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ВВЕДЕНИЕ

Карское море – мелководный арктический во�
доем, принимающий в себя крупнейший во всем
Арктическом бассейне пресноводный речной
сток [24]. Его годовой объем достигает 1300 км3 в
год, и наибольший вклад в него дают реки Обь и
Енисей [18, 25]. Интерес, проявляемый к пелаги�
ческой экосистеме Карского моря, связан с ее ро�
лью в трансформации речного стока и процессах
взаимодействия между шельфом и глубоковод�
ными районами Арктики. К тому же, освоение за�
пасов углеводородов на Карском шельфе требует
детальных данных о структуре и функционирова�
нии биоты. 

В предшествующих работах основное внима�
ние уделялось составу и структуре планктонного
сообщества в разных районах моря [2, 3, 12, 13,
15–17 и др.]. В последние годы проведен ряд экс�
педиций, положивших начало исследованиям
функционирования пелагических сообществ под
воздействием различных биотопических условий
[1, 4, 5, 26]. Для функционирования пелагических
сообществ Карского моря ключевыми являются
устьевые районы, где образуется “маргинальный
фильтр”, в котором осаждается большая часть вы�
носимой реками органической взвеси [8, 9], и об�
ласть поверхностного опресненного слоя, “лин�
зы”, формирующейся в связи с паводком Оби и

Енисея. “Линза” распространяется по акватории
моря под влиянием ветрового дрейфа и геостро�
фических течений [6]. Обычно выделяют три типа
распространения “линзы”: западный, централь�
ный и восточный, причем чаще наблюдается за�
падный и центральный тип [10, 11]. Основными
гидрофизическими особенностями “линзы” слу�
жат низкая соленость воды в верхнем 10–12 мет�
ровом слое (<26 psu) и резкий галопикноклин на
его нижней границе. Такие специфические усло�
вия должны влиять на функционирование зоо�
планктонного сообщества в “линзе”. Однако до
сих пор подобные исследования не проводились. 

В августе 2014 г. в ходе комплексной экспеди�
ции Института океанологии РАН обследована об�
ласть “линзы”. Цель настоящей работы – иссле�
дование влияния резких градиентов солености в
поверхностном слое линзы на структуру и харак�
теристики питания зоопланктона. В задачи вхо�
дило изучение распределения массовых видов
зоопланктона, скорости потребления пищи и
оценка выедания фитопланктона. 

МАТЕРИАЛ И МЕТОДЫ

Материал был собран в 128�м рейсе
НИС “Профессор Штокман” на пяти станциях с
13 по 18 августа 2014 г. (рис. 1). Зоопланктон соби�
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рался сетью Multinet (входное отверстие 0.125 м2,
ячея 180 мкм) по горизонтам, выбранным на ос�
новании данных зондирования гидрофизических
параметров [14] днем и ночью. Для изучения со�
става и распределения зоопланктона пробы фик�
сировали 4% формалином. Подробно метод сбора
и обработки планктонных проб описан в [14].
Интенсивность питания зоопланктона оценива�
ли флуоресцентным методом по содержанию
пигментов (Chl a и феопигментов) в кишечнике и
времени переваривания пищи [31]. Подробно ме�
тодика определения содержания пигментов в ки�
шечнике описана в [5]. Оценки времени перева�
ривания пищи взяты из опубликованных источ�
ников: для копепод рода Calanus – [5],
Pseudocalanus spp. и Oithona similis – [36], с поправ�
кой на температуру воды в море [29]. Для пересче�
та суточного потребления пищи в единицы угле�
рода (Ec, мг С/м2 сут) были использованы данные
по содержанию органического углерода в авто�
трофных видах водорослях (Сph), полученные на
основании обработки проб фитопланктона и
определения его углеродной биомассы соглас�
но [34] (материалы И.Н. Сухановой и В.М. Сер�

геевой). Данные о величине первичной продук�
ции любезно предоставлены А.Б. Демидовым. 

РЕЗУЛЬТАТЫ

Район исследований. В августе 2014 г. опрес�
ненная “линза” была обнаружена в западной ча�
сти моря (рис. 1). Мы полагаем, что ст. 128�07, ха�
рактеризующаяся минимальной поверхностной
соленостью (< 12 psu) и наиболее резким галопик�
ноклином, представляет собой центр “линзы”, а
ст. 128�11 находится вне “линзы” (поверхностная
соленость = 32 psu). Максимальная концентра�
ция хлорофилла отмечена в верхнем 8–10 м слое
на станциях 128�05 и 07, а на станциях 128�09 и
11 максимум заглубляется (20 м) (рис. 2). 

