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Исследования выполнены в эстуарии р. Обь и на прилегающем внутреннем шельфе Карского моря
в сентябре 2013 г. Для массовых видов мезозоопланктона (Cyclops sp., Senecella siberica, Limnocalanus
macrurus, Mysis oculata, Drepanopus bungei, Jashnovia tolli и Pseudocalanus sp.) показано, что характер их
пространственного распределения определяется особенностями пелагической среды в области эс-
туарной фронтальной зоны. Границы распространения одних видов (Cyclops sp., S. siberica, Pseudo-
calanus sp.) напрямую зависят от солености, другие виды (J. tolli, D. bungei, L. macrurus, M. oculata) на-
селяют область с широким диапазоном значений солености, при этом расположение максимумов
их численности может либо совпадать, либо быть разобщенным в пространстве. Популяции J. tolli,
D. bungei, Pseudocalanus sp. постоянно населяют слой под пикногалоклином, Cyclops sp., и M. оculata –
верхний перемешанный слой. Копеподы L. macrurus в разных районах эстуарной фронтальной зоны
могут совершать суточные миграции, поднимаясь ночью к поверхности или на протяжении суток
концентрироваться в слое под пикногалоклином. С различиями в характере распределения массо-
вых видов зоопланктона Обского эстуария связаны различия в характеристиках их питания. Про-
цесс утилизации биомассы и продукции автотрофного фитопланктона зоопланктоном наиболее
интенсивно происходит в области, включающую зону распресненных вод и прилегающий район
южной периферии эстуарной фронтальной зоны: ежесуточное суммарное потребление составляло
10–18% биомассы и 60–380% продукции водорослей. Непосредственно в эстуарной фронтальной
зоне выедание биомассы снижается до 2–7%, продукции – до 14%; на внутреннем шельфе – не пре-
вышает 1% биомассы и продукции фитопланктона.

DOI: 10.7868/S0030157416030047

ВВЕДЕНИЕ
Эстуарии – переходные зоны между морскими

и пресными местообитаниями, где в результате
взаимодействия речных и морских вод происхо-
дит резкая смена условий среды с пресноводных
на морские. Наиболее характерны для эстуарных
районов резкие изменения солености, концен-
траций биогенных элементов, взвешенного и рас-
творенного органического вещества, аллохтон-
ной органики. Планктонное сообщество пред-
ставлено специфическими комплексами видов,
адаптированных к обитанию в высокоградиентых
условиях среды, меняющейся вдоль течения, по
вертикали, в зависимости от сезона и от года к го-
ду. Комплекс доминирующих видов, населяю-
щий эстуарий р. Обь, включает солоноватоводных
копепод Jashnovia tolli, Drepanopus bungei, Limnocala-
nus macrurus и Senecella siberica, Pseudocalanus sp. и
мизид Mysis oculata [2, 5, 8]. Эти виды, будучи в
разной степени толерантны к изменениям соле-
ности [7, 9, 10], различаются по характеру распре-
деления [2, 5] в градиентных условиях эстуария.

Одни из них (S. siberica и M.oculata) наиболее мно-
гочисленны в распресненных водах с соленостью
<0.1–0.2 psu, другие (L. macrurus, D. bungii, J. tolli) –
в области смешения речных и морских вод, тре-
тьи (Pseudocalanus sp.) – доминируют в районе се-
верной периферии эстуарной фронтальной зоны,
где условия по солености близки к наблюдаемым на
внутреннем Карском шельфе [2, 5]. Очевидно, что
условия в которых обитают разные виды различа-
ются не только по солености и температуре, но и
по составу и количеству фитопланктона, являю-
щегося для них одним из основных источников
пищи [1, 3]. Различия в трофических условиях
не могут не отражаться на количественных ха-
рактеристиках питания массовых видов зоо-
планктона Обского эстуария и их роли в утили-
зации первичного органического вещества автох-
тонного и аллохтонного происхождения. Однако,
детальных исследований питания этих видов зоо-
планктона, за исключением работы Арашкевич
и др. 2010 [1], посвященной главным образом оцен-
ке суммарного выедания зоопланктоном биомас-
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сы и продукции фитопланктона, до сих пор не
проводилось.

В настоящей работе приведены результаты ис-
следований количественного распределения и
питания массовых видов зоопланктона, получен-
ные в эстуарии р. Обь в начале сентября 2013 г.
Работы преследовали следующие задачи: 1. Опи-
сать пространственное распределение массовых
видов зоопланктона в области Обского эстуария.
2. Проследить влияние трофических условий на
количественные характеристики питания этих
видов. 3. Оценить роль популяций разных видов в
выедании биомассы и продукции фитопланктона
в разных по степени влияния речного стока и
обилию аллохтонного органического материала в
областях эстуарной экосистемы.

МАТЕРИАЛ И МЕТОДЫ
Исследования были проведены в 125-м рейсе

НИС “Профессор Штокман” в Обском эстуарии
5–6 сентября 2013 г.

Сбор зоопланктона. Сборы зоопланктона для
определения видового состава и численности
проводили на квази-меридиональном разрезе из
16 станций, выполненном вдоль эстуарии р. Обь
(рис. 1). Сетью Джеди 37/50 (ячея фильтрующего
конуса 180 мкм), облавливая слой от дна до по-
верхности. Кроме того, на 6 станциях разреза от-
бор проб проводился в верхнем перемешанном
слое и в слое под пикноклином, положение кото-
рого предварительно определялось на основании
вертикального CTD-зондирования. Фиксацию
проб проводили 4% нейтральным формалином.
Таксономический и размерный состав зоопланк-
тона был определен при обработке проб по тради-
ционной методике под бинокуляром при увели-
чении ×40. Индивидуальный сырой вес живот-
ных для последующих расчетов популяционной
биомассы определяли с использованием соотно-
шений между длиной и весом тела для разных ви-
дов и номограмм Численко [6].

Сопутствующие данные по температуре и
солености были получены при вертикальном
CTD-зондировании зондом SeaBird 19+ на всех
станциях.

Определение Chl-a и феопигментов. Пробы для
определения концентрации растительных пиг-
ментов были собраны батометрами Нискина
комплекса Rosett на всех станциях разреза. Гори-
зонты отбора проб выбирались с учетом данных о
распределении флуоресценции и структуре поля
плотности, полученных на основании зондирова-
ния CTD-зондом c датчиком флуоресценции.
0.5–1.0 л воды фильтровали через стекловолокон-
ные фильтры GF/F при разряжении не более
0.3 атм. Экстракцию проводили 90-% ацетоном
при температуре +4°C в темноте в течение 24 ч.

