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В работе дана оценка роли популяций массовых видов зоопланктона в выедании биомассы и про-
дукции фитопланктона в прибрежных районах Белого моря в весенний период. Материал был со-
бран в экспедициях НИС “Эколог” в июне 2012 и 2015 гг. в Кандалакшском и Онежском заливах Бе-
лого моря. Полученные оценки состава и биомассы зоопланктона показали, что в зависимости от
интенсивности прогрева водной толщи в разные годы, сообщество зоопланктона находилось на
ранне- или поздневесенней стадии сезонного развития. На основании данных о численности и ин-
тенсивности питания массовых видов зоопланктона, измеренной флуоресцентным методом, даны
оценки суммарного потребления автотрофных водорослей. Величина выедания изменялась от 1 до
90% биомассы и от 7 до 470% продукции фитопланктона. Уровень выедания фитопланктона и сте-
пень контроля его развития определяется фазой сезонной сукцессии планктонного сообщества
прибрежных районов Белого моря, которая, в свою очередь зависит от динамики сезонных измене-
ний состояния среды в этих районах.
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Исследования зоопланктона Белого моря име-
ют более, чем столетнюю историю. Накопленный
за это время огромный массив данных позволил
сформировать представления о фаунистическом
составе, закономерностях пространственно-вре-
меннóго распределения зоопланктона в целом,
экологии и жизненных циклах массовых видов
(обзоры [5, 9, 11, 15, 28, 29]). Детально описаны
сезонные и межгодовые изменения структуры и
обилия зоопланктона и проанализировано влия-
ние абиотических и биотических факторов на
развитие сообществ в разных районах Белого мо-
ря [5, 12]. В последние годы все больше внимания
уделяется изучению воздействия основных фак-
торов среды на параметры зоопланктонных сооб-
ществ Белого моря, трофических взаимоотноше-
ний в планктоне, физиологии массовых видов
гидробионтов. Получены данные о составе пищи
и количественных характеристиках питания до-
минирующих видов копепод [7, 24], биохимиче-
ском составе их тела [4, 23], оценен вклад зоо-
планктона в формирование вертикальных пото-
ков углерода [8, 20]. Среди многочисленных
работ, посвященных изучению зоопланктона Бе-
лого моря, практически нет данных о том, какова
роль зоопланктона в утилизации новосинтезиро-
вапнного органического вещества. В единствен-

ной работе [24] приведены оценки выедания фи-
топланктона тремя видами копепод Temora longi-
cornis, Centropages hamatus and Acartia spp. в разные
сезоны. По данным этих авторов, уровень выеда-
ния минимален весной и достигает максимума в
летний период. Однако все исследованные виды
относятся к тепловодному комплексу, и их массо-
вое развитие в мелководных районах происходит
при максимальном прогреве поверхностного
слоя в июле–августе [5]. В весенний период их
численность незначительна, а в зоопланктоне
прибрежных районов доминируют представители
холодноводного комплекса, главным образом,
копеподы рода Pseudocalanus [5, 6, 12]. Можно
предположить, что именно при массовом весен-
нем развитии холодноводных видов в мелковод-
ных районах Белого моря, зоопланктон выедает
значительную часть фитопланктона и контроли-
рует его развитие.

Цель настоящей работы – проверить это пред-
положение, получив оценки роли популяций
массовых видов зоопланктона в выедании био-
массы и продукции фитопланктона в весенний
период. Кроме того, наш материал, полученный в
годы с разным температурным режимом, позво-
лил проследить влияние интенсивности прогрева
водой толщи на параметры зоопланктонного со-
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общества и уровень потребления автотрофного
фитопланктона в прибрежных районах Канда-
лакшского и Онежского заливов Белого моря в
весенний сезон.

МАТЕРИАЛ И МЕТОДЫ
Материал был собран в экспедициях НИС

“Эколог” в июне 2012 и 2015 гг. в прибрежных
районах Кандалакшского и Онежского заливов
Белого моря. В 2012 г. исследовапния проводи-
лись в районе губы Ухта (Онежский залив) 17–
18 июня и в районе губ Княжая и Чупа (Канда-
лакшский залив) 19–22 июня с повторной съемкой

25–27 июня. В 2015 г. работы выполены 13–
14 июня в районе губы Княжая, 16–17 июня в рай-
оне губы Чупа, 19 июня в губе Ухта. Кроме того,
в 2015 г. материал получен в губе Палкина Канда-
лакшского залива (15 июня) и в районе Соловец-
кого архипелага (18 июня) (рис. 1).

Сбор зоопланктона. Сборы зоопланктона про-
водили сетями Джеди (диаметр входного отвер-
стия 37 см, ячея фильтрующего конуса 180 мкм) и
Апштейна (диаметр входного отверстия 17 см,
ячея фильтрующего конуса 60 мкм), облавливая
слой от дна до поверхности. В пробах, собранных
сетью Джеди, определяли численность организ-
мов с длиной тела >500 мкм, в пробах, собранных

