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Экспериментальным путем исследовано изменение интенсивности продукции яиц двумя беломор-
скими видами копепод рода Pseudocalanus ‒ P. acuspes и P. minutus при различных температурных ре-
жимах (0°, 3°, 6°, 9° и 12°C). У бореального P. acuspes (выборка >650 экз.) интенсивность размноже-
ния постепенно увеличивалась во всем исследованном диапазоне температур. У самок этого вида,
помещенных в экспериментальные условия в начале и середине лета, были также отмечены суще-
ственные различия в уровне продукции яиц и реакции на температуру. Исследованная выборка арк-
тического P. minutus была меньше из-за его редкой встречаемости в период исследований. Однако
полученные для этого вида результаты позволяют считать, что интенсивность его размножения воз-
растает в интервале от 0 до 3°С с 3.3 до 8.5% веса самки–1 сут–1 и резко снижается при температуре
9°С, при которой вид чувствует себя угнетенно. Полученные результаты свидетельствуют о том, что
у близкородственных сосуществующих холодноводных видов рода Pseudocalanus, и даже у разных
генераций одного вида, может наблюдаться разная реакция на изменения температуры среды.
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ВВЕДЕНИЕ
Каляноидные копеподы рода Pseudocalanus иг-

рают важную роль в планктонных сообществах
арктических и бореальных шельфовых морей, ча-
сто доминируя в них по численности, и составляя
существенную долю биомассы зоопланктона [3, 13,
15]. Несмотря на небольшой размер этих рачков,
их массовость и высокая интенсивность размно-
жения [19] обеспечивают им важное место среди
вторичных продуцентов в этих регионах.

В настоящее время описано 7 видов, принад-
лежащих к роду Pseudocalanus [16]; в одном и том
же регионе часто сосуществует несколько видов
этого рода. В Белом море исторически был заре-
гистрирован всего один вид, который все иссле-
дователи долгое время относили к Pseudocalanus
elongatus [5, 6, 8, 9]. В 1981 г. по результатам сезон-
ных наблюдений за размерной структурой и воз-
растным составом Pseudocalanus в проливе Вели-
кая Салма (Кандалакшский залив, Белое море)
была предложена расшифровка его жизненного
цикла [5]. Несколько позднее, после выхода но-
вых работ по систематике рода [1, 16], оказалось,
что беломорский вид принадлежит к P. minutus [7].
В дальнейшем некоторые различия в морфологии

одновременно встречающихся в планктоне
взрослых рачков позволили предположить, что в
Белом море встречается не один, а два вида рода [2].
Проведенное недавно детальное изучение мор-
фологии взрослых особей беломорского псевдо-
калянуса с использованием критериев, предло-
женных в работе Фроста [16] позволило заклю-
чить, что в Кандалакшском заливе Белого моря
действительно сосуществуют два вида, P. acuspes и
P. minutus [23]. К сожалению, из-за морфологиче-
ского сходства ранних стадий их развития рутин-
ные методы обработки проб зоопланктона не
позволяют определять до вида их молодь в местах
их совместного обитания. Поэтому соотношение
этих двух видов в планктонных сообществах, осо-
бенности сезонной динамики их обилия, про-
странственного распределения и экологии оста-
ются в Белом море не изученными. Некоторые
шаги в направлении изучения их экологии, одна-
ко, могут быть предприняты уже сегодня путем
экспериментального изучения их размножения и
оценки вторичной продукции каждого из них, так
как морфологические критерии позволяют раз-
личать их взрослых особей [16].
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Так как копеподы прекращают рост по дости-
жении взрослого состояния, оценка их дальней-
шей продукции может быть получена, в частно-
сти, путем измерения продукции яиц самками.
Хорошо известно, что температура напрямую
влияет на продукцию яиц, так как размер взрос-
лых особей является обратной функцией темпе-
ратуры [20], а размер яйцевой кладки, в свою оче-
редь, зависит от размера особи [19, 24]. Кроме то-
го, время развития яиц и вылупления из них
науплиусов напрямую зависит от температуры [22].
Известно также, что разные виды по-разному ре-
агируют на повышение температуры в зависимо-
сти от их экологических предпочтений [4, 20].

