ветвистоусых и веслоногих рако-
образных. Величина первичной продукции в 
заливе сократилась примерно в 3 раза [Aleksan-
drov, Rudinskaya, 2016]; при этом численность 
и биомасса доминирующего вида E. affinis 
снизились, уменьшилась также и удельная 
скорость продукции популяции этих копепод.

По мнению авторов, вселение в водоём 
мощного фильтратора создало напряжённые 
трофические отношения среди фитофагов, 
что также привело к снижению численности 
вселенцев C. pengoi, основу рациона которых 
составляли крупные коловратки, мелкие виды 
кладоцер и копеподы E. affinis. Ранее в экспе-
рименте было показано, что C. pengoi может 
подавлять развитие популяции E. affinis [Le-
htiniemi, Gorokhova, 2008]. Натурные данные 
подтвердили, что вселение C. pengoi в вос-
точную часть Финского залива также способ-
ствовало снижению численности и биомассы 
доминирующего вида E. affinis [Телеш, 2012]. 
Несмотря на увеличение первичной продукции 
в этом районе, продукция зоопланктона сни-
зилась, что повлекло изменение спектров пи-
тания промысловых видов рыб. В частности, 
показано, что в питании балтийской сельди 
стал преобладать C. pengoi, который заменил 
ранее составлявший основу их рациона вид, 
E. affinis; однако хищник-вселенец оказался 
менее калорийный, чем абориген-эвритемора, 
и это послужило одной из причин сокращения 
вылова балтийской сельди в Финском заливе 
[Голубков и др., 2010]. Между тем, новые дан-
ные о биологии С. peпgoi в Финском заливе и 
рассчитанные уравнения соотношения между 
углеродной и сухой массой тела этих рачков 
[Telesh, 2017] в перспективе будут способ-
ствовать более точному описанию динамики 
трофических сетей в экосистемах водоёмов, 
подвергшихся инвазии C. pengoi, обладающего 
большим потенциалом к трансформации пела-
гических сообществ и способного воздейство-
вать на баланс энергии в водоёме.

Сопоставление величин воздействия хищно-
го питания С. peпgoi на зоопланктон в разных 
районах Балтики позволяет утверждать, что 
пресс этого вселенца в Вислинском заливе 

существенно ниже, чем, например, в Финском 
заливе [Litvinchuk, Telesh, 2006]. Начиная с 
2009 г., величины Импакт-индекса С. peпgoi в 
Вислинском заливе резко снизились, что опре-
делялось невысокой численностью вселенца. 
Тем не менее, инвазия нового хищника в Вис-
линский залив способствовала усложнению 
трофической сети и повышению устойчивости 
сообщества к внешним воздействиям [Наумен-
ко, 2010, 2018]. Впервые рассчитанные нами 
в рамках данного исследования уравнения 
зависимости величины пресса хищного все-
ленца на сообщество от средней численности 
C. pengoi и суточной продукции нехищного 
зоопланктона имеют прогностическое зна-
чение для оценки успешности инвазионного 
процесса в планктоне эстуарных экосистем.

Заключение
Многолетние наблюдения за динамикой зоо-

планктонного сообщества Вислинского залива 
показали, что появление в экосистеме нового 
крупного ракообразного, способного к хищно-
му питанию, вызвало изменения в структуре 
и функционировании зоопланктона. Под воз-
действием C. pengoi отмечена трансформация 
структуры сообщества зоопланктона за счёт 
усложнения трофической сети, которая стала 
замыкаться двумя планктонными хищниками. 
В то же время, несмотря на снижение величин 
Импакт-индекса, отражающего трофический 
пресс вселенца на зоопланктон, отмечено до-
стоверное снижение численности и продукции 
доминирующих видов и особенно E. affinis. 
Подобная тенденция изменений в планктоне 
под воздействием C. pengoi характерна и для 
других эстуариев Балтийского моря. Нами 
впервые рассчитано уравнение зависимости 
величины пресса C. pengoi на сообщество 
зоопланктона от средней численности этого 
хищного вселенца, имеющее прогностическое 
значение для оценки успешности инвазионно-
го процесса в эстуариях. Кроме того, установ-
лено, что после вселения в донное сообщество 
Вислинского залива мощного фильтратора 
– моллюска Rangia cuneata, планктонный 
хищник Cercopagis pengoi стал достоверно 
снижать свою численность вследствие ухуд-
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шения трофических условий в пелагиали. В 
ближайшей перспективе эти процессы неиз-
бежно приведут к трансформации трофиче-
ской цепи в экосистеме Вислинского залива и 
сопутствующим изменениям в биологической 
продуктивности этого водоёма.
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The article presents the results of long-term monitoring studies of the abundance dynamics of the invasive 
species Cercopagis pengoi (Ostroumov, 1891) in the Vistula (Kaliningradskiy) Lagoon of the Baltic Sea and 
its impact on the structural and functional organization of zooplankton community. The data on the effect 
of the invader on zooplankton taxonomic structure and productivity were obtained. It was discovered that, 
on the long run, the general complexity of plankton community increased, while the impact of C. pengoi on 
zooplankton measured by the Impact-index decreased. At the same time, abundance and production of the 
dominant species of Rotifera, Cladocera and Copepoda decreased. For the prognostic purposes, the equation 
was calculated to correlate the predation pressure of C. pengoi on zooplankton community with the average 
abundance of this invader.

Key words: Vistula Lagoon, Baltic Sea, zooplankton, Cercopagis pengoi, taxonomic structure, produc-
tion, Impact index.