Рис. 1. Районы работ и схема расположения станций. 1 – Район губ Княжая, Палкина; 2 – губа Чупа; 3 – район Соло-
вецкого архипелага, 4 – район губы Ухта. 1 ' – станции, выполненные 17–22.06.2012 г.; 2 ' – станции, выполненные 25–
06.2012 г.; 3 ' – станции, выполненные 13–19.06.2015 г.
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сетью Апштейна – <500 мкм. Кроме того, в каж-
дом из районов в Кандалакшском заливе на од-
ной из станции (в г. Княжая – ст. 41 в 2012 г. и
ст. 11 в 2015 г., в г. Чупа – ст. 31 в 2012 и ст. 28 в
2015 г., в г. Палкина – ст. 18 в 2015 г.) отбор проб
проводился послойно: в верхнем перемешанном
слое и в слое под сезонным пикноклином, поло-
жение которого предварительно определялось на
основании вертикального CTD-зондирования
зондом SBE 19plus. В губах Княжая и Чупа по-
слойные ловы были выполнены в дневное и ноч-
ное время. Фиксацию проб проводили 4% ней-
тральным формалином. Таксономический и раз-
мерный состав зоопланктона был определен при
обработке проб под бинокуляром при увеличении
×40. Индивидуальный сырой вес (WW) животных
определяли по номограммам [13].

Сопутствующие данные по температуре и со-
лености на всех станциях были получены при
вертикальном CTD-зондировании.

Определение хлорофилла “а” и феопигментов.
Пробы для определения концентрации расти-
тельных пигментов были собраны пятилитро-
вым батометром Нискина. Горизонты отбора
проб выбирались с учетом данных о вертикаль-
ном распределении флуоресценции, температу-
ры и солености, полученных на основании зон-
дирования CTD-зондом с соответствующими
датчиками. 0.5–1.0 л воды фильтровали через
стекловолоконные фильтры GF/F при разряже-
нии не более 0.3 атм. Определение концентра-
ции хлорофилла “а” (хл “a”) проводили флуори-
метрическим методом [17] с помощью флуори-
метра Trilogy Turner Designs.

Определение первичной продукции. На станци-
ях 31 и 41 в 2012 г., а также на станциях 11, 19, 24 и
47 определяли первичную продукцию (ПП).
Определение продукции проводили скляночным
методом в радиоуглеродной модификации. Четы-
рехчасовую экспозицию проводили “in situ” на
глубинах 0 и 5 м, затем пробы осаждали на филь-
тры Millipore с диаметром пор 0.45 мкм. Фильтры
просчитывали в гомогенной системе на сцинтил-

ляционном счетчике Rackbeta c использованием
метода внешней стандартизации.

Питание зоопланктона. Интенсивность пита-
ния зоопланктона оценивали флуоресцентным
методом по содержанию фитопигментов (хл “a” и
феопигментов) в кишечнике и времени перева-
ривания пищи [22]. Зоопланктон для анализов
собирали сетью Джеди на станциях 41 и 11 (губа
Княжая), 31 и 28 (губа Чупа), 18 (губа Палкина),
47 (губа Ухта), 40 (Соловки). Методика определе-
ния количества фитопигментов в пищеваритель-
ном тракте копепод (G) подробно описана в [2].
Для расчета суточного потребления автотрофно-
го фитопланктона (I) были использованы литера-
турные данные по времени переваривания расти-
тельной пищи (табл. 1) исследуемых или близко-
родственных видов копепод, приведенные к
температуре слоя их поимки с учетом Q10 = 2.2 [18].

Суточное потребление хл “a” (I, нг хл “a”/экз.
сутки) рассчитывали как I= (G1t1+ G2t2)/T, где G1 и
G2 среднее количество фитопигментов в кишеч-
нике в темное и светлое время суток, t1 и t2 – про-
должительность темного (2 часа) и светлого
(22 часа) периодов.

Общее потребление биомассы автотрофного
фитопланктона всеми исследованными видами
мезозоопланктона (EХл-а, мг хл “a”/м2 сутки) рас-
считывали по формуле:

где Ii – суточное потребление хл “a” для i вида,
Ni – численность i вида в слое (экз/м2), n – число
видов.

Для пересчета суточного потребления пищи в
единицы углерода (Ec, мг С/м2 сутки) были ис-
пользованы данные по биомассе автотрофного
фитопланктона в единицах углерода (Сph), полу-
ченные на основании обработки проб фито-
планктона по методике, описанной в [3].

Chl a
1

,
n

i i
i

E I N−

→
= ∑

Таблица 1. Время переваривания пищи (Т, час) у разных видов зоопланктона

Вид/стадия Т t, °C Источник

Pseudocalanus spp., CV 0.68 8  [27]

Temora longicornis 1.2 8 Собственные данные

Oithona similis 1.67 8 [P27]

Centropages hamatus 0.76 10  [19]

Acartia longiremis 0.53 8  [32]

Calanus glacialis 0.84 8  [2]

Metridia longa 1.5 8  [27]



604

ОКЕАНОЛОГИЯ  том 58  № 4  2018

ДРИЦ и др.

РЕЗУЛЬТАТЫ
Характеристика района работ

Океанографические условия существенно раз-
личались в разных районах и в каждом из районов
в разные годы.

Кандалакшский залив. В устьевой части залива
(район губы Чупа) в июне 2012 г. термохалинная
структура вод характеризовалась выраженной
стратификацией. На первом этапе работ (19–
20 июня) поверхностный квазиоднородный слой
с температурой 12°С и соленостью 23 psu распро-
странялся до глубины 5–6 м, градиентный слой
располагался в диапазоне глубин от 6 м до дна
(рис. 2а). Концентрация хл “a” была максимальна
(1.0 мг/м3) в поверхностном слое, снижаясь до
0.6 мг/м3 на глубине 5 м и до 0.14–0.2 мг/м3 в слое ни-
же 10 м. Величина ПП составляла 166.5 мгС/м2/сут,
количество хл “a” во всем столбе воды – 8 мг/м2

(табл. 2). Через 5 дней характер вертикального
распределения температуры и солености практи-
чески не изменился (рис. 2б). Концентрация хл “a”
в подповерхностном слое и на глубине 5 м вырос-
ла до 1.5 мг/м3 (рис. 2б), количество хл “a” во всем
столбе воды увеличилось в 1.5 раза (табл. 2).