Распределение зоопланктона по разрезу. В сооб�
ществе зоопланктона доминировали копеподы
Calanus glacialis, C. finmarchicus, Oithona similis и
Pseudocalanus spp. Их общая биомасса составляла
от 60 до 80% всего сообщества (без учета желете�
лых организмов). Калянусы были представлены
всеми стадиями развития, с преобладанием млад�
ших стадий (рис. 3). Видно, что численность Cala�
nus spp. резко возрастала у границы и за предела�
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Рис. 1. Карта станций. 1 – станции, где, кроме состава и распределения, изучалось питание зоопланктона; 2 – стан�
ции, где исследованы лишь состав и распределение зоопланктона; 3 – примерные границы опресненной “линзы”. 
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ми “линзы”, причем если численность младших
стадий достигала максимальных значений в райо�
не Новоземельской впадины, то старшие стадии
(самки и пятые копеподиты) были наиболее мно�
гочисленны у края “линзы” (рис. 3). Распределе�
ние O. similis напоминало распределение младших
стадий калянусов. Напротив, Pseudocalanus spp.
был многочисленнее в пределах “линзы”, а вне
“линзы” его численность снижалась (рис. 3). 

Вертикальное распределение зоопланктона. Ос�
новная масса зоопланктона в районе “линзы” из�
бегала верхнего опресненного слоя (рис. 4а–4з).
Копеподы р. Calanus и Pseudocalanus не поднима�
лась выше 30 м ни днем, ни ночью, в популяции
O. similis больший процент особей (до 65%) нахо�
дился в слое 30–10 и даже 10–0 м, подверженном
сильному опреснению (рис. 4а–4з). Иная карти�
на наблюдалась на ст. 128�11 за пределами “лин�
зы”: все младшие стадии Calanus spp., O. similis и
Pseudocalanus spp. были приурочены к верхним
(10–0 и 40–10 м) слоям воды, лишь Calanus spp.
CV населяли весь 300�м столб воды (рис. 4и–4п).
Заметных суточных вертикальных миграций у
большей части копепод не было обнаружено ни в
области “линзы”, ни за ее пределами. Небольшая
часть копепод немного поднималась в ночное
время, но в верхний 10�м слой не заходила. Ис�
ключение составляли пятые копеподиты Calanus
spp. на ст. 128�11, у которых суточные миграции с
подъемом в поверхностный слой ночью были хо�
рошо выражены (рис. 4и–4п). 

Питание. Достоверные различия между содер�
жанием растительных пигментов в кишечниках
исследованных копепод днем и ночью обнаруже�
ны лишь у Pseudocalanus spp. (табл. 1). Наполнен�
ность кишечника (G, нг хл “а” инд–1) у разных
(CII–CV) копеподитных стадий Calanus spp. в за�
висимости от массы тела (W, мкг С инд–1) при ло�

гарифмической трансформации описывается
уравнением G = 0.577W + 0.497 на ст. 128�09 и G =
= 0.599W – 0.266 на ст. 128�11. Эти зависимости
были использованы для аппроксимации напол�
ненности кишечника у особей CI, которые со�
ставляли значительную часть популяции на боль�
шинстве станций, и без которых оценка выедания
фитопланктона калянусами была бы неполной. 

Рассчитанные величины удельных рационов
на станциях внутри “линзы” (128�05, 06, 07, 09)
оказались существенно выше, чем вне “линзы”
(ст. 128�11) (табл. 2). Как и ожидалось, рационы
мелких форм были выше, чем крупных. Макси�
мальный рацион был получен для старших стадий
O. similis (50.3% на ст. 128�07). 

Величина выедания биомассы фитопланктона
(% от хлорофилла) и первичной продукции (ПП)
была наибольшей у края “линзы” (ст. 128�09), не�
сколько меньше выедалась ПП в центре “линзы”
(ст. 128�07) (табл. 3). Вне “линзы” выедание ПП
резко падало, а выедание биомассы водорослей
(хл “а”) снижалось незначительно (табл. 3). 