В настоящей работе проведено изучение влия-
ния температуры на продукцию яиц двумя бело-
морскими видами рода Pseudocalanus с целью ис-
следования их реакции на возможные изменения
температурного режима в районах их обитания в
условиях наблюдающегося и прогнозируемого
изменения климата.

МЕТОДЫ

Исследования проводили на Беломорской
биостанции МГУ им. Н.А. Перцова с июня по
сентябрь 2014 г. Живой планктон для отбора
взрослых самок рода Pseudocalanus собирали в
проливе Великая Салма Кандалакшского залива
Белого моря в районе с глубинами 100 м. Ловы
проводили тотально сетью Джеди с ячеей 180 мкм
до глубины ~ 90 м. Материал собирали дважды в
период с 25 по 28 июня и дважды в период с 26 по
29 июля. Эксперименты по определению скоро-
сти продукции яиц проводили в условиях избы-
точного питания после акклиматизации живот-
ных к различным температурным режимам в диа-
пазоне от 0° до +12°С. Было проведено два цикла
экспериментов: с 25 июня по 20 июля 2014 г. (“ве-
сенний цикл”) и с 21 июля по 12 августа 2014 г.
(“летний цикл”).

В июне в районе исследований температура воз-
духа не превышала 15°С, а температура поверх-
ностного слоя воды 0–20 м составляла 8–10°С.
В июле, когда особей Pseudocalanus отлавливали
для второго цикла экспериментов, температура
воздуха уже составляла 25–30°C, а температура
поверхностного слоя воды достигала 16°C. На
глубине 10–15 м наблюдался резкий термоклин,
ниже которого температура резко падала до 3–
5°С (Пантюлин, устное сообщение).

Взрослых самок Pseudocalanus инкубировали
при пяти температурных режимах: 0°, 3°, 6°, 9° и
12°C в термостатируемых камерах. Температуру в
них измеряли с помощью регистраторов темпера-
туры воды HOBO Tidbit v2; ее колебания в тече-
ние периода наблюдений составляли не более
±2°С. Перед началом экспериментов рачков по-

мещали по 30 экз в сосуды объемом 700 мл и ак-
климатизировали к заданной температуре и ре-
жиму питания в течение семи дней. Акклиматиза-
цию к самой высокой температуре 12°C проводили
постепенно, повышая температуру воды на 3 гра-
дуса каждые сутки. Воду в сосудах перемешивали
2–3 раза в сутки для предотвращения оседания
водорослей кормовой смеси на дно сосуда.

По прошествии семи дней рачков по одному
пересаживали в сосуды объемом 70 мл со свежей
пищевой средой и контролировали появление у
них яйцевых мешков. Сосуды проверяли два раза
в сутки, регистрируя состояние животных и появ-
ление у них новых кладок. Время откладки яиц
отмечали с точностью до 12 часов.

В первом цикле экспериментов при каждой
температуре содержали по 100 рачков (всего
~500 рачков, преимущественно P. acuspes), во
втором – по 50 рачков (~250 рачков двух видов).
Так как взрослые самки двух исследуемых видов
были представлены в планктоне в неравных про-
порциях (в соотношении примерно 20 самок
P. acuspes : 1 самку P. minutus), и пропорция
P. minutus начала повышаться только в конце лета,
результаты по последнему виду представлены
только во втором цикле экспериментов при трех
температурах (0, 6, 9°C). Смертность P. minutus в
экспериментальных условиях составляла 30–
40%, что осложняло работу с этим видом.

Кормовая смесь состояла из замороженных
водорослей Isochrysis galbana и Pavlova sp. (про-
мышленная культура), а также живой культуры
Rhodomonas salina, которую выращивали при ре-
жиме с чередованием 16 ч освещения и 8 ч темно-
ты в среде F/2 при температуре 18–20°C. Соотно-
шение культур составляло 9 : 9 : 1 (по содержанию
C орг. мл–1) в первом цикле экспериментов и
3 : 3 : 1 во втором цикле. Концентрацию кормо-
вой смеси доводили до ~0.4 мг C мл–1, что по лите-
ратурным данным [1] значительно превышает кон-
центрацию, лимитирующую продукцию копепод
этого рода. Смесь добавляли в морскую воду, про-
фильтрованную через фильтр с размером ячеи
5 мкм. Каждые 3–4 дня воду и пищевую смесь в
экспериментальных сосудах заменяли на свежие.