В июне 2015 г., из-за более позднего, по срав-
нению со среднемноголетним, сезонного прогре-
ва водной толщи, температура верхнего квазиод-
нородного слоя была на 4°С ниже по сравнению с
2012 г. (рис. 2в). Поверхностный слой распро-
странялся до глубины 5–6 м, под ним примерно
до 15–17 м залегал термоклин, где перепад темпе-
ратуры составлял от 7°С до 2°С. Глубже, темпера-
тура монотонно уменьшалась почти до 0°С
(рис. 2в). Концентрация хл “a” постепенно сни-
жалась с 0.9–1.0 мг/м3 в верхнем перемешанном
слое до 0.25 мг/м3 на глубине 20 м (рис. 2в). Пер-
вичная продукция была существенно ниже, чем в
июне 2012 года – 28.1 мгС/м2/сут (табл. 2).

В кутовой части залива (район губы Княжая)
на первом этапе работ в июне 2012 г. температура
в поверхностных водах была 10°С, соленость –
17 psu. Градиентный слой распространялся прак-
тически на всю водную толщу, температура
уменьшалась с глубиной до 3°С, соленость увели-

чивалась до 26 psu. Концентрация хл “a” снижа-
лась с 1.0 мг/м3 поверхностном слое до 0.07 мг/м3

на глубине 15 м (рис. 2г). Величина ПП составля-
ла 292 мгС/м2/сут, количество хл “a” в во всем
столбе воды – 9 мг/м2 (табл. 2). На втором этапе,
общий характер вертикальной стратификации
вод не изменился, но соленость в поверхностном
слое выросла до 22 psu и в 1.5 раза увеличилась
концентрация хл “a” до 1.4–1.7 мг/м3 (рис. 2д).
В июне 2015 года температура воды в верхнем
2-метровом поверхностном слое была почти на
5°С ниже по сравнению с 2012 годом. В этот пери-
од водная толща имела 3-слойную вертикальную
структуру, состоящую из поверхностного квази-
однородного слоя (0–2 м), подстилающего его
градиентного слоя (2–10 м) и нижележащего глу-
бинного (придонного) слоя (рис. 2е). Концентра-
ция хл “a” была очень высокой, достигала почти
6 мг/м3 в подповерхностном слое, и даже на глу-
бине 15 м, была около 2 мг/м3 (рис. 2е). Величина
ПП составляла 84 мгС/м2/сут, количество хл “a” в
во всем столбе воды – 34.9 мг/м2 (табл. 2).

Характерной особенностью гидрофизической
структуры вод губы Палкина в июне 2015 г. было
отсутствие верхнего перемешанного слоя, гради-
ентный слой начинался от поверхности моря и
прослеживался до 7 м (рис. 2ж). Температура в
этом слое уменьшалась от 8 до 1°С, соленость уве-
личивалась с 18 до 26 psu. Под градиентным слоем
глубже 7 м и до дна располагались слабо страти-
фицированные, практически квазиоднородные
воды (рис. 2ж). Концентрация хл “a” во всем
столбе воды была невысокой, изменяясь в диа-
пазоне 0.15–0.3 мг/м3 с минимумом на глубине
4 м. Первичная продукция также была низкой –
7.1 мгС/м2/сут (табл. 2).

Онежский залив, район губы Ухта. В июне 2012 г.
термохалинная структура вод характеризовалась
выраженной стратификацией: поверхностный
квазиодородный слой с температурой 17°С и со-
леностью 18 psu распространялся до глубины 4 м,
градиентный слой с перепадом температуры от
17°С до 9°С и солености от 18 до 24 psu находился
в диапазоне глубин от 4 до 8 м, глубже располага-

Таблица 2. Концентрация хл “а” (мг/м2), первичная продукция (ПП, мгС/м2 сутки), соотношение органического
углерода автотрофного фитопланктона и хл “а” (Сph/хл “а”, мг С/мг хл “a”) и глубина фотического слоя (ФС, м)
в районах исследований

Княжая Чупа Палкина Ухта Соловки

21.06.12 26.06.12 14.06.15 20.06.12 25.06.12 16.06.15 15.06.15 19.06.15 18.06.15

хл “а” 16.4 16.3 42.5 8.0 16.2 12.5 4.9 10.3 12.3
ПП 336.8 – 84.15 166.5 – 28.1 7.15 47.85 –
Сф/хл “а” 14.7 – 18.3 7.7 – 7.5 36.6 12.9 –
ФС 23 – 11 18 – 19 19 3.2 –
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Рис. 2. Вертикальное распределение температуры (Т), солености (S) и хлорофилла а (хл “а”) в губе Чупа: (а) –
19.06.2012, (б) – 25.06.2012, (в) – 16.06.2015; в губе Княжая (г) – 21.06.2012, (д) – 27.06.2012, (е) – 14.06.2015; губе Пал-
кина (ж); в губе Ухта (з) – 18.06.2012, (и) – 19.06.2015 и в районе Соловецкого архипелага (к).
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лся придонный квазиоднородный слой (рис. 2ж).
Концентрация хл “a” была максимальной
(1.3 мг/м3) в подповерхностом слое, снижаясь до
0.6 мг/м3 на глубине 5 м и до 0.4 мг/м3 на 10 м
(рис. 2з). В июне 2015 г. водная толща была слабо
стратифицирована. Температура воды в верхнем
8 метровом слое изменялась от 12°С до 11°С, соле-
ность от 21 psu до 24 psu. Ниже 10 м находились
более холодные (около 10°С) и соленые (более
24 psu) воды открытой части Онежского залива
(рис 2и). Концентрация хл “a” была около 1 мг/м3