ОБСУЖДЕНИЕ

Доминирующие зоопланктеры в области
“линзы” не поднимались в поверхностные слои,
что понятно, так как все они – типично морские
организмы, адаптированные к морской солено�
сти. Отсутствие выраженных суточных верти�
кальных миграций может объясняться тем, что
материал собран во время полярного дня. Как бы�
ло показано ранее [19–21], суточные вертикаль�
ные миграции в этот период не выражены. После�
дующие исследования продемонстрировали, что
это не обязательно означает полное отсутствие
суточных вертикальных перемещений, но лишь
отсутствие массовых синхронизированных ми�
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Рис. 3. Численность зоопланктона (N, экз/м) на станциях разреза через “линзу”. Станция 128�11 находится за пре�
делами “линзы”. Обозначения: 1 – Calanus spp. CIV, 2 – Calanus spp. CIII, 3 – Calanus spp. CII, 4 – Calanus spp. CI,
5 – Calanus spp. CV, 6 – Calanus spp. самки, 7 – Oithona similis, 8 – Pseudocalanus spp. 

Рис. 4. Вертикальное распределение зоопланктона днем (светлые столбики) и ночью (темные столбики). (а)–(з) –
ст. 128�05 (характерная станция внутри “линзы”, (и)–(п) – ст. 128�11 (станция за пределами “линзы”). Арабскими циф�
рами обозначены слои облова. На ст. 128�05: 1 – 95–60 м, 2 – 60–30 м, 3 – 30–10 м, 4 – 10–0 м; на ст. 128�11: 1 – 340–
200 м, 2 – 200–100 м, 3 – 100–40 м, 4 – 40–10 м, 5 – 10–0 м.
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граций [23]. Даже если отдельные особи на корот�
кое время поднимались в слой повышенной кон�
центрации хлорофилла, с помощью применен�
ной методики мы не смогли бы этого уловить. 

Суточное потребление и удельные рационы
находятся в диапазоне обычно приводимых вели�

чин для этих животных [32, 33, 35]. Чтобы оце�
нить, насколько удовлетворяются потребности
базового метаболизма этих копепод энергией, по�
лученной с растительной пищей, мы рассчитали
расходы на дыхание по формуле [28] с учетом тем�
пературы. В области “линзы” энергии, получае�

 
Таблица 1. Содержание растительных пигментов (нг инд–1) в кишечнике доминирующих копепод в ночное
и дневное время суток. Приведены средние значения, стандартное отклонение и число повторностей (в скобках)

Вид Стадия
Ст. 128�05 Ст. 128�06 Ст. 128�07 Ст. 128�09 Ст. 128�11

день ночь день ночь день ночь день ночь день ночь

Calanus 
finmarchicus

fem 4.66 +
+ 1.61(3)

4.30 +
+ 1.39(3)

1.79 +
+ 1.51(2)

C. glacialis fem 4.48 (1) 4.28 +
+ 0.41(2)

6.22 (1)

Calanus spp. CV 26.62 +
+ 4.66(3)

9.39(1) 4.98 +
+ 0.78(3)

7.87 +
+ 2.84(3)

3.93 +
+ 1.64(4)

5.41 +
+ 3.20(5)

CIV 12.36 +
+ 7.63(2)

4.58 (1) 3.04 +
+ 1.26(3)

3.56 +
+ 0.98(3)

1.42 +
+ 0.47(3)

2.51+
+ 0.90(3)

0.683 +
+ 0.73(7)

0.25 +
+ 0.11(7)

CIII 11.50 +
+ 3.11(2)

1.82 +
+ 0.66(3)

1.84 +
+ 1.06(3)

1.49 +
+ 0.67(2)

1.45 +
+ 0.68(3)

1.04 +
+ 0.43(3)

0.35 +
+ 0.29(6)

0.18 +
+ 0.08(6)

CII 0.50 +
+ 0.34(2)

1.20 +
+ 0.26(2)

0.94 +
+ 0.02(2)

0.22 +
+ 0.09(6)

0.12 +
+ 0.06(6)

Oithona 
similis

CV�CVI 0.15 +
+ 0.08(3)

0.54 +
+ 0.05(2)

0.09 +
+ 0.03(5)

0.12 +
+ 0.06(5)

Pseudocala�
nus spp. 