В первом цикле экспериментов новые кладки
отделяли от самок и помещали их в чашки объе-
мом 20 мл при той же температуре, при которой ин-
кубировали самок. Самок фиксировали в 4% фор-
малине. При каждой температуре контролирова-
ли вылупление 10–15 кладок. Каждую кладку
проверяли два раза в сутки, подсчитывая число
вылупившихся науплиев и число погибших яиц.
Во втором цикле экспериментов за вылуплением
яиц не наблюдали, но в первые три дня экспери-
мента новые яйцевые мешки аккуратно отделяли
от самок, а самих самок помещали обратно в экс-
периментальную емкость, ожидая вторую кладку.
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ЕРШОВА и др.

Сравнение размера двух последовательных кла-
док одной самки проводили, чтобы показать, что
у одной самки не наблюдается изменения числа
откладываемых яиц с каждой последующей клад-
кой. Сосуды с самками проверяли в течение 14 дней.
По завершении этого срока самок, не отложив-
ших ни одной кладки, фиксировали формалином.

Зафиксированных рачков измеряли и опреде-
ляли до вида с использованием морфологических
критериев из работы [16]. Было подсчитано число
яиц в кладке каждой самки, рассчитан средний
размер кладки при разных температурах (с по-
правкой на размер тела самок), среднее количе-
ство яиц, произведенных популяцией за сутки
(кол-во яиц самки–1 сут–1), а также удельная про-
дукция самок, УП (% массы тела самки за сут–1).
Полученные данные усредняли для каждых двух
суток эксперимента; при расчетах учитывали
только выживших самок. Для статистической об-
работки использовали программу R; для установ-
ки значимых различий между экспериментами
был применен дисперсионный анализ (ANOVA) и
критерий Тьюки. Статистически значимыми счи-
тались результаты с p < 0.05.

РЕЗУЛЬТАТЫ

1. Экспериментальное исследование размно-
жения Pseudocalanus acuspes. Размер самок P. acus-
pes, собранных в период проведения первого цик-
ла экспериментов (“весенние особи”) был суще-
ственно больше, чем размер особей во втором
цикле (“летние особи”) (рис. 1). Разница была
статистически значимой (ANOVA, p < 0.05) и со-
ставляла в среднем 100 мкм. Весенние особи име-

ли существенные жировые запасы (жировые кап-
ли), в то время как у летних особей они почти от-
сутствовали.

Размер кладки находился в прямой зависимо-
сти от длины тела самки (p < 0.01, R2 = 0.52). Раз-
личий между размером последовательных кла-
док одной самки выявлено не было. В весеннем
цикле экспериментов размер кладки постепен-
но уменьшался с повышением температуры
от ~15–20 яиц/кладку при 0°C до ~5–13 при 12°C
(рис. 2а), при этом различий в размерах самок,
культивируемых при разных температурных ре-
жимах, выявлено не было. В летнем цикле размер
кладок оставался постоянным во всем диапазо-
не температур, хотя самые маленькие кладки
(<7 яиц/кладку) по-прежнему наблюдались пре-
имущественно при наиболее высокой температу-
ре 12°C (рис. 2б).

Интенсивность размножения особей значимо
различалась в двух циклах экспериментов (рис. 3а,
3б; таблица). Весенние P. acuspes размножались с
крайне низкой интенсивностью, не превышав-
шей 0.5–1.5 яиц самку–1 сут–1 или 5–7% веса сам-
ки сут–1. От 40 до 60% самок не отложили ни од-
ной кладки на протяжении всего эксперимента.
Особенно низка была их репродуктивная актив-
ность при самых низких температурах (0 и 3°C).
Различия между показателями при разных темпе-
ратурных режимах были небольшими, но стати-
стически значимо возрастали (p < 0.05) при пере-
ходе от низких температур (0 и 3°C) к более высо-
ким (6 и 9°C). При 12°С самки фактически
прекращали размножение и быстро погибали. Их
смертность превышала 50% на протяжении ве-
сеннего эксперимента. Летние самки быстро реа-
гировали на наличие питательной среды, и раз-
множались с достаточно высокой интенсивно-
стью даже при 0°С (5–7% веса самки сут–1). При
повышении температуры интенсивность размно-
жения в летней серии линейно возрастала и до-
стигала максимума (~20% веса самки сут–1) при
9°C. При дальнейшем повышении температуры
до 12°С интенсивность размножения существен-
но не менялась.

