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Условия пелагической среды в море Лаптевых, как 
и в других морях Сибирской Арктики, определяют-
ся мощным сезонным выхолаживанием, ледовым ре-
жимом и масштабным воздействием речного стока 
и характеризуются высокой сезонной и межгодовой 
изменчивостью [15]. Годовой сток реки Лены, второй 
по величине после Енисея, составляет 525 км3 и на 
август-сентябрь приходится около 26% этого объема 
[12, 21]. В нескольких работах отмечается тенденция 
к увеличению речного стока в последние годы, что 
связывают с потеплением климата [16, 17, 20]. В по-
следние два десятилетия экосистема моря Лаптевых 
интенсивно исследовалась, главным образом, с це-
лью анализа воздействия речного стока на арктиче-
скую экосистему [26]. По результатам нескольких 
экспедиций было дано описание состава и простран-
ственного распределения фито- и зоопланктона, по-
лучены оценки первичной и бактериальной продук-
ции в некоторых районах бассейна [4, 11, 19, 27, 28, 
35, 38, 39].

Вместе с  тем, целый ряд аспектов структуры 
и функционирования экосистемы пелагиали моря 
Лаптевых остается малоизученным. Недостаточно ис-
следованы особенности распределения фито- и зоо-
планктона в разных биотопах моря, кросс-шельфовая 
зональность пелагической экосистемы, формирую-
щаяся под воздействием стока р. Лена. Отсутствуют 

оценки важнейших функциональных характеристик 
экосистемы – трансформации органического веще-
ства в пелагической пищевой цепи.

Целью данной работы было исследование струк-
турно-функциональных характеристик зоопланктон-
ного сообщества в разных биотопах моря Лаптевых 
и их связи с гидрофизическими и трофическими ус-
ловиями. В рамках основной задачи были проана-
лизированы следующие параметры планктонных со-
обществ:

1. Пространственная изменчивость состава 
и распределения растительноядного мезозоопланк
тона в зависимости от особенностей гидрофизиче-
ского режима.

2. Характеристики интенсивности питания рас-
тительноядного зоопланктона и его роль в процес-
се биотрансформации органического вещества 
в разных пелагических биотопах.

3. Обеспеченность пищей массовых видов расти-
тельноядного зоопланктона.
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разрезе по 130° в. д. от прибрежной области, примы-
кающей к дельте р. Лена до глубоководных районов 
на севере моря Лаптевых (рис. 1).

На каждой станции разреза было выполнено 
CTD-зондирование зондом SeaBird SBE‑55, осна-
щенным датчиком флюоресценции. Пробы воды 
для анализа фитопланктона и определения кон-
центрации хлорофилла “a” (Chl-a) были собраны 
батометрами Нискина комплекса Rosett. Горизон-
ты отбора проб выбирались с учетом данных о рас-
пределении флуоресценции и структуре поля плот-
ности. Отбор проб проводили с 2–3 горизонтов 
в верхнем перемешанном слое, с 1–2 горизонтов 
в слое скачка плотности и/или в слое максимума 
флюоресценции и с 1–2 горизонтов под пикнокли-
ном до глубины 40 м (дно).

Для анализа фитопланктона 2 л морской воды 
профильтровывали через ядерные фильтры с раз-
мером ячеи 1 мкм методом мягкой обратной филь-
трации [7]. Пробы фитопланктона обработаны 
в живом состоянии в течение 1–2 дней под све-
товым микроскопом в камере Ножотта (0.085 мл) 
и Наумана (1 мл). Для пересчета сырой биомассы 
фитопланктона в единицы углерода использовали 
уравнение [33].

Для измерения концентрации Chl-a 0.5 л воды 
фильтровали через стекло-волокнистые фильтры 
GF/F. Экстракцию проводили 90% ацетоном при 
температуре +4 °С в темноте в течение 24 ч. Флюо-
ресценция экстрактов была измерена на флюори-
метре Trilogy Turner Design (США). Концентрацию 
рассчитывали по формуле [37], для “in vitro” флюо-
риметрии.

Первичная продукция (ПП) измерялась при по-
мощи радиоуглеродной модификации скляночного 
метода [36]. Расчет ПП в столбе воды проводился 
на основе данных о скорости фотосинтеза в по-
верхностной пробе, вертикальных профилей Chl-a, 
распределения подводной облученности и зависи-
мости ассимиляционного числа от подводной об-
лученности, полученной на основе экспериментов 
“in situ” [3].

Для определения содержания взвешенного ор-
ганического вещества (ВОУ) пробы воды фильтро-
вали под вакуумом 200 мбар через стекловолокни-
стые фильтры GF/F фирмы Whatman. Содержание 
ВОУ определяли автоматическим кулонометриче-
ским методом на анализаторе углерода АН 7560 
(аналитик Л.В. Демина, ИО РАН). При концен-
трации 30–100 мкг С/л точность составляет ±15%, 
пределы измерений 5–500 мкг С/л.

Мезозоопланктон был собран сетью Джеди 
(площадь входного отверстия 0.1 м2, ячея фильтру-
ющего конуса 180 мкм) на шельфе, и многосетевым 
комплексом Multinet (площадь входного отверстия 

0.125 м2, ячея фильтрующего конуса 180 мкм) в глу-
боководных районах. Сбор зоопланктона проводи-
ли вертикальными послойными ловами. На шель-
фе при выраженной стратификации водной толщи 
пробы были взяты от пикноклина до поверхности 
и от дна до пикноклина. На глубоководных стан-
циях отбор проводили из слоев 30–0 м и 100–30 м. 
Пробы фиксировали нейтральным 4% формали-
ном. Пробы зоопланктона обрабатывали под бино-
кулярным микроскопом в камере Богорова. Инди-
видуальный сырой вес (WW) животных определяли 
по номограммам [9]; для перехода от сырой био-
массы к единицам углерода (C) использовали ко-
эффициент, рекомендованный [24] – C : WW = 0.1.