Флуоресценция экстрактов до и после подкис-
ления двумя каплями 10% HCl была измерена на
флуорометре Trilogy Turner Designs (США). При-
бор был предварительно откалиброван с исполь-
зованием чистого хлорофилла. Концентрацию
Chl-a и феопигментов (мг/м3) рассчитывали по
формуле [15] для in vitro флуориметрии:

Chl-a = k(Fb – Fa)(Vэкстр/Vводы),

Феопигмент = k(RFa – Fb)/(Vэкстр/Vводы),

где k – калибровочный коэффициент прибора, Fb
и Fa – флуоресценция опытного раствора до и по-
сле подкисления, соответственно, R – коэффи-
циент подкисления, Vэкстр – объем ацетонового
экстракта, мл, Vводы – объем пробы воды, мл.

Питание зоопланктона. Интенсивность пита-
ния зоопланктона оценивали флуоресцентным
методом по содержанию фитопигментов (Chl-a и
феопигментов) в кишечнике и времени перева-
ривания пищи [13]. Зоопланктон для анализов
собирали сетью Джеди (диаметр входного отвер-
стия 37 см, ячея фильтрующего конуса 180 мкм),
облавливая слой от дна до поверхности. Живот-
ных немедленно наркотизировали фильтрован-
ной морской водой, насыщенной углекислым га-
зом, для предотвращения выделения пищи из ки-
шечников. Обездвиженных животных под
бинокуляром сортировали по видам и стадиям и
помещали в 90% ацетон для экстракции фитопиг-
ментов. Для каждого анализа в зависимости от
размера зоопланктеров отбирали от 3 до 20 экзем-
пляров. Экстракцию проводили при температуре
4°C в течение 24 часов. Общее содержание пиг-
ментов в кишечнике (G, нг Chl-a/экз) рассчиты-
вали по формуле [11]:

G = (Chl-a + 1.51Феопигмент).
Для определения времени переваривания рас-

тительной пищи у видов Mysis oculata, Limnocala-
nus macrurus и Senecella siberica были проведены
специальные эксперименты. Чтобы минимизи-
ровать влияние экспериментальных условий на
процесс переваривания пищи, рачков немедлен-
но после поимки помещали в сосуды с 30–50 мл
нефильтрованной морской воды и измеряли вре-
менной интервал между выходом первой и второй
фекальных пеллет (Δtf, час). Пеллеты собирали
для последующего определения количества фи-
топигметов (Gf, нг/шт.). Время переваривания
рассчитывали как

T=GΔtf/Gf.

Для других массовых видов при расчетах их су-
точного рациона были использованы литератур-
ные данные по времени переваривания пищи,
приведенные в работе [3].

Суточное потребление Chl-a (I, нг Chl-a/экз
сутки) рассчитывали как I = Gt/T, где t – время
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Рис. 1. Схема расположения станций в Обском эстуарии и на прилежащем шельфе.
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питания, равное 24 часам для видов, у которых
дневные и ночные значения G достоверно не раз-
личались. Для видов, у которых значения G до-
стоверно различались в разное время суток, ис-
пользовали формулу: I = (Gдt1+ Gнt2)/T, где G1 и G2
среднее количество фитопигментов в кишечнике
в светлое и темное время суток, t1 и t2 – продолжи-
тельность светлого и темного периода.

Общее потребление биомассы автотрофного
фитопланктона популяциями исследованных ви-
дов мезозоопланктона (EСhl-a, мг Chl-a/м2 сутки)
рассчитывали по формуле:

EСhl-a = IiNi,

где Ii – суточное потребление Chl-a для i вида,
Ni – численность i вида в слое (экз/м2), n – число
видов. Для пересчета суточного потребления пи-
щи в единицы углерода (Ic, мкг С/экз сутки) были
использованы данные по содержанию органиче-
ского углерода в автотрофных видах водорослей
(Сph), полученные на основании обработки проб
фитопланктона и определения его углеродной
биомассы согласно [14] (материалы И.Н. Сухано-
вой и В.М. Сергеевой). Данные о величине первич-
ной продукции и изменениях освещенности в раз-
ное время суток предоставлены А.С. Демидовым.

РЕЗУЛЬТАТЫ
Характеристика района работ

Протяженность разреза, на котором были вы-
полнены сборы зоопланктона, составляла 180 миль.
Глубина изменялась от 11 до 30 м. На основании
данных о распределении солености и температу-
ры на разрезе (рис. 2) в соответствии с классифи-
кацией, предложенной для Обского эстуария в
работе [5] были выделены следующие области:
I. Область распресненных вод (ОРВ) с солено-
стью <0.1 psu и отсутствием вертикальной страти-
фикации водной толщи (станции 125-16, 125-15).
Для этой области характерны наиболее высокие
значения концентрации Chl-a – 95.2 мг/м2 (табл. 1).
II. Эстуарная фронтальная зона (ЭФЗ) – область
на юге ограниченная ст. 125-15, на севере –
ст. 124-03. Широтная протяженностью ЭФЗ со-
ставляла около 100 миль. В пределах фронтальной
зоны в направлении с юга на север придонная и
поверхностная соленость возрастали до величин,
характерных для прилежащих к эстуарию райо-
нов шельфа ~33 и 10 psu, соответственно. Кон-
центрация Chl-a в пределах ЭФЗ уменьшалась с
юга на север от 40 до 7.4–19 мг/м2, первичная про-
дукция составляла 300–350 мгС/м2 сут. Южная
периферия эстуарной фронтальной зоны (ЮПФ) –
относительно узкая, шириной около 12 миль об-
ласть интенсивного взаимодействия морских и

Таблица 1. Концентрация Chl-a (Chl-a, мг/м2), первичная продукция (ПП, мг С/м2 сутки) и соотношение орга-
нического углерода автотрофного фитопланктона и Chl-a (Сph/Chl-a, мг С/мг Chl-a) на станциях в эстуарии Оби
и прилежащем шельфе в сентябре 2013 г.