Живые науплии вылуплялись в среднем из 60–
90% яиц, различия в пропорции вылупившихся
при разных температурах яиц были статистиче-
ски не значимыми. Зависимости доли вылупив-
шихся яиц от температуры не наблюдалось. Не-
смотря на это, при более высоких температурах
различия между отдельными самками были суще-
ственно выше – при 6–12°С вылупляемость ва-
рьировала от 0–100% у разных особей, в то время
как при 0°С она стабильно составляла 80–90%
(рис. 4).

2. Экспериментальное исследование размно-
жения Pseudocalanus minutus. Лишь 50–75% самок
были репродуктивно активны (таблица). Сред-

Рис. 1. Средний размер самок Pseudocalanus acuspes в
первом, весеннем (1) и втором, летнем (2) цикле экспе-
риментов. Показаны медиана, нижний и верхний
квартили, минимальное и максимальное значение вы-
борки (95% интервал), кружками показаны выбросы.

1200

1000

800

1 2
Цикл экспериментов

Д
ли

на
 ц

еф
ал

от
ор

ак
са

, м
км



ОКЕАНОЛОГИЯ  том 56  № 4  2016

ИЗМЕНЕНИЕ ИНТЕНСИВНОСТИ РАЗМНОЖЕНИЯ ДВУХ ВИДОВ КОПЕПОД 595

ний размер кладки составлял 12–13 яиц. Продук-
ция вида существенно возрастала в интервале от 0
до 3°С с ~1 до 2 яиц самку–1 сут–1 (от 3.3 до
8.5% веса самки–1 сут–1). При 9°С интенсивность
размножения резко снижалась (рис. 3в). Неболь-
шое количество полученных данных по данному
виду не позволяет пока выявить точную зависи-
мость размера кладки от размера тела самки и
размера кладки от температуры.

ОБСУЖДЕНИЕ

В нашей работе экология размножения двух
со-существующих в Белом море видов Pseudocala-
nus на видовом уровне рассматривается впервые.

Несмотря на небольшое количество данных по
P. minutus, эти данные предполагают, что между
двумя исследованными видами существуют раз-
личия в температурных предпочтениях. В то вре-
мя как P. acuspes демонстрирует максимальную
продукцию при 9°С, P. minutus, напротив, снижа-
ет интенсивность размножения при этой темпе-
ратуре, по-видимому, чувствуя себя при ней угне-
тенно. В современных условиях поверхностные
воды и прибрежные мелководные районы Белого
моря летом прогреваются до температур, близких
к этому значению и превышающих его [3]. Не ис-
ключено, что дальнейшее повышение температу-
ры в регионе может дать преимущество P. acuspes
перед более стенотермным P. minutus. Меньшая
толерантность P. minutus к повышению темпера-

Рис. 2. Зависимость размера кладки Pseudocalanus acuspes от температуры. (а) – весенний цикл; (б) – летний цикл экс-
периментов. Пояснения см. рис. 1, n – количество наблюдений.
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Рис. 3. Зависимость удельной продукции (УП) от температуры. Pseudocalanus acuspes: (а) – весенний цикл; (б) – летний
цикл экспериментов. P. minutus: (в) – летний цикл экспериментов. Пояснения см. рис. 1.
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туры и изменениям условий среды косвенно под-
тверждается и его высокой смертностью в ходе
экспериментов.