Зоопланктон для определения скорости пита-
ния собирали вертикальными ловами сетью Дже-
ди от дна до поверхности на внутреннем шельфе 
и с глубины, выбранной на основании показаний 
датчика флюоресценции, в  остальных районах. 
При этом полагали, что основное питание расти-
тельноядного зоопланктона происходит в хлоро-
филл-содержащем слое и ограничили отбор проб 
для анализов глубиной, на которой существенно 
снижался сигнал флюоресценции. На срединном 
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Рис. 1. Карта станций.
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и внешнем шельфе это наблюдалось на глубинах 
15–20  м, в  глубоководных районах  – на ~30  м. 
Питание зоопланктона оценивали флуоресцент-
ным методом [32] по содержанию фитопигментов 
(Chl-a и феофитина) в кишечнике и опубликован-
ным данным по скорости прохождения пищи через 
кишечник [1, 2, 18].

Общее потребление биомассы фитопланкто-
на всеми растительноядными видами в  столбе 
воды (Gr, мг пигментов/м2 сут.) рассчитывали по 
формуле:

∑=
→

Gr I Z ,i i
i

n

1

где Ii  – суточное потребление Chl-a для i  вида/
стадии (I, мг пигментов/экз сутки), Zi – числен-
ность i вида/стадии в слое (экз/м2), n – число ви-
дов и стадий. Для видов, совершающих суточные 
вертикальные миграции (Calanus spp. и  Metridia 
longa) и  имеющих различную скорость питания 
в  ночное и  дневное время, суммарное суточное 
потребление пищи рассчитывали по формуле: 
Gr = Тn*(In*Zn) + Td*(Id*Id), где Тn и Td – продолжи-
тельность темного и светлого времени суток в дан-
ном районе, соответственно; In и Id – скорость пи-
тания в ночное и дневное время; Zn и Zd – числен-
ность вида в поверхностном 30-м слое.

Для определения скорости дыхания зоопланкте-
ров использовали зависимость скорости метаболизма 
от массы тела и температуры [25]. Перевод количе-
ства потребленного кислорода в единицы углерода 
проводили по формуле: 1 мкл О2 = 0.458 мкг С [24].

РЕЗУЛЬТАТЫ

Характеристика района. Исследованный район 
моря Лаптевых охватывал область широтной про-
тяженностью 6.4 градусов (от 72° до 78.4° с. ш.), и за 
исключением станций 5230 и 5231 все остальные 
станции были выполнены на квази-меридиональ-
ном разрезе (рис. 1). Для удобства сравнительного 
анализа нами в соответствии с батиметрией были 
выделены четыре района: внутренний шельф, сре-
динный шельф, внешний шельф и глубокое море 
(табл. 1).

Распределение температуры и солености на раз-
резе показаны на рис. 2. В целом, соленость верх-
него слоя возрастала, а температура снижалась по 
мере удаления от берега. Исключение представля-
ла ст. 5215, где температура была ниже, а соленость 
выше по сравнению с соседними станциями. На 
четырех прибрежных станциях слой опресненной 
воды (<10 psu) занимал верхние 3–4 м и был отде-
лен от нижележащей толщи жестким халоклином. 
На срединном и внешнем шельфе халоклин распо-
лагался на глубине 10–15 м, заглубляясь с юга на 
север по мере возрастания поверхностной солено-
сти. На всех шельфовых станциях изохалина 28 psu 
располагалась на глубине 12–15 м, а вышележащий 
слой был занят менее соленой водой. На глубоко-
водных станциях соленость верхнего перемешан-
ного 15-м слоя возрастала до 28–30 psu.

Станции, расположенные в  каждом из выде-
ленных нами районов имели близкие значения 
солености и температуры воды в верхнем переме-
шанном слое, а также содержания Chl-a в столбе 
воды (табл. 1). Исключение представляли ст. 5215 

Таблица 1. Характеристика выделенных районов

Район № станции Дата 
наблюдений Глубина, м Т °С S PP Chl-a Cph:Chl-a POC:Chl-a

Внутренний 
шельф 5216–5219 08.09.15 11–22 7.1–8.3 2.7–9.6 26–34 5.9 ± 1.3 11.1 386

Срединный 
шельф

5215–2 09.09.15 26 3.4–3.5 21.1–22.2 11
9.9 ± 2.6 10.6 219

5220–5222 08–09.09.15 23–46 3.7–5.1 15.9–17.7 13–17

Внешний 
шельф

5223–5224 10.09.15 54–56 3.6–3.7 17.2–20.6 8–12
6.4 ± 1.3 13.1 105

5230/31 15.09.15 71 2.8–3.0 27.1–27.4 13

Глубоковод
ный район 5225–5228 11–14.09.15 100–2400 2.0–3.0 28.0–30.1 5–7 8.6 ± 0.7 18.6 144

Примечание. Т °C – температура поверхностного слоя; S – соленость поверхностного слоя, psu; PP – первич-
ная продукция в поверхностном слое, мг С/м3; Chl-a – концентрация хлорофилла “а” в слое 0–30 м (дно), мг/м2; 
C:Chl-a – отношение органического углерода фитопланктона к хлорофиллу “а”; POC:Chl-a – отношение взвешен-
ного органического углерода к хлорофиллу “а”.
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(срединный шельф), а также станции 5230 и 5231 
(внешний шельф), которые находились западнее 
разреза и вне области значительного влияния реч-
ного стока. При том, что выделенные районы отли-
чались по степени удаленности от берега, глубине, 
солености и температуре, они характеризовались 
сходными значениями концентрации Chl-a в стол-
бе воды. Средние значения отношения органиче-
ского углерода фитопланктона к  концентрации 