№ 
станции Дата Глубина Chl-a ПП Сph/Chl-a

Зона опресненных
вод

125-16 05/09 24 95.9 208
80.2 ± 13.5(2)

125-15 05/09 15 42.2 –

Фронтальная зона

125-14 05/09 16 39.2 350

30.5 ± 13.1(8)

125-13 04/09 12 40.3 –

125-12 04/09 10 26.9 –

125-11 04/09 9 24.3 –

125-10 04/09 10 17.5 –

125-09 04/09 10 16.6 –

125-08 04/09 13 16.8 –

125-07 04/09 13 16.5 –

125-06 04/09 17 7.4 –

125-05 04/09 23 15.7 –

125-04 04/09 25 19.0 293

125-03 04/09 24 8.1 –

Внутренний шельф
125-02 04/09 25 16.2 –

23.1 ± 1.0(2)
125-01 03/09 31 19.0 110

6



418

ОКЕАНОЛОГИЯ  том 56  № 3  2016

ДРИЦ и др.

речных вод, где широтные градиенты солености и
температуры, прежде всего в придонных слоях,
были максимальны и начинала формироваться
вертикальная стратификация водной толщи
(ст. 125-14 и несколько южнее). Придонная соле-
ность в этой области резко возрастала от 0.2–0.3
до 15.7 psu. Северная периферия ЭФЗ в наблюде-
ниях 2013 г. была выражена не так резко, как в
2007 г. [5]. Она лежала между станциями 125-04 и
125-03 и ее широтная протяженность составляла
около 24 миль. Здесь широтные градиенты по-
верхностной солености были одними из самых
высоких в пределах ЭФЗ – 0.7 psu на милю и фор-
мировалась типичная для прилежащего шельфа
вертикальная стратификация. III. Севернее

ст. 125-03 лежала область внутреннего шельфа
(ОВШ), характеризующаяся устойчивой плот-
ностной вертикальной стратификаций и мало ме-
няющимся уровнем поверхностной и придон-
ной солености. На прилежащем к эстуарию
внутреннем шельфе концентрация хлорофилла
составляла 16–19 мг/м2, первичная продукция –
110 мгС/м2 сут (табл. 1).

Распределение и питание 
массовых видов зоопланктона

Cyclops sp. Этот вид населяет преимуществен-
но ОРВ, его максимальные концентрации зафик-
сированы на ст. 125-16, а в ЭФЗ численность сни-

Рис. 2. Распределение солености, psu (a) и температуры, °C (б) на разрезе в Обском эстуарии и на прилежащем шель-
фе. ОРВ – область распресненных вод; ЭФЗ – эстуарная фронтальная зона; ОВШ – область внутреннего шельфа;
ЮП и СП – южная и северная периферии эстуарной фронтальной зоны.
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жается более чем на порядок (рис. 3а). Характер
вертикального распределения Cyclops sp. в днев-
ное и ночное время свидетельствует об отсут-
ствии суточных миграции: основная часть попу-
ляции постоянно сосредоточена в поверхностном
слое в (рис. 4а).

Количество фитопигментов в кишечнике ко-
пепод, пойманных в разное время суток (рис. 5а),
достоверно не различается (U-критерий Манна–
Уитни, p = 0.67). Как видно из рис. 5а, при высо-
ких концентрациях Chl-a в ОРВ значения G также
практически одинаковы. Величина суточного по-
требления автотрофных водорослей составила
34.8 нг Chl-a/экз или 2.8 мкгС/экз (см. табл. 3).

Senecella siberica. Популяция S. siberica, состоя-
щая на 90% из особей пятой копеподитной ста-
дии, наиболее многочисленна в ОРВ, высокие
концентрации этих копепод отмечены и на
ст. 125-14 в районе южной периферии ЭФЗ
(рис. 3б). При увеличении солености в придон-
ном слое до 20 psu (станция 123-12) S. siberica
практически исчезает из планктона. В дневное
время в основном биотопе вид равномерно рас-
пределен во всем столбе воды (рис. 4б), данные о
его вертикальном распределении в ночное время
отсутствуют.

Количество фитопигментов в кишечнике не
зависит ни от времени суток (рис. 5б, U-критерий
Манна–Уитни, p = 0.16), ни от концентрации
Chl-a (r2 = 0.03, n = 19). Результаты эксперимен-
тального определения времени переваривания
пищи у этих копепод представлены в табл. 2. Ко-
личество фитопигментов в одной пеллете копе-
под составляло 1/2 содержимого кишечника, а
время переваривания – 1.3 часа. Величина суточ-
ного потребления автотрофных водорослей соста-
вила 329.2 нг Chl-a/экз или 7.1 мкгС/экз (табл. 3).

Limnocalanus macrurus. Популяция этого вида,
представленная на 80–90% самками и самцами,
населяла в основном ЭФЗ и лишь в очень незна-
чительном количестве встречались в ОРВ и на
шельфе (рис. 3в). Распределение численности
L. macrurus на разрезе характеризуется двумя хо-
рошо выраженными максимумами: один распо-
ложен на ст. 125-14 в районе южной периферии
ЭФЗ, другой, более узкий по протяженности –
на ст. 125-10, на которой поверхностная соле-
ность возрастала до 6.6 psu, а широтный градиент
солености составлял 1.7 psu/милю. На остальных
станциях в ЭФЗ численность L. macrurus была су-

 

74° 73° 72° 71°

Расстояние по разрезу, мили

c.ш.

125-161312
11

10
09

0807060504030201ст.

160 120 80 40 0
0

1000

2000

3000

4000

0

10

20

30

40

Sпов

Sпов

Sпов

Sпов

Sпов

Sпов

Sпов

Sподп

Sподп

Sподп

Sподп

Sподп

Sподп

Sподп

ЭФЗ

14 15

N S
40

30

20

10

0

40

30

20

10

0

40

30

20

10

0

40

30

20

10

0

40

30

20

10

0

40

30

20

10

0

6000

4000

2000

0

1600

1200

800

400

0

1600

1200

800

400

0

20
16
12
8
4
0

10000
8000
6000
4000
2000

0

10
8
6
4
2
0

(а)

(б)

(в)

(г)

(д)

(е)

(ж)

6*

Рис. 3. Распределение численности массовых видов
зоопланктона (N, экз/м3) и солености в верхнем пе-
ремешанном слое (Sпов, psu) и в слое ниже пикно-
клина (Sподп, psu) на разрезе в Обском эстуарии.
(а) – Cyclops sp., (б) – Senecella siberica, (в) – Limno-
calanus macrurus, (г) – Mysis oculata, (д) – Drepanopus
bungei, (е) – Jashnovia tolli, (ж) – Pseudocalanus sp.
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щественно ниже. Характер вертикального рас-
пределения этих копепод в дневное и ночное вре-
мя существенно различался в разных районах
ЭФЗ. В южной части фронтальной зоны (станции
125-17, 125-19) днем основная часть популяции
была сосредоточена под слоем пикноклина, но-
чью численность над пикноклином заметно воз-
растала, что указывает на суточные вертикальные
миграции (рис. 4в). В области северной перифе-

рии ЭФЗ (станции 125-24, 125-25) ночного подъема
в поверхностный слой не происходило (рис. 4г).