в верхнем 5 м слое и возрастала до 1.6 мг/м3 на
глубине 9 м. Содержание хл “a” в во всем столбе
воды составляло 10 мг/м2, величина ПП –
48 мгС/м2/сут, (табл. 2).

Район Соловецкого архипелага. В июне 2015 г.
при незначительном изменении солености по
глубине, устойчивая стратификация определя-
лась изменением температуры (рис. 2к). Темпе-
ратура поверхностного 10 м слоя в районе архипе-
лага была 7.0–7.5°С, соленость – 26 psu. В слое
термоклина температура уменьшалась до 0.5°С,
толщу вод глубже 35 м занимали распространяю-

щиеся вдоль дна холодные (менее 0.5°С) и соле-
ные (более 28 psu) воды, открытого бассейна.

Состав, биомасса и вертикальное распределение 
массовых видов зоопланктона

Данные о биомассе и составе зоопланктона в
разных районах приведены на рис. 3. Массовыми
видами были копеподы Pseudocalanus spp., Centro-
pages hamatus, Temora longicornis и Oithona similis.
Суммарный вклад этих видов в биомассу зоо-
планктона, как правило, превышал 60%. В июне
2012 г. в зоопланктоне района губы Чупа домини-
ровали копеподы рода Pseudocalanus, 90% попу-
ляции которого была представлена младшими
копеподитными стадиями (СI–CIV), вклад C. ha-
matus, T. longicornis и O. similis совокупно не пре-
вышал 10% (рис. 3а). Суммарная биомасса на пер-
вом и втором этапах исследований, 20 и 25 июня,
соответственно, практически не изменилась и со-
ставляла около 650 мг/м3. В июне 2015 г. также до-
минировали младшие копеподитные стадии
Pseudocalanus spp., при почти полном отсутствии в
планктоне C. hamatus, T. longicornis и O. similis.

Рис. 3. Биомасса и состав зоопланктона в районах исследований: (а) – губа Чупа, (б) – губа Княжая, (в) – губа Ухта,
(г) – губа Палкина и район Соловецкого архипелага. Ps. – Psrudocalanus spp., C.h. – Centropages hamatus, T.l. – Temora
longicornis, O.s. – Oithona similis, A.l. – Acartia longiremis, C.g. – Calanus glacialis, M.l. – Metridia longa.
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Биомасса зоопланктона была почти втрое ниже,
чем в июне 2012 г. (рис. 3а).

Состав зоопланктона в районе губы Княжая в
2012 и 2015 гг. принципиально не отличался от
описанного для губы Чупа и характеризовался яв-
ным доминированием копепод рода Pseudocala-
nus (рис. 3б). Примечательно, что в июне 2012 г.
популяция этих копепод на 94% состояла из
младших копеподитных стадий, а в июне 2015 г.
доля старших стадий достигала 40%. Биомасса
зоопланктона в июне 2012 г. была рекордно высо-
кой, составляя более 1.5 г сырого веса в м3. В июне
2015 г. суммарная биомасса была почти в 30 раз
ниже и не превышала 60 мг/м3 (рис. 3б). Зоо-
планктон губы Палкина в июне 2015 г. был пре-
имущественно представлен копеподами рода
Pseudocalanus (58% биомассы), среди которых
37% составляли старшие копеподитные стадии
(рис. 3г).

Состав зоопланктона в районе губы Ухта в
Онежском заливе существенно различался в раз-
ные годы. В июне 2012 г. заметный вклад в био-
массу (30%) давали копеподы Acartia longiremis,
представленные на 80–90% младшими копепо-
дитными стадиями (рис. 3в). Доля младших копе-
подитных стадий Pseudocalanus spp. и Temora longi-
cornis составляла 19 и 11% биомассы, соответ-
ственнно. В июне 2015 г. в зоопланктоне по
биомассе доминировали старшие копеподитные
стадии T. longicornis и C. hamatus, чей суммарный
вклад составлял более 50%. Доля младших и стар-
ших копеподитных стадий Pseudocalanus spp. до-
стигала 20 и 12% биомассы, соответственно. Сум-
марная биомасса зоопланктона в июне 2015 г. была
в 2 раза выше, чем в это же время в 2012 г. (рис. 3в).

В зоопланктоне района Соловецкого архипе-
лага в июне 2015 г. по биомассе доминировали
младшие копеподитные стадии Pseudocalanus spp.
(56%) и старшие копеподитные стадии крупных
копепод Calanus glacialis (14%) и Metridia longa
(9%) (рис. 3 г). Такой состав зоопланктона с пре-
обладанием представителей холодноводного
комплекса характерен для глубоководных райо-
нов Белого моря [5]. Биомасса зоопланктона со-
ставляла 350 мг/м3.