Chl-a во всех шельфовых районах также практи-
чески не отличались и составляли 11–13 (табл. 1). 
В глубоководном районе это отношение возрастало 
до 18.6 за счет увеличения биомассы фитопланкто-
на. Величины первичной продукции в поверхност
ном слое снижались по разрезу от 26–34 мгС/м3 
на внутреннем шельфе до 5–7  мгС/м3 в  глубо-
ком море. Среднее отношение взвешенного ор-
ганического углерода к  Chl-a в  шельфовой зоне 
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Рис. 2. Распределение температуры и солености на разрезе по 130° в. д. в сентябре 2015 г.
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снижалось по мере удаления от берега от 386 до 
105, но в глубоководной части разреза возрастало 
до 144 (табл. 1).

Вертикальное распределение Chl-a. Профили 
вертикального распределения Chl-a, как прави-
ло, имели сходный характер на станциях, распо-
ложенных в пределах каждого выделенного района 
(рис. 3). Максимальная концентрация хлорофил-
ла наблюдалась в поверхностном слое. Ее значе-
ния уменьшались от 0.8–1.2 мг Chl/м3 на внутрен-
нем шельфе (рис. 3а) до 0.4–0.6 Chl/м3 в районах 
внешнего шельфа и глубокого бассейна (рис. 3в, 
3г). Характер вертикального распределения Chl-а 
менялся по разрезу. Чем ниже была соленость 
верхнего слоя, тем резче снижалась концентра-
ция Chl-a с глубиной. На внутреннем шельфе, где 
поверхностная соленость была <10 psu, наблю-
далось двух- трехкратное снижение концентра-
ции хлорофилла ниже верхнего четырехметрово-
го слоя (рис. 3а). На срединном шельфе снижение 
концентрации Chl-a с глубиной было менее рез-
ким (рис. 3б). В этом районе выделяется ст. 5215, 
где концентрация Chl-a практически не менялась 
в верхнем 10-метровом слое. Локальный район, где 

была выполнена эта станция, в отличие от районов 
южнее и севернее был в меньшей степени подвер-
жен влиянию речного стока (рис. 2, табл. 1). Сход-
ные вертикальные профили Chl-a отмечены для 
станций 5230 и 5231 (рис. 3в), также отличавшихся 
от других станций внешнего шельфа повышенной 
соленостью и отсутствием выраженного халоклина.

Биомасса и  структура растительноядного зоо-
планктона. Таксономический состав и обилие зоо-
планктона существенно изменялись вдоль по раз-
резу (рис. 4). Самая высокая биомасса наблюда-
лась на внутреннем шельфе (236 ± 68 мг/м3). Здесь 
доминировали копеподы семейств Pseudocalanidae 
и Clausocalanidae, которые составляли от 50 до 90% 
всей биомассы растительноядного зоопланктона. 
На долю характерной для опресненных районов ко-
пеподы Limnocalanus macrurus приходилось от 10 до 
45% биомассы. Максимум – 320 мг/м3 был зареги-
стрирован на ст. 5219. На срединном шельфе также 
доминирования Pseudocalanidae и Clausocalanidae 
(~80% общей биомассы), роль L. macrurus замет-
но уменьшилась до 2–12%, а средняя общая био-
масса зоопланктона снизилась почти вдвое до 
122 ± 42 мг/м3. Максимальные значения – 184 мг/м3 
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Рис. 3. Вертикальное распределение Chl-a на станциях внутреннего шельфа (а), срединного шельфа (б), внешнего 
шельфа (в), и глубоководного района моря (г).
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в этом районе наблюдались на ст. 5215. На внешнем 
шельфе средняя биомасса снижалась до 78 ± 15 мг/м3, 
вклад Pseudocalanidae и Clausocalanidae уменьшался 
до 45%, и заметно увеличивалась доля Calanus spp. 
На глубоководных станциях биомасса возрастала до 
90–120 мг/м3. На этом фоне выделялась ст. 5227 над 
континентальным склоном, где отмечено значение 
биомассы 275 мг/м3. В глубоководном районе доми-
нировали копеподы Calanus spp. и Metridia longa; их 
совместный вклад достигал 75–95% общей биомассы 
растительноядного зоопланктона.

Вертикальное распределение зоопланктона. На вну-
треннем шельфе основная масса зоопланктона на-
ходилась ниже опресненного поверхностного слоя 
(рис. 5а). Хотя у нас не было ночных ловов зоопланк
тона в этом районе, можно предположить, что такое 
распределение сохраняется в течение суток. Под-
тверждением этому может служить отсутствие суточ-
ных миграций у тех же видов на срединном шельфе 
(рис. 5б).

Возрастание доли Pseudocalanidae в  верх-
нем 25-м слое на станциях 5230 и 5231 (внешний 
шельф) ночью (рис. 5в) было связано с восьми-
кратным увеличением концентрации этих копе-
под ночью по сравнению с  дневным временем 
(118 и 14 мг/м3, соответственно), при том, что их 
концентрация в нижнем слое в течение суток су-
щественно не изменялась (15 и 10 мг/м3, соответ-
ственно). Хорошо выраженные суточные миграции 

наблюдались у копепод Calanus spp. и Metridia longa 
(рис. 5г).