CIII�CV 0.26 +
+ 0.12(4)

0.61 +
+ 0.10(3)

0.15 +
+ 0.05(5)

0.03 +
+ 0.005(4)

Примечание. Жирным шрифтом выделены достоверные различия между дневными и ночными значениями (у Pseudocalanus spp.
на ст. 128�09 и 128�11, тест Манна–Уитни, p < 0.05).

 
Таблица 2. Трофические характеристики доминирующих групп зоопланктона: суточное потребление хлорофил�
ла (Iхл, нг пигм инд–1 сут–1), суточный рацион (R, мкг С инд–1 сут–1), масса тела (W, мкг углерода), удельный су�
точный рацион (R/W, %)

Вид Стадия W
Ст. 128�05 Ст. 128�06 Ст. 128�07 Ст. 128�09 Ст. 128�11

Iхл R R/W Iхл R R/W Iхл R R/W Iхл R R/W Iхл R R/W

С. finmar�
chicus

Самки 112.8 108.0 6.5 5.7 31.9 0.96 0.8

C. glacialis Самки 512.2 105.6 6.3 1.2 110.7 3.3 0.6

Calanus 
spp.

CV 314.2 649.6 33.13 10.6 225.3 21.4 6.8 154.3 9.3 3.0 73.0 2.19 0.7

CIV 146.0 301.7 15.4 10.5 110.0 7.6 5.2 72.9 6.9 4.7 47.3 2.8 1.9 8.4 0.25 0.2

CIII 36.3 280.6 14.3 39.4 43.6 3.1 8.5 64.8 6.2 17.0 29.8 1.8 4.9 4.8 0.14 0.4

CII 9.4 12.0 0.8 8.8 35.8 3.4 36.1 25.7 1.5 16.4 3.0 0.09 1.0

CI 3.4 6.1 0.6 17.1 6.1 0.36 10.8 0.7 0.02 0.6

Oithona�
similis

CV�CVI 0.5 2.65 0.13 27.0 2.6 0.25 50.3 2.6 0.16 31.8 1.0 0.03 5.9

Pseudoca�
lanus spp.

CIII�CV 5.0 10.3 0.53 10.5 10.3 0.98 19.6 10.3 0.62 12.4 2.8 0.09 1.7
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мой с пищей, в подавляющем большинстве слу�
чаев хватало, чтобы покрыть затраты копепод на
дыхание. Исключение составляли Calanus spp. на
ст. 128�09, у которых рацион на растительной пи�
ще был ниже потребностей метаболизма. Напро�
тив, на стации вне “линзы” (ст. 128�11) удельные
рационы всех копепод оказались существенно
ниже затрат на дыхание. Общая характерная чер�
та станций в районе “линзы” – резкий градиент
солености (плотности). Мы обнаружили, что ве�
личина рациона и младших, и старших стадий
Calanus spp. достоверно связана с градиентом со�
лености (коэффициент корреляции Спирмэна RS

для старших стадий: 0.82, p < 0.001; для младших
RS = 0.77, p = 0.003; для всех стадий вместе RS =
= 0.77, p < 0.001). Близкой к достоверной корре�
ляция оказалась и для O. similis и Pseudocalanus
spp. (RS = 0.68, p = 0.06). В чем биологический
смысл выявленной связи?

Резко выраженный слой галопикноклина мо�
жет быть физической основой для накопления
взвеси, в том числе, фитопланктона. При невысо�
кой в целом концентрации фитопланктона акку�
муляция его в малом по толщине слое может спо�
собствовать повышению скорости питания копе�
под [27, 33]. Действительно, максимальные
значения рационов отмечены на ст. 128�07, где
градиент плотности был наиболее выражен. На�
ши предварительные данные по общей биомассе
фитопланктона и, что еще важнее для питания
исследованных копепод, фракции размером
>10 мкм [7, 22, 32] в верхнем 10�м слое не проти�
воречат этим представлениям. Оба показателя до�
стигали максимума при наибольшем градиенте
плотности. Обнаруженная разобщенность фито�
и зоопланктона по вертикали не исключает воз�
можности кратковременных асинхронных “выла�
зок” зоопланктона (feeding forays) в слой повышен�
ной концентрации взвеси [30], или питания погру�
жающимися частицами у его нижней границы. 