Изменения содержания фитопигментов в ки-
шечнике L. macrurus в разное время суток показа-
но на рис. 5в. Видно, что при высоких концентра-
циях Chl-a (>2.5 мкг Chl-a/л) значения G в темное
время суток существенно выше, чем в светлое
(различия достоверны, U-критерий Манна–Уит-
ни, p = 0.001). При концентрации Chl-a менее

Рис. 4. Вертикальное распределение массовых видов зоопланктона в дневное и ночное время суток в Обском эстуарии.
(а) – Cyclops sp., (б) – Senecella siberica, (в) – Limnocalanus macrurus, (г) – Limnocalanus macrurus, (д) – Jashnovia tolli,
(е) – Mysis oculata, (ж) – Drepanopus bungei, (з) – Pseudocalanus sp.
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Рис. 5. Концентрация хл “а” (Chl-a, мг/м3) и содержание фитопигментов в пищеварительном тракте массовых видов зоо-
планктона Обского эстуария (G, нг Chl-a/экз) в разное время суток. (а) – Cyclops sp., (б) – Senecella siberica, (в) – Limno-
calanus macrurus, (г) – Mysis oculata, (д) – Drepanopus bungei, (е) – Jashnovia tolli, (ж) – Pseudocalanus sp. Планки погрешно-
сти показывают величину стандартного отклонения.
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1.5 мкг Chl-a/л значения G в несколько раз ниже
и их различия в разное время суток не достоверны
(U-критерий Манна–Уитни, p = 0.47). Эти дан-
ные свидетельствуют о том, что активность пита-
ния L. macrurus определяется не только временем
суток, но и трофическими условиями. Поэтому
анализ влияния концентрации фитопланктона на
активность его потребления видом был прове-
ден раздельно для значений G, измеренных в
дневное (Gд) и ночное (Gн) время суток. Результа-
ты регрессионного анализа выявили значимую
корреляцию между Gн и концентрацией Chl-a

(Gн = 3.10 Chl-a – 3.04, r 2 = 0.55, n = 22) и зна-
чительно более слабую корреляцию для Gд
(Gд = 0.28 Chl-a + 0.6, r 2 = 0.28, n = 24).

Другими словами, при уменьшении количе-
ства фитопланктона происходит снижение ак-
тивности питания в ночное время, в то время как
активность питания в светлое время суток меня-
ется не столь существенно. Время переваривания
пищи у этого вида было равно 1.3 ч., при том что
количество фитопигментов в одной пеллете со-
ставляло 1/3 их количества кишечника, как при
высоких так и при низких значениях G (табл. 2).
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Суточное потребление хлорофиллсодержащих
водорослей при высоких концетрациях Chl-a бы-
ло 54.9 нг Chl-a/экз или 1.6 мкгС/экз, при низких –
11.1 нг Chl-a/экз или 0.3 мкгС/экз (табл. 3).

Mysis oculata. Мизиды, представленные в ос-
новном размерной группой от 10 до 13 мм, встре-
чались на всех станциях разреза (рис. 3г). Макси-
мальная численность была зафиксирована на
ст. 125-13, прилегающей к южной периферии
ЭФЗ. Большая часть популяции населяла слой
над пикноклином как в дневное, так и в ночное
время суток (рис. 4д).

Количество пигментов в пищеварительном трак-
те мизид, пойманных в темное время суток (Gн), до-
стоверно выше, чем в светлое (Gд) (рис. 5г, U-кри-
терий Манна–Уитни, p = 0.0004). При этом, как
видно на рис. 5, высокие значения Gн получены
на фоне увеличения концетрации Chl-a, поэтому
невозможно определить какой из факторов, вре-
мя суток или количество пищи, определяет ак-
тивность питания мизид. Чтобы исключить влия-
ние времени суток, мы проанализировали зави-

симость Gд от концентрации Chl-a. Полученная
зависимость описывается уравнением регрессии
Gд = 64.4 Chl-a – 21.2, r2 = 0.62, n = 30, а значения
Gд, рассчитанные при концентрации Chl-a 3 мкг
Chl-a/л (172 нг Chl-a/экз), характерной для ноч-
ных станций, практически совпадают со средни-
ми величинами Gн (155 нг Chl-a/экз). Эти расчеты
свидетельствуют о том, что активность питания
мизид определяется в большей степени количе-
ством фитопланктона, а не временем суток.

По результатам экспериментов установлено,
что количество фитопигментов в 1 пеллете мизид
составляет около 1/10 части G, а время перевари-
вания равно 3.3 ч (табл. 2). Суточное потребление
мизидами фитопланктона, рассчитыванное в за-
висимости от наблюдаемых в природе концен-
траций Chl-a, изменялось от 0.08 до 1.36 мкг
Chl-a/экз или от 2.54 до 40.75 мкгС/экз (табл. 3).

Drepanopus bungii. Популяция D. bungii, на 90%
состоящая из CV, населяла исключительно ЭФЗ,
в ОРВ и на шельфе практически отсутствовала
(рис. 3д). Этот вид формирует хорошо выражен-

Таблица 2. Количество фитопигментов в кишечнике (G, нг/экз), фекальной пеллете (Gf, нг/шт), интервал между
последовательным выходом пеллет (Δtf, ч) и время переваривания пищи (T, ч)

Примечание. Указаны средние значения ±SD; в скобках – число измерений.

Вид/стадия размер G Gf Δtf T

Mysis oculata, 15–20 мм 285.37 ± 231.39 (6) 29.9 ± 6.43 (3) 0.33 ± 0.05 (6) 3.3

Senecella siberica, CV 15.40 ± 3.09 (3) 7.30 ± 1.45 (4) 0.66 ± 0.21 (5) 1.32

Limnocalanus macrurus, Fem 3.37 ± 1.38 (3) 1.05 ± 0.02 (2) 0.43 ± 0.18 (5) 1.30

Limnocalanus macrurus, Fem 9.02 ± 0.45 (3) 2.96

Таблица 3. Суточное потребление фитопланктона (I, нг Chl-a/экз сутки) массовыми видами зоопланктона, су-
точный рацион (R, мкг С/экз сутки) и удельный суточный рацион R/W (%). W – вес тела в единицах органиче-
ского углерода

Примечание. W – вес тела в единицах органического углерода.
* Собственные данные.