Во все периоды работ популяции исследуемых
видов в губе Чупа концентрировались в верхнем
10 м слое и в светлое и в темное время суток (рис. 4).
Исключение составляли старшие копеподитные
стадии Pseudocalanus spp., которые в июне 2012 г.
были равномерно распределены во всей толще
(рис. 4а), а в июне 2015 г. наблюдалось заметное
увеличение их количества в поверхностном слое в
темное время суток (рис. 4б), что указывает на су-
точные вертикальные миграции.

Характер вертикального распределения иссле-
дованных видов в губе Княжая был сходен в 2012
и 2015 гг. (рис. 5). Старшие копеподитные стадии

Pseudocalanus spp., независимо от времени суток
населяли слой ниже термоклина, младшие стадии
Pseudocalanus spp. и остальные виды днем и ночью
концентрировались преимущественно в верхнем
слое.

Питание массовых видов зоопланктона 
и выедание фитопланктона

В июне 2012 г. исследование питания массовых
видов зоопланктона проводилось в районах губ
Княжая и Чупа Кандалакшского залива. Данные
о количестве пигментов в кишечнике копепод
представлены в табл. 3. Как видно из таблицы, ни
у одного из видов средние значения G, измерен-
ные в разных районах в светлое и темное время
суток, достоверно не различались (критерий
Манна-Уитни, p = 0.1–0.85). В то же время, ак-
тивность питания младших копеподитных стадий
Pseudocalanus spp., в поверхностном слое была до-
стоверно выше, чем в нижележащем слое и днем
и ночью (критерий Манна-Уитни, p = 0.01–
0.035). В июне 2015 г. содержание фитопигментов
в кишечнике Pseudocalanus spp. (0.84–1.52 нг/экз),
пойманных в слое ниже термоклина, было досто-
верно выше, чем в 2012 г. (критерий Манна-Уит-
ни, р = 0.0001–0.004), а у населяющих поверх-
ностный слой – практически одинаково (кри-
терий Манна-Уитни, р = 0.2–0.56) (табл. 3).
Средние значения G у копепод, пойманных в раз-
ное время суток и на разных глубинах, достоверно
не различались ни в одной из губ (критерий Ман-
на-Уитни, р = 0.1–0.7).

Данные о содержании пигментов в кишечнике
массовых видов из других районов, полученные в
июне 2015 г., представлены в табл. 4. Самые высо-
кие значения измерены у Calanus glacialis в районе
Соловецкого архипелага. Значения G у старших
копеподитных стадий Pseudocalanus spp. в этом
районе и в районе губы Ухта были достоверно вы-
ше, чем в Кандалакшском заливе (критерий Ман-
на-Уитни, р = 0.0015 и 0.012), а у младших разли-
чия были недостоверны (критерий Манна-Уит-
ни, р = 0.07 и 0.09).

Величины суточного потребления автотроф-
ного фитопланктона, рассчитанные для массо-
вых видов зоопланктона на основании данных
таблиц 3 и 4, представлены в табл. 5. Поскольку
суточных изменений активности питания иссле-
дованных видов в районах губ Чупа и Княжая об-
наружено не было, для других районов, где не
проводились наблюдения в темное и светлое вре-
мя суток, расчет проводился без учета суточной
ритмики питания. Величина суточного потребле-
ния фитопланктона у большинства исследован-
ных видов копепод изменялась в широком диапа-
зоне в разных районах и в разные годы. Наиболь-
шие различия проявились у копепод, пойманных
на разных глубинах в районе губ Княжая и Чупа.
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Рис. 4. Вертикальное распределение массовых видов зоопланктона в дневное и ночное время суток в губе Чупа 19–
20.06.2012 г. (а) и 16–17.06.2015 г. (б). Ps.ad. – Pseudocalanus spp., CV-CVI, Ps. juv. – Pseudocalanus spp., CI–CIV, C.h. –
Centropages hamatus, T.l. – Temora longicornis, O.s. – Oithona similis.
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У всех возрастных стадий, населяющих поверх-
ностный слой, значение I в 2.5–4 раза выше, чем
у рачков из нижележащего слоя (табл. 5). В райо-
не губы Ухта величины потребления автотрофов
старшими копеподитными стадиями Pseudocala-
nus spp. и Centropages hamatus в несколько раз вы-

ше, чем в Кандалакшском заливе. Относитель-
ные значения суточного потребления фито-
планктона у мелких копепод изменялись от 1 до
40% содержания органического углерода в теле.
Минимальные значения получены для копепод
из более глубоких слоев, характеризующихся
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Рис. 5. Вертикальное распределение массовых видов зоопланктона в дневное и ночное время суток в губе Княжая 21–
22.06.2012 г. (а) и 13–14.06.2015 г. (б). Ps.ad. – Pseudocalanus spp., CV–CVI, Ps. juv. – Pseudocalanus spp., CI-CIV, C.h. –
Centropages hamatus, T.l. – Temora longicornis, O.s. – Oithona similis.
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низкими температурами и низкой концентраци-
ей фитопланктона.