Величина выедания была максимальной на
ст. 128�09, расположенной на краю “линзы”. Хотя
рационы здесь были ниже, чем в центре “линзы”,
где вертикальный градиент солености был макси�
мальным, численность зоопланктона была суще�
ственно выше. Вне “линзы” (ст. 128�11) числен�
ность зоопланктона была наивысшей, но при
этом рационы были минимальными. Выедание
фитопланктона, оцененное по хлорофиллу, у гра�
ницы “линзы” было более чем в 2 раза выше, чем
внутри, и более чем в 3 раза выше, чем на удале�
нии от “линзы”. Та же тенденция видна при оцен�
ке выедания по ПП: у границы “линзы” эта вели�
чина была в полтора раза выше, чем внутри, и на
порядок выше, чем вне “линзы”. Полученные
данные позволяют предполагать, что свойствен�
ные “линзе” гидрофизические параметры (гради�
енты солености, толщина перемешанного слоя)
влияют на интенсивность взаимодействия между
фито� и зоопланктоном в этом специфическом и
существенном по площади биотопе Карского мо�
ря. Характер взаимодействий в разных участках
открытого моря в значительной степени может
определяться различиями в гидрофизической
структурированности биотопа, а не только кон�
центрацией фито� и зоопланктона. 

По нашим данным, наиболее интенсивные
биологические взаимодействия наблюдаются у
границы “линзы”. По этому признаку границу
“линзы” можно сравнить с некоторыми гидрофи�
зическими фронтами [13, 14], но механизмы воз�
действия физических структур на биологические
процессы могут быть иными.

Авторы благодарят А.Б. Никишину за помощь
в проведении экспериментов. Полевые работы,
включая гидрофизические исследования, выпол�
нены при поддержке РНФ (проект № 14�50�
00095). Экспериментальные работы и анализ ре�
зультатов поддержаны РФФИ (проект № 13�04�
00613). 

Таблица 3. Выедание биомассы фитопланктона (% Chl a) и первичной продукции (% ПП) доминирующими
группами зоопланктона. В скобках приведены величины первичной продукции (ПП, А.Б. Демидов, личное со�
общение)

Группа

Ст. 128�05 
(112 мгС м–2)

Ст. 128�06
(112 мгС м–2)

Ст. 128�07
(81 мгС м–2)

Ст. 128�09
(81 мгС м–2)

Ст. 128�11
(182 мгС м–2)

% Chl % ПП % Chl % ПП % Chl % ПП % Chl % ПП % Chl % ПП

Calanus spp. 1.0 30.6 0.4 3.5 0.6 14.1 2.6 30.6 1.5 4.1

Pseudocalanus spp. 0.8 23.8 4.5 39.2 2.2 55.2 4.0 47.4 0.2 0.6

O. similis 0.2 6.0 0.7 6.4 0.4 9.3 1.4 16.3 0.6 1.8

Общее 2.0 60.4 5.6 49.1 3.1 78.6 8.0 94.3 2.3 6.5
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Feeding and Distribution of Zooplankton in the Desalinated “Lens” in the Kara Sea: 
Impact of the Vertical Salinity Gradient 

A. F. Pasternak, A. V. Drits, G. A. Abyzova, T. N. Semenova, V. M. Sergeeva, M. V. Flint 

Feeding rates and distribution of dominant zooplankton in the area of the Kara Sea “lens” (upper desalinated
layer) was studied in August 2014. Zooplankton abundance was low along a transect across the center of the
“lens”, but it noticeably increased at the margin of the “lens”. Calanus glacialis, C. finmarchicus, Oithona similis
and Pseudocalanus spp. dominated zooplankton, constituting 60–80% of total biomass. Within the “lens” area,
chlorophyll peaked at about 10 m depth while zooplankton was distributed deeper than 30 m, and no diel vertical
migrations were recorded. Outside the “lens”, zooplankton was distributed in the upper mixed layer. Specific
daily rations on phytoplankton within the “lens” area were considerably higher than outside (5–50% and 0.2–
6%, respectively). We hypothesized that accumulation of suspended matter over a sharp salinity (density) gradi�
ent contributes to an increase in daily rations. A significant positive correlation between values of daily ration
and salinity gradients was obtained. Grazing impact of zooplankton on primary production and phytoplankton
biomass was maximal (94% и 8%) at the “lens” margin which is related to a combination of high values of zoop�
lankton abundance and daily rations. 
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