Питание зоопланктона. У большинства исследо-
ванных видов не наблюдалось достоверного различия 
между содержанием пигментов в кишечнике в днев-
ное и ночное время (табл. 2). Исключение представ-
ляли виды Calanus spp., у которых ночное содержание 
пигментов в 4–6 раз превышало дневное, и Metridia 
longa, находившейся в поверхностном 30-м слое толь-
ко ночью и мигрирующей в нижележащие слои моря 
в дневное время. Как правило, содержание фитопиг-
ментов в кишечнике одного и того же вида/стадии 
в разных районах моря различались незначительно 
(табл. 2). Только на внутреннем шельфе было отме-
чено заметное уменьшение наполненности кишеч-
ников у копепод Pseudocalanus spp., CV–CVI, Acartia 
longiremis, CV–CVI и младших стадий Pseudocalanidae 
и Clausocalanidae по сравнению с другими районами 
шельфа.

В общих чертах, такие же закономерности на-
блюдаются при сравнении величин суточной ско-
рости потребления хлорофилла, биомассы фито-
планктона и взвешенного органического углерода 
в разных районах моря (табл. 3). Для того, чтобы 
определить, достаточно ли количество потреблен-
ной пищи для покрытия энергетических затрат, 
мы сравнили относительные скорости питания 
и дыхания зоопланктеров (табл. 4). В районах вну-
треннего и срединного шельфа потребление фито-
планктона покрывает менее 25% энергетических 
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Рис. 4. Биомасса и состав растительноядного зоопланктона в разных районах моря Лаптевых в слое 0–100 м (дно) 
в сентябре 2015 г.
Metridia – Metridia longa; Calanus – Calanus spp.; Pse+Clau – Pseudocalanidae+Clausocalanidae; Acartia – Acartia 
longiremis; Appen – Appendicularia; Varia – другие группы.
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потребностей животных на дыхание. На внеш-
нем шельфе и в глубоководных районах у видов 
родов Pseudocalanus, Oithona и Calanus количество 
потребленного фитопланктона покрывает от 50 
до 99% трат на дыхание. При потреблении взве-
шенного органического углерода величины раци-
онов у большинства видов в 1.5–4 раза превыша-
ют их энергетические потребности на дыхание. 
Исключение представляют копеподы Limnocalanus 
macrurus у которых максимальные рационы на Cорг 
ниже трат на дыхание.

Выедание зоопланктоном биомассы фитопланк
тона и первичной продукции. Доля биомассы авто
трофного фитопланктона в единицах Chl-a, вы-
едаемого зоопланктоном за сутки, различалась 
в  разных районах моря, возрастая от прибреж-
ных районов по направлению к глубокому морю 
(рис. 6). На внутреннем и срединном шельфе вые-
дание составляло всего 2 и 3% от количества Chl-a 
в столбе воды, соответственно, при этом 80–85% 

потребления приходилось на долю представителей 
семейств Pseudocalanidae и Clausocalanidae (рис. 6а, 
рис. 6б). На внешнем шельфе зоопланктон вые-
дал за сутки 5% наличного количества Chl-a. При 
этом роль Pseudocalanidae и Clausocalanidae оста-
валась лидирующей, но существенно возрастал 
вклад в суммарное выедание копепод Calanus spp. 
и Acartia longiremis (рис. 6в). В глубоководной обла-
сти бассейна доля потребленного Chl-a возрастала 
до 10%, а основной вклад в потребление вносили 
виды Calanus spp. и Metridia longa – 56 и 21% сум-
марного выедания, соответственно (рис. 6г).

Величина суточного потребления фитопланкто-
на зоопланктоном, оцененная в единицах органи-
ческого углерода, возрастала на порядок величин 
по направлению от района внутреннего шельфа, 
прилежащего к  дельте р. Лена к  глубоководным 
районам. Первичная продукция в  столбе воды 
в разных районах различалась незначительно, при 
этом наибольшие средние значения наблюдались 
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Рис. 5. Характер ночного и дневного вертикального распределения биомассы растительноядного зоопланктона: 
(а) ст. 5217 (внутренний шельф), (б) ст. 5220 (срединный шельф), (в) ст. 5230/31 (внешний шельф), (г) ст. 5225 (глу-
боководный район).
Ps+Clau  – Pseudocalanidae+Clausocalanidae; Limno  – Limnocalanus macrurus; Acar  – Acartia longiremis; Cal  – 
Calanus spp.; Metr – Metridia longa; Varia – другие группы.
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на внутреннем шельфе, а наименьшие в глубоко-
водных районах моря (табл. 5). На этом фоне доля 
суточного потребления первичной продукции зоо-
планктоном возрастала от 1% на внутреннем шель-
фе, 4–5% на срединном и внешнем шельфе и до 
14% в глубоководном районе (табл. 5).

ОБСУЖДЕНИЕ

Структурные и функциональные особенности 
пелагического сообщества моря Лаптевых, как 

и других морей сибирской Арктики, в значитель-
ной мере определяется воздействием масштабно-
го речного стока, выносящего огромные объемы 
аллохтонных материалов и  формирующего вер-
тикальную стратификацию водной толщи и гори-
зонтальные градиентные зоны [6, 10, 30, 35]. Про-
странственное распределение опресненного по-
верхностного плюма в арктических морях зависит, 
главным образом, от ветрового режима [14, 17, 29, 
41]. В период нашего исследования распределение 
солености поверхностного слоя по разрезу вдоль 

Таблица 2. Содержание фитопигментов (нг пигмента/экз) в желудках массовых видов растительноядного 
зоопланктона в разных районах моря в дневное и ночное время (среднее ± стандартное отклонение)