Величина выедания автотрофного фитопланк-
тона исследованными видами копепод суще-
ственно различалась в разных районах и в разные
годы (табл. 6). Самые высокие значения получе-
ны в июне 2012 г. в районе губы Княжая – за сутки
зоопланктон съедал практически всю наличную

биомассу и почти половину продукции фито-
планктона. В это же время в районе губы Чупа вы-
едание составляло около трети биомассы и 15%
продукции автотрофных водорослей. Основной
вклад в суммарное выедание (75–90%) обеспечи-
вали младшие копеподитные стадии Pseudocala-
nus spp. В июне 2015 г. популяции исследованных
видов выедали незначительную часть биомассы
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фитопланктона (1–7%) и 8–24% первичной про-
дукции. Ведущую роль в потреблении автотроф-
ных водорослей (около 70% суммарного выеда-
ния) играли старшие копеподитные стадии
Pseudocalanus spp. В это же время в губе Палкина,
суточное выедание, главным образом, за счет
младших копеподитных стадий Pseudocalanus
spp., составило 27% биомассы и более 400% про-
дукции фитопланктона. В Онежском заливе, в
районе губы Ухта, старшие стадии трех видов –
Pseudocalanus spp., Centropages hamatus и Temora
longicornis, представленных примерно в равных
долях, ежесуточно съедали около трети биомассы
и продукции планктонных водорослей. В более
глубоководном районе Соловецкого архипелага
выедание определялось копеподами рода Pseudo-
calanus spp., популяции которых потребляли треть
биомассы фитопланктона. Вклад крупных копе-
под Calanus glacialis и Metridia longa был незначи-
телен – менее 3% биомассы автотрофных водо-
рослей.

ОБСУЖДЕНИЕ

Белое море – субарктический водоем, климат
которого имеет континентальные черты [15]. Го-
довой цикл изменений температуры определяет
выраженную сезонность гидрологических и био-
логических процессов, при этом динамика про-
грева водной толщи характеризуется простран-
ственной и межгодовой изменчивостью. Соот-
ветственно, в разных районах моря и в разные
годы существенно варьируют календарные сроки
наступления отдельных гидрологических сезонов
и соответствующие им стадии сезонной сукцес-
сии зоопланктона [5, 12, 30].

Различия в степени прогрева поверхностного
слоя моря в июне 2012 г. и 2015 г. обусловили тот
факт, что планктонные сообщества прибрежных

районов Кандалакшского и Онежского заливов в
эти годы находилось на разных стадиях сезонной
сукцессии. Сопоставление со среднемноголетни-
ми данными [5, 6, 11–12] показывает, что в 2012 г.
термический режим и характер вертикальной
стратификации соответствовали поздневесенне-
му гидрологическому сезону, и сообщество зоо-
планктона находилось на стадии сезонной сук-
цессии, характерной для этого сезона. О по-
следнем свидетельствуют высокая биомасса
зоопланктона, доминирование молоди Pseudo-
calanus spp., присутствие в небольшом количестве
видов тепловодного комплекса (Temora longicor-
nis, Centropages hamatus, Acartia longiremis). Био-
масса зоопланктона в губах Княжая и Чупа со-
ставляла 650–1600 мг/м3, что близко к макси-
мальным значениям, приводимым для поздней
весны в прибрежных районах Кандалакшского
залива – 1430 мг/м3 [5]. В Онежском заливе наша
оценка биомассы – 190 мг/м3 соответствовала
уровню среднемноголетних значений [11]. Доля
видов тепловодного комплекса в общей биомассе
была выше в более прогреваемом мелководном
районе Онежского залива, что отмечалось и ранее
[11]. В целом, гидрологический сезон и состояние
сообществ зоопланктона в 2012 г. были типичны-
ми для июня [5, 6, 11, 12].

В июне 2015 г. температура поверхностного
слоя моря во всех исследованных районах была на
4–5°С ниже среднемноголетних значений для
этого месяца. Наблюдаемый нами температур-
ный режим был типичен для ранней весны в мае.
При меньшем прогреве поверхностных вод зоо-
планктон находился на более ранней стадии се-
зонной сукцессии, при этом реакция сообщества
на отклонение температурного режима от средне-
многолетнего в разных районах была неодинако-
вой. В губах Кандалакшского залива состояние
зоопланктона соответствовало ранневесеннему:

Таблица 4. Содержание фитопигментов в кишечнике массовых видов копепод (нг хл “а”/экз) в губах Палкина,
Ухта и в районе Соловецкого архипелага в 2015 г.

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

Вид/стадия
Палкина Ухта Соловки

0–5 м 5–37 м 0–8 м 0–50 м

Pseudocalanus spp. CV–CVI 0.65 ± 0.73 (3) 0.77 ± 0.39 (5) 2.39 ± 0.06 (3) 2.20 ± 0.43 (4)
Pseudocalanus spp. CI–CIV 0.13 ± 0.05 (3) 0.27 ± 0.11 (3) 0.49 ± 0.15 (3) 0.55 ± 0.25 (3)
Oithina similis CII–CVI 0.24 ± 0.05 (2)
Centropages hamatus CV–CVI 2.75 ± 1.67 (6)
Temora longicornis CV–CVI 1.45 ± 0.24 (5)
Acartia longiremis CII–CIV 0.52 ± 0.14 (3)
Calanus glacialis CVI 24.50 ± 1.72 (2)
Calanus glacialis CV 9.34 ± 2.82 (3)
Metridia longa CV–CVI 6.71 ± 3.83 (3)
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наблюдаемая биомасса составляла 60–200 мг/м3 и
была на уровне среднемесячных значений, харак-
терных для мая (100 мг/м3) [5, 10]. Доля старших
возрастных стадий Pseudocalanus spp. была отно-
сительно высокой, отсутствовали такие виды теп-
лолюбивого комплекса как Temora longicornis и
Centropages hamatus. В Онежском заливе при том,
что биомасса зоопланктона более чем вдвое пре-
восходила значения, наблюдаемые в 2012 г., до-
минирующее положение в сообществе занимали
холодноводные копеподы рода Pseudocalanus, а не
Acartia longiremis.