** По данным [1].
*** 6% от сырого веса, рассчитанного по номограммам [8].

Вид/стадия W, мкг С I R R/W

Cyclops sp., CV-Fem 4.5** 34.8 2.8 62.2

Senecella siberica, CV 130.2* 329.2 15.1 11.5

Limnocalanus macrurus, CVI 118.0* 11.1–54.9 0.3–1.7 0.2–1.4

Mysis relicta, 10–13 мм 492*** 80.0–1360.0 2.5–40.7 0.5–8.3

Drepanopus bungei, CV-CVI 6.0*** 4.8 0.14 2.3

Jashnovia trolli, CV 55.0** 106.1 3.2 5.8

Pseudocalanus sp., CV 7.0** 6.5 0.2 2.8
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ный максимум на ст. 125-04, прилегающей к се-
верной периферии ЭФЗ, первой станции на раз-
резе, где соленость в поверхностном слое снизи-
лась до <10 psu. Численность копепод в этом
районе достигала рекордных среди всех видов ко-
пепод значений – более 8000 экз/м3. Практически
вся популяция была сосредоточена в слое под пик-
ноклином независимо от времени суток (рис. 4е).
Количество фитопигментов в кишечнике D. bungii,
не зависило ни от времени суток (рис. 5д, U-кри-
терий Манна–Уитни, p = 0.73), ни от концентра-
ции Chl-a (r2 = 0.042, n = 19). Суточное потребле-
ние фитопланктона составило 4.8 нг Chl-a/экз
или 0.14 мкгС/экз (табл. 3).

Jashnovia tolli. Этот вид встречался в небольших
количествах, главным образом, в северной части
ЭФЗ, на станциях с соленостью подпикноклин-
ных вод выше 30 psu; на шельфе и в более пресной
южной части разреза вид отсутствовал (рис. 3е).
Вся популяция, представленная четвертой и пя-
той копеподитными стадиями, была сосредото-
чена в слое под пикноклином в дневное и в ноч-
ное время (рис. 4ж). При небольшом диапазоне
изменений концентрации Chl-a количество фи-

топигментов в кишечнике копепод в ночное вре-
мя было в 4 раза выше чем днем (рис. 5е). Разли-
чия достоверны при p < 0.01 (U-критерий Ман-
на–Уитни). Величина суточного потребления
фитопланктона J. tolii равна 0.11 мкг Chl-a/экз
или 3.2 мкгС/экз (табл. 3).

Pseudocalanus sp. Единственный из рассмот-
ренных видов, который в существенном количе-
стве был представлен не только в ЭФЗ, но и на
внутреннем шельфе (рис 3ж). В ЭФЗ высокая
численность отмечена в ее северной части, в юж-
ной – при уменьшении придонной солености ниже
30 psu Pseudocalanus sp. исчезал из планктона. По-
пуляция вида, основу которой составляли млад-
шие копеподитные стадии, населяла слой под пик-
ноклином независимо от времени суток (рис. 4з).
Количество фитопигментов в кишечнике, оце-
ненное нами для старших копеподитных стадий
не зависило ни от времени суток (рис. 5ж, U-кри-
терий Манна–Уитни, p = 0.10), ни от концентра-
ции Chl-a (r2 = 0.023, n = 22). Суточное потребле-
ние фитопланктона составило 6.5 нг Chl-a/экз
или 0.20 мкгС/экз (табл. 3).

Таблица 4. Суточное потребление популяциями массовых видов зоопланктона биомассы (ЕChl-a, мкг Chl-a/м2)
и продукции (Ec, мкгС/м2) фитопланктона в разных районах Обского эстуария и прилегающего шельфа

Примечание. Под чертой – относительные значения (%).

Станция/Вид

Внутренний 
шельф Эстуарная фронтальная зона Область распресненных вод

125-01 125-04 125-10 125-14 125-15 125-16

ЕChl-a Ec ЕChl-a Ec ЕChl-a ЕChl-a Ec ЕChl-a ЕChl-a Ec

Pseudocalanus sp.

Jashnovia tolli

Drepanopus 
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Mysis oculata

Limnocalanus 
macrurus
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Сумма

37.0
0.2

0.8
0.7

61.7
0.3

1.8
0.6

132.5
0.7

3.9
1.3

984.0
5.2

29.5
10

16.5
0.1

95.0
0.2

2.8
0.8

7.1
0.04

0.2
0.04

14.2
0.08

87.3
0.2

2.6
0.7
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7.6
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4.6
1.6

240.0
1.4
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36.3
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25.8
0.1

59.4
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4.8
2.3

82.2
0.5
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13.08

162.1
46.3

4950.0
11.7
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5.6

432.4
207.9

413.0
1.05

11.9
3.4

1722.0
4.0

4277.0
4.4

346.4
166.5

37.0
0.2

0.8
0.7

1286.1
7.0

38.2
14.0

352.9
2.1

7210.3
17.6

215.7
61.5

6698.0
15.8

10371.0
10.2

791.3
378.3
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Выедание фитопланктона 
массовыми видами зоопланктона

Выедание фитопланктона популяциями ис-
следованных видов и суммарное потребление его
биомассы и продукции сообществом зоопланкто-
на было рассчитано для трех разных районов –
внутреннего шельфа, ЭФЗ и ОРВ (табл. 4). В об-
ласти распресненных вод основными потребите-
лями автотрофных водорослей были S. siberica и
Cyclops sp.: популяции этих видов ежесуточно вы-
едали десятую часть биомассы фитопланктона, и
их суммарное потребление более чем в три раза
превышало количество новосинтезированного в
течение суток органического углерода. Популя-
ция S. siberica также определяла уровень выеда-
ния фитопланктона и в районе южной перифе-
рии ЭФЗ, потребляя 13% его биомассы и более
40% суточной первичной продукции. Заметный
вклад в выедание в этом районе вносила популя-
ция L. macrurus – 3% биомассы и 10% продукции
водорослей. Непосредственно в ЭФЗ суммарное
выедание биомассы фитопланктона составляло
немногим более 2%, ведущую роль играли копе-
поды L. macrurus (1.4%). В районе северной пери-
ферии ЭФЗ (ст. 125-04) основной вклад в суммар-
ное выедание (5% биомассы и 10% продукции)
вносила популяция D. bungeii. Остальные виды
потребляли 2% биомассы и 4% продукции фито-
планктона. На прилегающем к эстуарию внут-
реннем Карском шельфе Pseudocalanus sp. ежесу-
точно выедала менее 1% биомассы и продукции
водорослей.