Внутренний шельф Срединный шельф Внешний шельф Глубоководный район

Таксон день ночь день ночь день ночь день ночь

Limnocalanus macrurus, 
CIV-fem 0.34 ± 0.14 0.44 ± 0.46 0.36 ± 0.15

Drepanopus bungei, 
CV-fem 0.14 ± 0.04 0.30 ± 0.23 0.14 ± 0.08 0.14 ± 0.05

Pseudocalanus major, CV 0.48 ± 0.28 0.56 ± 0.41 0.57 ± 0.31

Pseudocalanus spp. 
CV-fem 0.18 ± 0.09 0.30 ± 0.15 0.28 ± 0.13 0.20 ± 0.05 1.08 ± 0.98 0.36 ± 0.05 0.29 ± 0.05

Pseudo+Clausocalanidae, 
CII–CIV 0.05 ± 0.01 0.13 ± 0.08 0.17 ± 0.06 0.06 ± 0.03 0.17 ± 0.12

Acartia longiremis, 
CIV-fem 0.10 ± 0.07 0.28 ± 0.22 0.28 ± 0.20 0.16 ± 0.03 0.20 ± 0.09

A. longiremis, CIII–IV 0.11 ± 0.03 0.06 ± 0.01 0.09 ± 0.03

Oithona similis 0.06 ± 0.05 0.11 ± 0.03 0.05 ± 0.04 0.06 ± 0.04 0.11 ± 0.07

Oikopleura vanhoffeni, 
0.8–1.2 mm 0.58 ± 0.32 0.47 ± 0.43

Limacina helicina, 
0.2–0.5 mm 0.36 ± 0.11 0.57 ± 0.06 1.13 ± 0.43 1.15 ± 0.50 2.12

Calanus glacialis, fem 2.77 ± 0.97 17.1 ± 10.8

C. glacialis, CV 26.4 ± 13.4 3.72 ± 1.12 14.8 ± 4.91

C. glacialis, CIV 5.62 ± 1.10 0.72 ± 0.24 3.15 ± 0.61

C. glacialis, CIII 1.78 ± 0.22 0.30 ± 0.05 1.39 ± 0.32

C. hyperboreus, CV-fem 15.9 37.0 ± 13.8

Metridia longa, fem 11.3 ± 6.41

Metridia longa, CV 8.17 ± 4.79

Metridia longa, CIV 3.54 ± 1.12

Примечание. Жирным шрифтом выделены значения с достоверным различием между дневным и ночным потреблением 
пищи.
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130° в. д. хорошо совпадало со среднегодовыми зна-
чениями за период 1950–1990 гг. [34], что может 
свидетельствовать о том, что мы застали наиболее 
типичную для района гидрофизическую ситуацию. 
Исключение представляла ст. 5215–2 (74.3° с. ш.), 
где поверхностная температура была на 1–1.5 °C 
ниже, а соленость на 4–6 psu выше, чем на сосед-
них станциях (рис. 2).

В  период исследований наблюдалась хорошо 
выраженная вертикальная стратификация водной 
толщи с халоклином на глубине между 4–5 м в рай-
оне внутреннего шельфа и на глубине 10–15 м на 

остальной части шельфа. Резкий халоклин отделял 
поверхностный слой теплой опресненной воды 
от соленой и холодной глубинной воды, что ха-
рактерно для большинства районов арктического 
шельфа [28, 30, 35]. Двуслойная структура водной 
толщи определяла характер вертикального рас-
пределения Chl-a, с максимумом в поверхностном 
слое и резким падением с глубиной (рис. 3). Под-
тверждением существенного влияния плотностной 
стратификации на характер вертикального рас-
пределения Chl-a служат соответствующие про-
фили на станциях без выраженной вертикальной 

Таблица 3. Скорость потребления пищи массовыми видами зоопланктона в разных районах моря

Внутренний шельф Срединный шельф Внешний шельф Глубоководный 
район

Таксон W Ipig Iph Ipoc Ipig Iph Ipoc Ipig Iph Ipoc Ipig Iph Ipoc

Limnocalanus macrurus, 
CIV-fem 96 8.3 0.09 3.20 6.7 0.07 1.47

Drepanopus bungei, 
CV–VI 5 6.5 0.07 2.51 3.4 0.04 0.74

Pseudocalanus major, CV 23 11 0.12 4.25 14 0.15 3.07

Pseudocalanus spp. 
CV-fem 7 3.7 0.04 1.43 7.6 0.08 1.66 18.9 0.25 1.98 7.47 0.14 1.08