Межгодовые различия гидрологических усло-
вий практически не отразились на вертикальном
распределении исследованных видов копепод,
характер которого соответствовал описанному
ранее для весеннего сезона [5, 10, 12].

Проследить влияние температурного режима
на активность питания зоопланктона в природ-
ных условиях достаточно сложно, поскольку дру-
гим важным фактором, определяющим актив-
ность питания, является концентрация пищи.
Действие этих факторов может быть разнона-
правленным. Так, содержание пигментов в ки-
шечнике копепод рода Pseudocalanus при более
высокой биомассе фитопланктона в слое под тер-
моклином в “холодном” 2015 г. было выше, чем в
“нормальном” по температре 2012 г., а суточное
потребление водорослей, рассчитанное с учетом
температуры, практически не различалось. С дру-
гой стороны, независимо от межгодовых разли-
чий температурного режима в период наших ра-
бот, количество фитопигментов в кишечнике и
суточное потребление водорослей у этих рачков в
более прогретом и более богатом фитопланкто-
ном поверхностном слое было в разы больше, чем
в более глубоком слое с низкой температурой и
низкой биомассой фитопланктона.

Величины суточного потребления автотроф-
ных водорослей разными видами копепод, полу-
ченные в нашей работе (табл. 5), сопоставимы с
величинами, приводимыми для этих видов в ра-
ботах разных авторов при сходных температур-
ных и трофических условиях. Суточное потребле-
ние фитопланктона старшими стадиями Pseudo-
calanus spp., Temora longicornis и Centropages
hamatus в весенний период в разных районах се-
верной Атлантики изменялось в диапазоне 4–
112 нг хл “а”/экз, 12–62 нг хл “а”/экз и 6–30 нг
хл “а”/экз, соответственно [14, 16, 26]. По резуль-
татам инкубационных экспериментов с беломор-
скими копеподами T. longicornis CVI и C. hamatus
CVI их активность оценена 0.5 нг хл “а”/экз/час и
0.22 нг хл “а”/экз/час, соответственно [24]. Вели-
чины суточного потребления (12 нг хл “а”/экз и
5 нг хл “а”/экз), рассчитанные нами по этим дан-
ным, близки или ниже минимальных, получен-
ных в наших исследованиях. В то же время, значе-

ния суточного потребления органического угле-
рода взвеси у этих видов, приводимые в этой
работе (14.4 мкгС/экз для T. longicornis CVI и
7.2 мкгС/экз для C. hamatus CVI) более чем на по-
рядок выше наблюдаемых нами средних величин
(0.3 мкгС/экз для T. longicornis и 0.5 мкгС/экз для
C. hamatus). Это означает, что при содержании
органического углерода в теле этих копепод
3.4 мкгС/экз (T. longicornis CVI) и 5.9 мкгС/экз
(C. hamatus CVI) [23] их относительный рацион по
данным [24] равен 420% и 122%, а по нашим –
не превышает 20%. Значения, приводимые в [24]
при температурах, характерных для Белого моря,
представляются явно завышенными, тем более,
что диапазон величин относительного суточного
потребления, приводимых в литературе для этих
видов, составляет 5–25% [14, 26]. Сравнение на-
ших данных и данных, приводимых в [24] пока-
зывает, что не во всех случаях корректно оцени-
вать суточный рацион зоопланктонных животных,
используя соотношение органического углерода
взвеси и хлорофилла.

Выедание фитопланктона массовыми видами
зоопланктона в весенний период по нашим оцен-
кам варьировало от 1 до 93% биомассы и от 8 до
470% продукции автотрофных водорослей. Ос-
новными факторами, определяющими уровень
суммарного потребления и роль зоопланктона
как регулятора развития фитопланктона, являют-
ся интенсивность питания и обилие зоопланк-
тонных животных, с одной стороны, и биомасса и
продукция планктонных водорослей, с другой
[31]. Сочетание этих факторов в зависимости от
температурного режима и района исследований
определяло уровень выедания фитопланктона.
Одним из наиболее ярких примеров этого явля-
ются результаты, полученные в губе Княжая. При
относительно небольших различиях в величинах
индивидуального суточного потребления планк-
тонных водорослей у доминирующих копепод ро-
да Pseudocalanus в разные годы, их численность в
2012 г. была почти в 20 раз выше, чем в 2015 г. –
соответствующие цифры составляли 790000 экз/м2