Любопытны и существенные различия между
реакцией P. acuspes на изменение температуры в
двух циклах экспериментов. В весеннем цикле
были использованы самки, перезимовавшие на
IV–V копеподитных стадиях и достигшие поло-
возрелости в конце зимнего периода или весной [5].
В наших экспериментах они размножались с низ-

кой интенсивностью (по-видимому, за счет ис-
пользования жировых запасов) и почти не реаги-
ровали на появление питательной среды. Кроме
того, они плохо адаптировались к повышению
температуры, и при 12°С вообще прекращали раз-
множение. Во втором, летнем цикле, по-видимо-
му, были использованы самки, достигшие поло-
возрелости в летний период [5]. Они отчетливо
реагировали на появление пищи и активно раз-
множались. Так как в июле 2014 г. в Белом море
наблюдалась температура выше средних значе-
ний [3], можно предположить, что среди молоди
P. acuspes выживали преимущественно особи, бо-
лее толерантные к повышению температуры.

Заслуживает внимания также и тот факт, что
размер кладок P. acuspes уменьшался при повы-
шении температуры только в первом, весеннем
цикле экспериментов. В Чукотском море обрат-
ная связь между температурой и размером кладки
наблюдается у P. acuspes, но не у сосуществующе-
го с ним вида P. newmani (Е.А. Ершова, К.Н. Косо-
бокова, неопубл.). Любопытно, что в Чукотском
море размер тела P. acuspes сопоставим с размером
самок из весеннего цикла (длина цефалоторакса
>1 мм), в то время как размер тела P. newmani бли-
же к размеру более мелких “летних” беломорских
самок P. acuspes (длина цефалоторакса <0.9 мм) [19].
Вероятно, у более крупных копепод энергетиче-
ские затраты на дыхание возрастают при повыше-
нии температуры более существенно, чем у более

Рис. 4. Успех вылупления яиц Pseudocalanus acuspes
при различных температурах. Пояснения см. рис. 1.

100

80

60

40

0
0 3 6 9 12

%
 в

ы
лу

пи
вш

их
ся

 н
ау

пл
ие

в

Температура, °С

20

Результаты весеннего (I) и летнего цикла (II) экспериментов с Pseudocalanus acuspes и P. minutus

Pseudocalanus acuspes

Температура, °C 0°C 3°C 6°C 9°C 12°C
№ эксперимента I/II I/II I/II I/II I/II
Количество самок, экз. 86/38 83/43 69/35 71/52 52/64
% размножавшихся самок 45/89 47/75 59/72 67/97 58/97
% смертности 10/10 14/23 14/17 13/15 19/18

Средний размер кладки, яиц самку–1 16.1/13.4 15/12.1 14.1/12.5 12.5/14.4 10/11.5

Интенсивность размножения, яиц самку–1 сут–1 0.7/1.2 0.8/1.7 1.2/2.0 1.3/3.6 0.6/2.9

Удельная продукция, % веса тела самки сут–1 3.4/6.5 3.3/7.8 5.1/9.9 5.9/17.3 3.0/17.1

Среднее время вылупления, ч 212 132 88 69 52
% живых науплиев 80 67 65 79 60

Pseudocalanus minutus

Температура, °C 0°C 3°C 6°C 9°C 12°C
Количество самок, экз. 12 12 – 16 –
% размножавшихся самок 63 75 – 56 –
% смертности 33 41 – 44 –

Средний размер кладки, яиц самку–1 12.7 13.7 – 13 –

Интенсивность размножения, яиц самку–1 сут–1 1.1 2.2 – 0.8 –

Удельная продукция, % веса тела самки сут–1 3.3 8.4 – 2.2 –
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мелких, что приводит к формированию у первых
более мелких кладок.

Обнаруженные различия в активности про-
цесса откладки яиц двумя видами при разных
температурах и трофических условиях скорее все-
го объясняются особенностями их жизненных
стратегий. Известно, что копеподы-фильтрато-
ры, обитающие в высоких широтах в условиях
резких сезонных колебаний обилия фитопланк-
тона, используют разные жизненные стратегии.
Одна из них заключается в накоплении жировых
запасов и использовании их в дальнейшем для
построения половых продуктов и размножения
вне зависимости от присутствия растительной
пищи (например, Calanus hyperboreus). У таких ви-
дов размножение происходит, как правило, зи-
мой или весной до начала весеннего цветения
фитопланктона [11, 17, 18]. Эта стратегия позво-
ляет их молоди в дальнейшем развиваться в наи-
более благоприятных трофических условиях.
Другие виды способны откладывать яйца только
после потребления свежей растительной пищи
(например, C. finmarchicus, [14]). Еще одна страте-
гия характерна для видов-оппортунистов, ис-
пользующих для размножения любые пищевые
ресурсы по мере их появления. Такие виды спо-
собны быстро реагировать на появление пищи, и
периоды их размножения менее привязаны к се-
зонному ходу первичной продукции. Считается,
что виды рода Pseudocalanus, как правило, исполь-
зуют последнюю стратегию [12]. Наши результаты
показывают, однако, что для разных сезонных ко-
горт P. acuspes, развивающихся при разных темпе-
ратурных условиях, характерна существенно раз-
ная реакция на изменение трофических и темпера-
турных условий, а также использование разных
стратегий. Весенние самки этого вида, по-видимо-
му, используют первую стратегию, тогда как лет-
ние – последнюю.