Pseudo+Clausocalanidae, 
CII–CIV 3 1.3 0.01 0.50 3.9 0.04 0.85 2.39 0.03 0.25

Acartia longiremis, 
CV-fem 4.6 1.8 0.02 0.69 5.3 0.06 1.16 3.23 0.04 0.34

A. longiremis, CIII–CIV 1.3 1.94 0.03 0.20 1.38 0.03 0.20

Oithona similis 0.5 0.9 0.01 0.20 1.26 0.02 0.13 1.31 0.02 0.19

O. vanhoffeni, 0.8–1.2 mm 6 7 0.07 1.53 5.61 0.07 0.59

Limacina helicina, 
0.2–0.5 mm 3 0.5 0.01 0.11 1.19 0.02 0.12 2.21 0.04 0.32

Calanus glacialis, fem 320 204 3.79 29.4

C. glacialis, CV 215 317 4.15 33.29 201 3.74 28.9

C. glacialis, CIV 80 67.4 0.88 7.08 41.6 0.77 5.99

C. glacialis, CIII 22 21.4 0.28 2.25 18.1 0.34 2.61

C. hyperboreus, CV-fem 1500 358 6.66 51.6

Metridia longa, fem 193 37.8 0.70 5.44

Metridia longa, CV 75 27.2 0.51 3.92

Metridia longa, CIV 25 11.8 0.21 1.71

Примечание. W – индивидуальный вес животного (мкг С/экз), Ipig – потребление Chl-a (нг пигментов/экз сут), Iph – по
требление углерода фитопланктона (мкг С/экз сут), Ipoc – потребление взвешенного органического углерода (мкг С/экз сут)
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стратификации (станции 5215, 5230, 5231, и все глу-
боководные станции). Здесь концентрация Chl-a 
на поверхности была ниже, а его распределение 
относительно равномерным в  верхнем 10–15  м 
слое. Сходная картина распределения Chl-a в за-
висимости от степени выраженности халоклина, 
приведена в работах [23, 35]. Вертикальное рас-
пределение зоопланктона на внутреннем шельфе 
при опреснении поверхностного слоя до 4–7 psu 
характеризовалось повышенной концентрацией 
животных под халоклином (рис. 5), что приводило 

к  вертикальной разобщенности фитопланктона 
и растительноядного зоопланктона, и, в результа-
те, к слабому использованию имеющейся биомас-
сы фитопланктона (рис. 6).

Воздействие речного стока на пелагическую 
экосистему шельфа проявлялась в четко выражен-
ной кросс-шельфовой зональности распределения 
структурно-функциональных характеристик фито-
планктона, концентрации взвешенного органиче-
ского углерода (ВОУ) и видового состава зооплан-
ктона. По мере удаления от берега и ослабления 

Таблица 4. Относительные величины скорости питания и  дыхания (% от веса тела) у  массовых видов 
зоопланктона в разных районах

Внутренний шельф Срединный шельф Внешний шельф Глубоководный 
район

Таксон W Iph Ipoc Resp Iph Ipoc Resp Iph Ipoc Resp Iph Ipoc Resp

Limnocalanus macrurus, 
CIV-fem 96 0.10 3.3 3.0 0.07 1.53 2.59

Drepanopus bungei, 
CV–VI 5 1.44 50.2 5.8 0.72 14.89 4.97

Pseudocalanus major, CV 23 0.53 18.5 4.1 0.65 13.33 3.55

Pseudocalanus spp. 
CV-fem 7 0.59 20.4 5.3 1.15 23.78 4.61 3.54 28.35 4.61 1.98 15.4 4.3

Pseudocalanidae CII–CIV 3 0.48 16.7 6.4 1.38 28.47 5.56 1.04 8.37 5.56

Acartia longiremis, CV-
fem 4.6 0.43 15.1 5.9 1.22 25.23 5.06 0.92 7.37 5.06

A. longiremis, CIII–CIV 1.3 1.95 15.67 6.68 1.97 15.3 6.2

Oithona similis 0.5 1.91 39.42 8.25 3.30 26.46 8.25 4.87 37.7 7.7

O. vanhoffeni, 0.8–1.2 mm 6 1.24 25.55 4.77 1.22 9.82 4.77

Limacina helicina, 
0.2–0.5 mm 3 0.18 3.65 5.56 0.52 4.17 5.56 1.37 10.6 5.2

Calanus glacialis, fem 320 1.19 9.2 1.6

C. glacialis, CV 215 1.93 15.48 2.17 1.74 13.5 1.8

C. glacialis, CIV 80 1.10 8.85 2.70 0.97 7.5 2.2

C. glacialis, CIII 22 1.27 10.21 3.59 1.53 11.8 2.9

C. hyperboreus, CV-fem 1500 0.44 3.4 1.1

Metridia longa, fem 193 0.36 2.8 1.8

Metridia longa, CV 75 0.67 5.2 2.2

Metridia longa, CIV 25 0.87 6.9 2.8

Примечание. W – индивидуальный вес животного (мкг С/экз), Iph (%) – относительное потребление фитопланктона, 
Ipoc (%) – относительное потребление взвешенного органического вещества, Resp (%) – относительная скорость дыхания.
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влияния речного стока средний размер клеток 
фитопланктона увеличивался от ~500  мкм3 до 
6000 мкм3, а отношение углерода фитопланктона 
к хлорофиллу (Сphyto: Chl-а) возрастало вдвое – от 
~11 на внутреннем шельфе до 19 в глубоком море 
(табл. 1).

Самая высокая концентрация взвешенного ор-
ганического вещества (POC) наблюдалась в рай-
оне наибольшего влияния речного стока (0.3–
0.7 мг/л). В северном направлении она постепен-
но снижалась и в глубоководном районе значения 

не превышали 0.1 мг/л. Такое распределение хоро-
шо согласуется с наблюдениями [12, 19] для сентя-
бря 1989 и 1991 гг. Отношение POC: Chl-a умень-
шалось по мере удаления от прибрежных районов 
(табл. 1), а величины этого отношения хорошо со-
впадают с данными, полученными в начале августа 
1998 г, то есть в более ранний сезон [39]. Оба пара-
метра – Сphyto : Chl-а и POC : Chl-a, также как раз-
мерный состав фитопланктона, важны для оценки 
трофических условий и определения обеспеченно-
сти пищей растительноядного зоопланктона в кон-
кретном районе.