ОБСУЖДЕНИЕ
Комплекс исследованных видов составляет

основу сообщества зоопланктона, населяющего
область эстуария Оби, их суммарный вклад в био-
массу по нашим данным достигал 99%. Флинт с
соавторами [5] показал, что в зависимости от ши-
ротных изменений солености характер количе-
ственного распределения этих видов существенно
различается. Наши результаты также свидетель-
ствуют о различиях пространственного распреде-
ления массовых видов зоопланктона в районе ис-
следований. Можно выделить несколько типов
распределения. Популяции копепод Cyclops sp. и
S. siberica предпочитают область распресненных
вод, примыкающую с юга к ЭФЗ. Здесь они фор-
мируют 70–90% биомассы зоопланктона. S. si-
berica также весьма многочисленна в районе юж-
ной периферии ЭФЗ (ст. 125-14). Массовые скоп-
ления этого вида в распресненной зоне и в
области максимальных широтных градиентов со-
лености в южной границы ЭФЗ отмечались в
конце сентября в разные годы [2, 5], что указыва-
ет на устойчивый характер этого феномена. Кор-
реляционный анализ показал, что основным
фактором, определяющим численность Cyclops

sp. и S. siberica является соленость как в верхнем
перемешанном слое (r = –0.55–0.61, р < 0.05, n = 16),
так и в слое под пикноклином (r = –0.81–0.83, р <
< 0.001, n = 16): с повышением солености числен-
ность этих копепод уменьшается. Другой вид,
распределение которого в наибольшей степени
определяется соленостью – Pseudocalanus sp. (r =
= 0.72, p < 0.05, n = 16). Этот вид предпочитает бо-
лее соленые воды и многочисленен как в север-
ной части ЭФЗ, так и на прилежащем шельфе.
В южной части ЭФЗ при солености в слое под
пикноклином менее 22 psu Pseudocalanus sp. прак-
тически исчезает из планктона. Сходная картина
распределения этого вида описана в работе
Флинта с соавторами [5]. Для J. tolli, D. bungei,
L. macrurus, M. oculata проведенный анализ не вы-
явил значимой корреляции численности ни с од-
ним из гидрофизических параметров. Эти виды,
будучи, по-видимому, в большей степени адапти-
рованы к широкому диапазону изменений соле-
ности и температуры, населяют непосредственно
высокоградиентную ЭФЗ. При этом согласно на-
шим результатам, максимумы их обилия оказы-
ваются разобщены. Популяции J. tolli и D. bungei
наиболее многочисленны в северной части ЭФЗ,
в меньшей степени подверженной влиянию реч-
ного стока и в целом более солоноватоводной.
Большая часть популяций L. macrurus и M. оculata,
напротив, сосредоточены у южной периферии
ЭФЗ. Локальное скопление L. macrurus протя-
женностью несколько миль отмечено также в об-
ласти высокого широтного градиента солености по-
верхностного слоя. Интересно, что по данным [5], в
конце сентября 2007 г. картина распределения
этих видов была иной: максимальные значения
численности J. tolli, D. bungei, L. macrurus, M. ocu-
lata совпадали в пространстве и были приурочены
к области высоких соленостных градиентов у юж-
ной периферии ЭФЗ. Одна из наиболее вероят-
ных причин межгодовых различий в простран-
ственном распределении доминирующих видов
мезопланктона – различия в структуре Обской
ЭФЗ и, главным образом, в структуре фронталь-
ного поля солености.

В конце сентября 2007 г., согласно [4, 5], юж-
ный фронтальный раздел ЭФЗ был расположен
на 71°35´–72°00´ с.ш., т.е. примерно на той же
широте, что и в 2013 г. При этом распределение
поверхностной солености в пределах фронталь-
ной зоны было принципиально отличным. Начи-
ная с южной периферии ЭФЗ она возрастала син-
хронно с соленостью под пикноклином – вплоть
до значений 3.8 psu на 72°25´ с.ш. Севернее на
протяжении 20 миль и поверхностная и придон-
ная соленость резко увеличивались до 20 и 26 psu
соответственно. Далее по разрезу поверхностная
соленость сохранялась почти без изменений, а
придонная к 73°00 с.ш. возрастала до >30 psu. Об-
ласть фронтальной зоны, предположительно наи-



ОКЕАНОЛОГИЯ  том 56  № 3  2016

ПРОСТРАНСТВЕННОЕ РАСПРЕДЕЛЕНИЕ И ПИТАНИЕ МАССОВЫХ ВИДОВ 425

более комфортная для обитания L. macrurus,
J. tolli и D. bungei с поверхностной соленостью
около 3–10 psu и придонной 20–25 psu была
“сжата” в широтном направлении, что привело к
консолидации максимумов биомассы этих видов
и их совмещению в пространстве [5].

Анализ данных о вертикальном распределении
массовых видов зоопланктона в ЭФЗ в темное и
светлое время суток показывает, что одни виды
(J. tolli, D. bungei, Pseudocalanus sp.) постоянно на-
селяют слой под пикноклином, другие (Cyclops sp.,
M. oculata) – обитают в поверхностном слое, тре-
тьи (L. macrurus) – в зависимости от степени уда-
ленности от южной периферии ЭФЗ, могут со-
вершать суточные миграции, поднимаясь ночью
к поверхности относительно распресненные слои
(южные станции разреза) или на протяжении су-
ток концентрироваться в более соленых слоях во-
ды под пикноклином (станции в районе северной
периферии). Следует подчеркнуть, что такое по-
ведение для разных видов эстуарного зоопланк-
тона Обского эстуария выявлено впервые. Ранее
отмечалось либо отсутствие четкой привязанно-
сти доминирующих видов к определенному слою
[8, 9], либо концентрация большей части популя-
ций этих видов в слое под пикноклином [5]. Од-
нако ни в одной из этих работ не рассматривалось
влияние времени суток на характер вертикально-
го распределения зоопланктона.