При сравнении полученных нами данных с дан-
ными из других регионов бросаются в глаза низкие
значения суточной продукции яиц и удельной
продукции, полученные в нашем исследовании.
Банкер и Хирст [10], обобщая опубликованные
данные по продукции яиц копеподами, оценили
максимальную продукцию для Pseudocalanus spp.
при избыточном питании в 7.8 яиц самку–1 сут–1

при 15°С, что в пересчете на 0°С (при Q10 = 1.6) со-
ответствует 3.8 яиц самку–1 сут–1. Хопкрофт и Ко-
собокова [19] по результатам экспериментов с эти-
ми же двумя видами в Чукотском море получили
удельную продукцию равную 16–20% для P. acuspes
и 10–12% для P. minutus при температурах 0–6°С.
Эти значения в 1.5–2 раза превышают средние зна-
чения, полученные нами. В то же время, Ренц с со-
авторами [24] в Балтийском море, получила для
P. acuspes значения в диапазоне 1–12%, т.е. более
близкие к нашим.

Помимо температуры фактором, определяю-
щим успех размножения у копепод, является ко-
личество и качество потребляемой пищи [16, 21].
Несмотря на то, что в ходе наших экспериментов
поддерживалась высокая концентрация пищи,
возможным источником погрешности может яв-
ляться неадекватное качество пищи (свежезамо-
роженная питательная среда с относительно не-
большим добавлением живой культуры), а также
некоторое различие состава питательной среды в
двух циклах экспериментов. Хотя рачки успешно
поглощали мороженую смесь, что явствовало из
темной окраски содержимого и наполненности
их кишечников, пищевая ценность использован-
ной среды может быть ниже, чем у живой культу-
ры. Этим также может частично объясняться за-
метно более высокая продукция во втором цикле
экспериментов по сравнению с первым.

Результаты нашей работы следует считать
предварительными, однако они дают серьезные
основания предполагать, что два вида рода
Pseudocalanus, обитающие в Белом море, имеют
разные температурные предпочтения. Для более
глубокого понимания особенностей их экологии
и жизненных стратегий необходимо дальнейшее
изучение особенностей их размножения в сезон-
ном аспекте, а также сезонной динамики популя-
ций каждого из них, возможное в настоящее вре-
мя с использованием молекулярно-генетических
методов.
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Changes in the Egg Production Rate of Two Species of Pseudocalanus 
in Relation to Temperature in the White Sea

E. A. Ershova, K. N. Kosobokova, O. V. Vorobieva

This study examines changes in egg production rates of two co-occurring Pseudocalanus species, P. acuspes
and P. minutus, in response to changing temperatures (0, 3, 6, 9 and 12°C) in the White Sea. The boreal
P. acuspes (sample size >650 individuals) increased its reproductive rate gradually across the entire range of
temperatures from 0 to 12°C. Significant differences in egg production rates and reaction to temperature were
also observed between P. acuspes females which were incubated during the early vs. the mid-summer season.
The sample size of the arctic P. minutus was significantly smaller due to the low numbers at which this species
occurred. However, results suggest that this species increases its egg production rates from 0 to 3°C from 3.3
to 8.5% dry weight female–1 day–1, but at 9°C its reproductive rate drops significantly and the animals
demonstrate markedly reduced fitness. Our results indicate that closely related co-occurring species, and
even different generations within one species, may demonstrate significantly different responses to changes
in the physical environment.
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