0.48 мг
Chl/м3  

2%

Chl-a Ps+Clau PsM Acar Limn Varia

(а)

3%

Chl-a Ps+Clau PsM Acar Cal Varia

(б)

5%

Chl-a Ps+Clau Oit Acar Cal Varia

(в)

10%

Chl-a Ps+Clau Met Oit Cal Varia

(г)

0.41 мг
Chl/м3  

0.29 мг
Chl/м3  

0.27 мг
Chl/м3  

Рис. 6. Выедание биомассы автотрофного фитопланктона (% от содержания Chl-а) в слое 0–40 м (дно) и роль 
массовых видов мезопланктона в общем выедании в разных районах моря. Внутренний шельф (а), срединный 
шельф (б), внешний шельф (в), глубоководный район (г).
Chl-a – средняя концентрация хлорофилла “a” в столбе воды; Ps+Clau – Pseudocalanidae+Clausocalanidae; PsM – 
Pseudocalanus major; Acar – Acartia longiremis; Limn – Limnocalanus macrurus; Cal – Calanus spp.; Oit – Oithona similis; 
Met – Metridia longa; Varia – другие группы.

Таблица 5. Величина общей первичной продукции (PP, мг С/м2 сут), потребление органического углерода 
фитопланктона зоопланктоном в столбе воды (Gr, мг С/м2 сут) и доля потребленной первичной продукции 
(Gr/PP, %) в различных районах моря Лаптевых. Данные представлены как среднее ± стандартная ошибка

Внутренний шельф Срединный шельф Внешний шельф Глубоководный район

PP 89.7 ± 13.04 62.0 ± 5.85 73.7 ± 27.3 56.5 ± 0.96

Gr 0.78 ± 0.29 2.45 ± 0.67 3.67 ± 0.85 7.87 ± 1.15

Gr/PP 1.01 ± 0.52 4.46 ± 1.78 5.64 ± 1.17 13.9 ± 2.0
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Рис. 7. Состав и биомасса зоопланктона (левая часть рисунка) и TS-кривые (правая часть рисунка) в дневное и ноч-
ное время на станциях 5220 (а, б), 5230/31 (в, г), 5225 (д, е), 5227 (ж, з).
Acar – Acartia longiremis; Dr-B – Drepanopus bungei, CV–CIV; Ps-M – Pseudocalanus major, CV–CIV; Ps+Cl – Pseudoca
lanidae+Clausocalanidae, CI–CIV; Oit – Oithona similis; Cal-G – Calanus glacialis; Met – Metridia longa; Varia – другие 
группы; ночные наблюдения (1); дневные наблюдения (2). Стрелками показана глубина 30 м.
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Другой важной характеристикой трофических 
условий для фитофагов является содержание Chl-а 
как показателя наличной биомассы автотрофно-
го фитопланктона. Хотя концентрация Chl-а в по-
верхностном слое заметно уменьшалась от берега 
к океану (от 1.2 до 0.4 мг/м3), его общее количе-
ство в слое не отличалось в разных районах моря 
(ANOVA, p = 0.13), составляя 6–10 мг Chl/м2. Такая 
же картина наблюдалась в распределении величи-
ны первичной продукции (ПП): ее средние значе-
ния для выделенных районов изменялись в преде-
лах 56–84 мг С/м2/сут. и достоверно не различались 
(ANOVA, p = 0.26). Об относительно равномерном 
распределении Chl-a и ПП в исследованном райо-
не свидетельствуют также низкие коэффициенты 
вариации – 27 и 32%, соответственно.

Видовой состав зоопланктона существенно 
отличался по мере продвижения от прибрежных 
к глубоководным районам. На внутреннем шель-
фе в  зоне наибольшего опреснения преоблада-
ли солоноватоводные виды Pseudocalanus major, 
Drepanopus bungii и Limnocalanus macrurus, на сре-
динном шельфе увеличивалась роль шельфово-не-
ритических видов Pseudocalanus acuspes, Acartia 
longiremis и Oithona similis, на внешнем шельфе зна-
чительную долю в  сообществе составляли мор-
ские копеподы Calanus glacialis, аппендикулярии 
Oikopleura vanhoffeni и Fritillaria borealis, а в районе 
глубокого моря доминировали копеподы Calanus 
spp. и Metridia longa. Подобная смена видового со-
става зоопланктона по мере удаления от берега 
и уменьшения влияния речного стока описана для 
моря Лаптевых во многих работах [11, 27, 31, 35, 38] 
и является типичной для Сибирских арктических 
морей [5, 10, 13].

Широтная зональность в распределении био-
массы растительноядного зоопланктона слабо 
проявлялась в исследуемый период. Самые высо-
кие средние значения – 236 мг/м3 были отмечены 
на внутреннем шельфе, а в остальных районах ко-
лебались в пределах от 80 до 120 мг/м3. Следует за-
метить, что эти величины характеризуют зооплан-
ктон в слое 0–30 (дно) м, где в основном происхо-
дит питание фитофагов.

Во многих работах, посвященных исследованию 
зоопланктона в море Лаптевых, отмечается значи-
тельная пространственная гетерогенность распре-
деления численности и  биомассы зоопланктона 
[22, 27, 35, 38]. Наши данные показали, что внутри 
каждого района, только одна из четырех станций 
заметно отличалась от других станций по соста-
ву и количеству растительноядного зоопланктона. 
В  большинстве случаев, эти отличия были обу-
словлены гидрофизическими причинами. Так, на-
пример, ст. 5219 располагалась на внутренней пе-
риферии фронтальной зоны, а ст. 5215 находилась 

в меандре более соленой воды. Влияние гидрофи-
зической неоднородности, и, в частности, фрон-
тальных зон на распределение зоопланктона 
в Карском море хорошо документировано [2, 10, 
18]. Мы проанализировали дневное и ночное рас-
пределение зоопланктона на суточных станциях 
с  меняющимися гидрофизическими характери-
стиками (рис. 7). На станциях 5220 (рис. 7а, 7б) 
и 5225 (рис. 7д, 7е), где совпадение хода TS-кривых 
в дневное и ночное время свидетельствовало об 
устойчивости гидрофизических условий, количе-
ство зоопланктона и его состав практически не ме-
нялись в течение суток. Обратная картина наблю-
далась на станциях 5230, 5231 (рис. 7в, 7г), и 5227 
(рис. 7ж, 7з), где различие TS-кривых, полученных 
днем и ночью, указывает на адвективный перенос 
воды в слое 0–30 м, что, в свою очередь, определя-
ет почти четырехкратное различие значений днев-
ной и ночной биомассы зоопланктона.