С различиями в характере распределения мас-
совых видов зоопланктона Обского эстуария, их
приуроченности к разным по трофическим усло-
виям районам ЭФЗ, связаны различия трофиче-
ских характеристик этих видов, таких как актив-
ность питания в разное время суток, скорость по-
требления автотрофных водорослей и величина
суточного рациона. Высокая активность пита-
ния, как в темное, так и в светлое время суток, не
зависящая от концентрации пищи, отмечена для
Cyclops sp. и S. siberica, населяющих богатую ал-
лохтонным фитопланктоном область – примыка-
ющие к южной периферии ЭФЗ опресненные во-
ды и южную периферию ЭФЗ (И.Н. Суханова,
личное сообщение). Величина удельного суточ-
ного рациона S. siberica (11%) и Cyclops sp. (62%) в
несколько раз превышает энергетические траты
на обмен (3–6% от содержания углерода в теле
рачков), рассчитанные по уравнению зависимости
скорости дыхания от веса тела и температуры [12].
Высокие значения суточного рациона у этих ви-
дов (27–35%) были также получены в работе [1] в
конце сентября. Эти результаты показывают, что,
несмотря на конец вегетационного периода, по-
пуляции этих видов находились в активной фазе
жизненного цикла, а избыток энергии получае-
мой при питании автотрофными водорослями
использовался, главным образом, для создания,
липидных резервов, преобладающими в популя-
циях старшими возрастными стадиями. Наибо-

лее отчетливо различия в характере питания в
связи с особенностями распределения прояви-
лись у L. macrurus. В южной части ЭФЗ во время
ночного подъема копепод в поверхностный слой
существенно возрастает активность их питания,
и, как следствие, величина суточного потребле-
ния фитопланктона в этой области в несколько
раз выше, чем в районе северной границы ЭФЗ,
где суточных миграций отмечено не было. Значе-
ния суточного рациона L. macrurus (0.2–1.4% со-
держания углерода в теле) существенно ниже зна-
чений удельного дыхания (1.8–2.7% содержания
углерода в теле), рассчитанных по [12] при темпе-
ратурах 1 и 6°C. Другими словами, энергии, полу-
чаемой L. macrurus при питании автотрофными
водорослями, недостаточно для компенсации
трат в процессе метаболизма. Можно предполо-
жить, что в естественных условиях невысокая ин-
тенсивность питания растительной пищей ком-
пенсируется активным потреблением объектов
животного происхождения, однако, анализ со-
держимого кишечника этих копепод не показал
наличия остатков животной пищи (А.Ф. Пастер-
нак, личное сообщение). Вероятнее всего, низкая
активность питания связана с тем, что популяция
L. macrurus, состоящая из взрослых самок и сам-
цов, находилась в период наших исследований в
сентябре на завершающем этапе активной фазы
жизненного цикла. К такому же выводу пришел
Хирше с соавторами [9] на основании данных о
возрастном составе, количестве и составе липи-
дов и активности питания этих копепод в районе
Обского эстуария в начале сентября. Активность
питания фитопланктоном другого вида, также
встреченного практически во всем исследован-
ном районе, включая и область распресненных
вод, – M. oculata, определяется концентрацией
автотрофных водорослей. У южной периферии
ЭФЗ и в прилежащей опресненной области, где
обилием фитопланктона было максимальным,
суточный рацион рачков (8% содержания углеро-
да тела) существенно превышает траты на обмен
(2%) [12], что предполагает возможность актив-
ного роста. На северных станциях на фоне резко-
го снижения количества фитопланктона потреб-
ление только растительной пищи (<1% содержа-
ния углерода тела) не обеспечивает M. oculata
минимальных энергетических затрат, связанных
с процессом метаболизма. Характер питания J. tolli
и D. bungei, большая часть популяций которых со-
средоточена на северных станциях разреза в слое
под пикноклином, имеет свои особенности. Ак-
тивность потребления автотрофного фитопланк-
тона D. bungei была невысокой и практически
одинакова на всех станциях независимо от кон-
центрации водорослей и времени суток. При этом
удельный суточный рацион (2.3% углерода тела)
был ниже рассчитанной величины удельного ды-
хания (3.6% углерода тела [12]). По нашим наблю-
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дениям практически все особи этого вида имели
жировую каплю, занимающую большую часть
тела. Низкая активность питания и большое ко-
личество липидов указывает на то, что в иссле-
дованы период популяция D. bungei находилась
на заключительном этапе подготовки к неблаго-
приятным зимним условиям. В отличие от
D. bungei, активность питания J. tolli, пойманных
на тех же станциях, была достаточно высока с хо-
рошо выраженным максимумом в ночное время.
Удельное суточное потребление видом автотроф-
ных водорослей, основной вклад в которое давало
ночное питание составляло 5.8% углерода тела,
что перекрывает потери органического углерода
связанные с дыханием (3.6% углерода тела [12]).
Следует специально отметить, что активизация
потребления фитопланктона J. tolli в темное вре-
мя не была связана с вертикальным перемещени-
ем копепод в более богатый фитопланктоном по-
верхностный слой, как это было показано для
L. macrurus, поскольку вся популяция вида была
круглосуточно сосредоточена в слое под пикно-
клином. Возможно, в данном случае суточные из-
менения активности питания носят эндогенный
характер и являются одним из механизмов, сни-
жающих смертность популяции за счет хищни-
ков, представленных в этом районе в основном
хетогнатами Sagitta elegans [5].

Описанные особенности распределения и пи-
тания массовых видов зоопланктона Обского эс-
туария нашли непосредственное отражение в на-
ших оценках суммарного выедания фитопланк-
тона зоопланктоном и роли каждого вида в
разных участках эстуария. Наиболее интенсивно
процесс утилизации биомассы и продукции авто-
трофов происходит в относительно узкой по ши-
ротной протяженности (30 миль) области, вклю-
чающую зону распресненных вод (ст. 125-16) и
прилегающий к ней район южной периферии
ЭФЗ (ст. 125-14). Ежесуточное суммарное по-
требление фитопланктона составляло 10–18%
биомассы и 60–380% продукции. Наши оценки
выедания биомассы фитопланктона почти на по-
рядок выше величин, полученных Арашкевич с
соавторами [1] в этом же районе в конце сентября –
1–2%. Одна из причин столь существенных раз-
личий – относительно невысокая численность
популяции S. siberica – одного из самых эффек-
тивных потребителей планктонных водорослей.
Максимум численности вида в исследованиях [5] в
конце сентября не превышал 7500 экз/м2, в то
время как во время наших работ его численность
достигала 23000 экз/м2. По нашим данным имен-
но популяция S. siberica играла ведущую роль в
выедании фитопланктона: на ее долю приходилось
56–76% суммарного потребления. В зоне распрес-
ненных вод заметный вклад в выедание планктон-
ных водорослей давали копеподы Cyclops sp. (44%),
в области южной периферии ЭФЗ – L. macrurus