и 45000 экз/м2. В первом случае, зоопланктон
ежесуточно съедал почти всю наличную биомассу
фитопланктона, но при этом меньше половины
его продукции. Поэтому, несмотря на очень вы-
сокий уровень выедания, биомасса фитопланкто-
на при повторной съемке не только не уменьши-
лась, но даже несколько увеличилась. Очевидно,
что при таком сценарии, растительноядный зоо-
планктон в значительной степени определяет ди-
намику сообщества фитопланктона. Другой ха-
рактерный пример дает планктонное сообщество
в губе Палкина в июне 2015 г. На фоне невысоко-
го обилия зоопланктона и очень низкой биомас-
сы и продукции автотрофный водорослей, сум-
марное потребление массовыми видами зоо-
планктона почти в 5 раз превышает первичную
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продукцию и составляет около 20% биомассы фи-
топланктона. В этой ситуации контролирующая
развитие планктонных водорослей функция рас-
тительноядного зоопланктона проявляется еще в
большей степени, что, вероятно, является одной
из причин самой низкой биомассы фитопланкто-
на в этой губе по сравнению с губами Княжая и
Чупа. В 2015 г., при низкой численности копепод,
очень высокой биомассе автотрофных водорос-
лей, среднем уровне первичной продукции и сум-
марном выедании, составляющем 1% биомассы и
8% первичной продукции, роль зоопланктона в
регулировании развития фитопланктона была не-
значительна. В других районах различия в сочета-
нии основных факторов, определяющих выеда-
ние фитопланктона, выражены не так сильно.
Степень регулирования зоопланктоном развития
сообщества фитопланктона в этих районах мож-
но оценить как среднюю: суммарное выедание
составляло 7–37% биомассы и 12–80% продук-
ции. Отметим, что в разных заливах Белого моря
разные комплексы видов определяют уровень по-
требления фитопланктона. В Кандалакшском за-
ливе – это виды холодноводного комплекса рода
Pseudocalanus, в Онежском – заметно возрастает
вклад теплолюбивых видов Acartia longiremis,
Temora longicornis и Centropages hamatus.

Полученные в настоящей работе оценки вы-
едания автотрофного фитопланктона раститель-
ноядным зоопланктоном укладываются в диапа-
зон, приводимый для других районов океана.
Учитывая широту диапазона варьирования опуб-
ликованных величин, это ожидаемый результат.
Поэтому мы ограничимся сопоставлением наших
данных с результатами, полученными в работе
[24] для Белого моря. По данным этих авторов,
суммарное потребление органического углерода
взвеси тремя видами копепод Acartia longiremis,
Temora longicornis и Centropages hamatus в губе Чупа
незначительно в весенний период и достигает
максимума 2000–2200 мгС/м2/сут в конце лета.
Выедание собственно фитопланктона в этот пе-
риод было на уровне 700 мгС/м2/сут или 70–90%
наличной биомассы. Эти значения суммарного
суточного потребления планктонных водорослей
получены для слоя 0–10 м, в котором общая чис-
ленность трех видов копепод была 2700–3700 экз/м3

[24], что соответствует 27000–37000 экз/м2. Про-
стой расчет на основе этих цифр показывает, что
суточное потребления одной особи углерода взве-
си равно 62–74 мкгС/экз, а углерода фитопланк-
тона – 22 мкгС/экз. Во-первых, эти рассчитан-
ные величины не совпадают с приведенными в
этой же работе значениями максимального су-
точного потребления органического углерода
взвеси (12 мкгС/экз), а во-вторых, при среднем
содержании углерода в теле самок исследованных
видов копепод (4.2 мкгС [23]), относительный су-

точный рацион достигает 500–1700%. Такие зна-
чения близко не укладываются в диапазон вели-
чин 1–300%, приводимых для морских копепод
из разных районов Мирового океана [25]. Вероят-
нее всего, в расчетах авторов [24] произошла
ошибка, что и привело к явно завышенным оцен-
кам. Используя данные, приведенные в [24], о
максимальной для трех видов копепод скорости
потребления автотрофных водорослей в едини-
цах хлорофилла а (12 нг хл “а”/экз/сут), указан-
ной выше численности копепод и концентрации
хл “а” в конце лета (1–2.7 мг/м3), мы рассчитали
выедание биомассы фитопланктона. Согласно
этим расчетам, все три вида ежесуточно съедали
1.2–4.4% биомассы фитопланктона. В конечном
счете, приведенные выше расчеты свидетельству-
ет о том, что вывод о значительной роли популя-
ций Acartia longiremis, Temora longicornis и Centro-
pages hamatus в выедании фитопланктона и транс-
формации взвешенного органического вещества
в летний период [24], вероятнее всего, является
результатом ошибки в расчетах.

Суммируя полученные нами результаты, можно
заключить, что предположение о значительной
роли растительноядного зоопланктона в выеда-
нии фитопланктона и высокой степени контроля
его развития зоопланктоном в мелководных рай-
онах Белого моря в весенний период справедливо
лишь отчасти. Согласно полученным результа-
там, уровень выедания и степень контроля опре-
деляется фазой сезонной сукцессии планктонно-
го сообщества, которая, в свою очередь зависит от
динамики весеннего прогрева водной толщи в
этих районах.

Авторы благодарят команду НИС “Эколог” за
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Does Zooplankton Control Phytoplankton Growth in Coastal Waters 
of the White Sea in Spring?

A. V. Drits, T. A. Belevich, L. V. Ilyash, T. N. Semenova, M. V. Flint

Grazing impact of dominant zooplankton species on phytoplankton was estimated in the coastal areas of the
White Sea in spring. The material was collected in the expeditions of the RV “Ecolog” in June 2012 and 2015
in Kandalaksha and Onega Bay of the White Sea. The data on the composition and biomass of zooplankton
showed that depending on the intensity of the warming of the water column at the beginning of productive
season, zooplankton community was on the early-spring or late-spring stage of the seasonal development.
Zooplankton grazing impact varied from 1 to 90% of phytoplankton biomass and from 7 to 470% of primary
production. The results are discussed in connection with hydrothermal regime and phase of coastal plankton
community succession in different years.
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