Количественные данные по питанию зооплан-
ктонных видов в  море Лаптевых до настоящего 
времени отсутствовали. Интенсивность питания 
растительноядного зоопланктона во многом зави-
сит от количества и состава кормовых объектов. 
Хотя видовой и размерный состав фитопланктона 
менялся по разрезу [8], содержание Chl-a в столбе 
воды оставалось на близком уровне в разных рай-
онах моря. На этом фоне скорость питания одно-
го и того же вида/стадии в разных районах моря 
также различалась незначительно. Исключение 
представлял район внутреннего шельфа, где отме-
чалось снижение скорости питания у нескольких 
массовых видов. Мы предполагаем, что это связано 
с расхождением по вертикали пищи и ее потреби-
телей, что, как уже говорилось выше, определялось 
жесткой стратификацией водной толщи.

Измеренные нами низкие скорости потребле-
ния фитопланктона, не покрывающие энергети-
ческие затраты животных на дыхание, могут быть 
связаны с  низкой концентрацией Chl-а в  пери-
од осенней стадии сукцессии. Сходные величины 
концентрации Chl-а наблюдались на шельфе моря 
Лаптевых в сентябре 1991 г. [35, 39].

Альтернативной пищей для планктонных фи-
тофагов может служить детрит, обогащённый бак-
териями, и микрозоопланктон. Полученное нами 
отношение POC:Chl-a, до некоторой степени, 
дает представление о количестве дополнительных 
источников питания в период исследований.

При учете потребления взвешенного органи-
ческого вещества суточные рационы всех иссле-
дованных видов превышали их энергетические 
затраты на дыхание, при этом оставалась часть 
энергии для роста и  накопления резервных ве-
ществ. Единственное исключение касалось копе-
под Limnocalanus macrurus, которые при недостатке 
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растительной пищи переходят на хищничество, 
в  частности на потребление молоди копепод 
Drepanopus bungii [40].

Парадоксально, что хотя потребление фито-
планктона не удовлетворяло энергетические по-
требности зоопланктона, большая часть его био-
массы оставалась неиспользованной. В  районах 
внутреннего и  срединного шельфа зоопланктон 
выедал 2–3% от доступной биомассы фитоплан-
ктона, на внешнем шельфе и в глубоководной ча-
сти бассейна – 5 и 10%, соответственно. Анало-
гичная тенденция возрастания доли потреблен-
ной биомассы фитопланктона по направлению от 
Обского эстуария к глубоководным районам была 
описана для осеннего сезона в Карском моря [1]. 
Существенно, что в отличие от Карского моря, где 
уровень первичной продукции в некоторых рай-
онах был недостаточным для покрытия суточных 
рационов растительноядного зоопланктона [1], 
в море Лаптевых первичная продукция в большой 
степени недоиспользовалась – доля суточного по-
требления первичной продукции не превышала 5% 
на шельфе, увеличиваясь до 15% в северных глубо-
ководных районах.

Кросс-шельфовая зональность, связанная с воз-
действием масштабного речного стока на поверх-
ностный слой – одна из важнейших черт пелагиче-
ских экосистем моря Лаптевых [22, 35, 39] и других 
арктических морей [5, 10, 13]. Широтная зональность 
в море Лаптевых проявляется не только в физических 
свойствах воды и структуре планктонных сообществ, 
но и в их функциональных характеристиках.

Работа выполнена в рамках Государственного 
задания ФАНО РФ (тема № 0149-2018-0035). По-
левые исследования и эксперименты проводились 
за счет средств РНФ (Проект № 14-50-00095). Ана-
лиз данных по определению концентрации фито-
пигментов, ВОВ и функциональных характеристик 
фито- и зоопланктонных сообществ выполнен при 
финансовой поддержке РФФИ (Проекты № 17-05-
00799, № 16-05-00037, № 16-04-00064, № 16-05-
00045 и № 16-05-00055).
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The material was collected along the 130° E quasi-meridional transect from the Lena River delta to 
the northern deep-water regions of the Laptev Sea in September 2015. The latitudinal zonality and the 
impact of river runoff were manifested in the distribution of temperature and salinity, the concentration 
of suspended organic matter, and the structure of plankton communities. The differences in the 
concentration of Chl-a and values of primary production along the transect were nonsignificant. Feeding 
rate of mesozooplankton herbivores was measured with the gut fluorescence method. Based on the 
feeding rate and abundance of zooplankton species the total consumption of phytoplankton biomass 
and primary production was estimated. The daily grazing impact of zooplankton on phytoplankton 
biomass increased from 2% in the inner shelf to 3% in the middle shelf, 5% in the outer shelf and 10% 
in the deep-water part of the basin. Consumption of primary production also increased: 1, 4.5, 5.7 and 
13.9%, respectively. Consumption of phytoplankton did not cover the energy demands of respiration 
in autumn. Latitudinal zonality was manifested not only in the hydrophysical water parameters and 
structure of plankton communities, but also in their functioning.
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