(18%). Фактически эти три вида и определяли вы-
сокую величину суммарного потребления фито-
планктона сообществом зоопланктона в области
южной периферии ЭФЗ и прилежащих опрес-
ненных водах. Эту область, которую, вслед за
Флинтом с соавторами [5], можно рассматривать
как область, где формируется пелагический “био-
фильтр”, аккумулирующий приносимый речным
стоком аллохтонный фитопланктон и ускоряю-
щий процессы биоседиментации. Непосред-
ственно в ЭФЗ выедание биомассы фитопланкто-
на снижается до 2%, что согласуется с величина-
ми, полученными в [1]. В районе северной
периферии ЭФЗ благодаря чрезвычайно много-
численной (более 200000 экз/м2) популяции
D. bungei, даже несмотря на низкую активность
питания вида, суммарное потребление автотроф-
ных водорослей возрастает до 7% биомассы и 14%
продукции. Вклад, активно питавшихся, но не-
многочисленных (немногим более 1000 экз/м2)
копепод J. tolli, составлял около 10% суммарного
выедания. Севернее ЭФЗ в области внутреннего
Карского шельфа сообществом зоопланктона, в
котором по численности доминировали расти-
тельноядные копеподы Pseudocalanus sp. (80% об-
щей численности), потреблялось менее 1% био-
массы и продукции фитопланктона. Следует, од-
нако, отметить, что из-за отсутствия данных по
питанию, в наших расчетах не учитывался вклад
наиболее многочисленных младших копеподит-
ных стадий Pseudocalanus sp. Вместе с тем, по дан-
ным [1] на внутреннем шельфе Карского моря
возрастает роль мелкоразмерной фракции зоо-
планктона в утилизации планктонных водорос-
лей, поэтому не исключено, что оценки, получен-
ные для этого района в настоящей работе, могут
быть занижены.

Анализ результатов, полученных в настоящей
работе, позволяет сформулировать следующие
заключительные положения:

1. Характер пространственного распределения
массовых видов зоопланктона в Обском эстуарии
определяется особенностями гидрофизического
режима. Границы распространения одних видов
(Cyclops sp., S. siberica, Pseudocalanus sp.) напря-
мую зависят от солености над и/или под пикно-
клином, другие виды (J. tolli, D. bungei, L. macru-
rus, M. oculata) населяют практически всю область
эстуарной фронтальной зоны, при этом располо-
жение максимумов их численности может либо
совпадать, либо быть разобщенным в простран-
стве. Одним из факторов, определяющих степень
разобщения, могут быть широтные градиенты со-
лености в пределах эстуарной фронтальной зоны.

2. Впервые для Обского эстуария показано,
что у разных массовых видов вертикальное рас-
пределение в темное и светлое время суток имеет
различный характер: J. tolli, D. bungei, Pseudocala-
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nus sp. постоянно населяют слой под пикнокли-
ном, Cyclops sp., M. oculata – верхний перемешан-
ный слой, L. macrurus – может совершать суточ-
ные миграции, поднимаясь ночью к поверхности
(южная часть ЭФЗ) или на протяжении суток
концентрироваться в слое под пикноклином (се-
верная часть ЭФЗ).

3. С различиями в характере распределения
массовых видов зоопланктона Обского эстуария,
их приуроченностью к районам с разными тро-
фическими условиями, в большинстве случаев
связаны различия характеристик питания этих
видов, такие как активность питания в разное
время суток, скорость потребления автотрофных
водорослей и величина суточного рациона. Ин-
тенсивность питания зависит также от того, на
каком этапе жизненного цикла находилась попу-
ляция того или иного вида в период работ.

4. Наиболее интенсивно процесс утилизации
биомассы и продукции планктонных водорослей
массовыми видами эстуарного мезопланктона
происходит в области, включающую зону рас-
пресненных вод и прилегающую к ней южную пе-
риферию ЭФЗ. Ежесуточное суммарное потреб-
ление биомассы фитопланктона составляло 10–18%
продукции – 60–380%. Широтная протяжен-
ность этой области, которую можно рассматри-
вать как область, где формируется естественный
пелагический “биофильтр”, зависит от структуры
поля солености на южной периферии эстуарной
фронтальной зоны и связанного с ней характера
распределения массовых видов зоопланктона.
Она может составлять 5–10 миль [5] или увеличи-
ваться, согласно нашим результатам, до 20–30 миль.

Авторы благодарят команду НИС “Профессор
Штокман” за помощь в работе.
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Spatial Distribution and Feeding of Dominant Zooplankton Species 
in the Estuary of Ob River

A. V. Drits, A. B. Nikishina, T. N. Semenova, V. M. Sergeeva, K. A. Solovyev, M. V. Flint

The investigation of distribution and feeding of dominant mesozooplankton species was carried out in the es-
tuary of Ob river and adjacent inner Kara Sea shelf waters in September 2013. The distribution of Cyclops sp.,
Senecella siberica, Limnocalanus macrurus, Mysis oculata, Drepanopus bungei, Jashnovia tolli and Pseudocala-
nus sp. was related to the specific characteristics of hydrographic regime in estuarine frontal zone. The distri-
bution of Cyclops sp., Senecella siberica and Pseudocalanus sp.was limited mainly by salinity, while other spe-
cies inhabited the area with wide range of salinity values without clear preferences and the maximums of their
abundance could be either consolidated or distanced in space. The populations of J. tolli, D. bungei, Pseudo-
calanus sp. were found only in deeper layers under pycohalocline while the populations of Cyclops sp.and
M. оculata inhabited the upper mixed layer. L. macrurus demonstrated different pattern of vertical distribu-
tion: in southern part of estuarine frontal zone the copepod undertook diel vertical migration, in northern
part the population was concentrated below picnocline during day and night hours. The difference in distri-
bution of studied species reflected in differences in their feeding behavior and their role in phytoplankton
grazing. The highest value of total zooplankton daily grazing impact on phytoplankton of 10–18% of biomass
and 60–380% of primary production was estimated in the inner freshwater area and adjacent southern
boundary of the estuarine frontal zone. Daily zooplankton consumption of phytoplankton in the estuarine
frontal zone equaled 2–7% of biomass and 14% of primary production, in the inner shelf waters – less than
1% both in terms of phytoplankton biomass and production.
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