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Состав и распределение мезопланктона и его роль в выедании фитопланктона в области континен-
тального склона моря Лаптевых и прилежащих районах внешнего шельфа и глубоководного бас-
сейна исследованы в августе–сентябре 2018 г. в 72-м рейсе НИС “Академик Мстислав Келдыш” на 
двух квазимеридиональных разрезах. Суммарная биомасса зоопланктона в единицах сухого веса в 
столбе воды от поверхности до дна увеличивалась с глубиной от 3–5 г ‧ м–2 на шельфе до 9–17 г ‧ м–2 
над склоном и 12–17 г ‧ м–2 в глубоководных районах. На шельфе доля Calanus glacialis в суммарной 
биомассе составляла 80%, а в области склона – 45%. В глубоководном районе она снижалась до 32% 
при увеличении доли C. hyperboreus до 39%. Вопреки современным представлениям, пика суммар-
ной биомассы зоопланктона в области континентального склона не выявлено. Сроки освобожде-
ния разных районов ото льда были значимыми для развития популяции C. glacialis и практически 
не влияли на C. hyperboreus и Metridia longa. Суточные рационы при питании фитопланктоном не 
обеспечивали энергетических трат на дыхание. Суточное выедание зоопланктоном биомассы фи-
топланктона размерной фракции > 3 мкм составляло 0.4–2% на шельфе, 7–10% – над склоном и 
1.5–6% – в глубоководном районе.
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ВВЕДЕНИЕ
Область перехода между шельфовыми экоси-

стемами и экосистемами глубокого моря в обла-
сти континентального склона – один из важней-
ших экотонов в Мировом океане. Специфические 
свойства среды в области склона, процессы взаи-
модействия между экосистемами шельфа и при-
лежащего глубоководного бассейна часто играют 
важнейшую роль в создании биологической про-
дукции и регулировании потоков вещества. Эти 
районы, как правило, характеризуются увеличе-
нием биомассы планктона, повышенной про-
дуктивностью и  интенсификацией трофических 
взаимодействий на  базовых трофических уров-
нях пелагической экосистемы [9, 12, 17, 27, 43]. 
Анализ явлений и процессов в пелагической зоне 
континентального склона и оценка их интенсив-

ности важны повсеместно в  океане, поскольку 
они дают существенный вклад в  формирование 
широтной зональности экосистем и  регулиру-
ют взаимодействия между экосистемами шельфа 
и  глубокого моря. В  Арктике проблема взаимо-
действий в системе “шельф – глубоководный бас-
сейн” имеет особое значение для оценки влияния 
процессов на протяженном и широком шельфе, 
находящимся под воздействием огромного кон-
тинентального стока, на Центральный Арктиче-
ский бассейн. Несмотря на существующее пред-
ставление о  поясе повышенной концентрации 
фито- и  зоопланктона в  области континенталь-
ного склона арктических морей, надежные дан-
ные для моря Лаптевых на этот счет до настояще-
го времени отсутствуют.

Море Лаптевых – одно из  крупнейших эпи-
континентальных морей в  мире площадью око-
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ло 500 000  км2 со  средней глубиной около 50  м 
[36]. Оно играет существенную роль в ключевых 
для Арктики процессах взаимодействия суши 
и  океана. Находящийся под мощнейшим влия-
нием пресноводного стока, годовой объем кото-
рого составляет 680  км3 [70], шельф моря Лап-
тевых является областью трансформации этого 
стока и  переноса вещества в  системе шельф – 
континентальный склон – глубоководные рай-
оны Арктического бассейна. Экосистема моря 
Лаптевых интенсивно исследовалась в  послед-
ние десятилетия [2, 4, 6, 9, 13, 25, 39, 40, 41, 60, 
65]. Большой вклад в изучение этого моря внесли 
российско-германская программа “Система мо-
ря Лаптевых”, начавшаяся в начале 1990‑х гг. [8], 
и многолетняя программа ИО РАН “Экосистемы 
морей Сибирской Арктики” [10, 11]. Проводи-
мые в рамках этих программ исследования были 
в основном сосредоточены в эстуариях рек Лены 
и Хатанги и в области прилежащего к ним шель-
фа [1, 13, 48, 52, 55].

Имеющиеся данные о  сообществах зооплан-
ктона в области континентального склона, при-
легающих районов внешнего шельфа и  глу-
боководного бассейна моря Лаптевых крайне 
немногочисленны. По  материалам, собранным 
в  западной и  восточной частях моря в  августе–
сентябре 1993  г., была дана детальная характе-
ристика состава и  распределения зоопланктона 
на  разрезах шельф – континентальный склон – 
бассейн Нансена [41]. По этим данным, увеличе-
ние суммарной биомасса зоопланктона в столбе 
воды вдоль разрезов связано с увеличением глу-
бины, при этом заметной концентрации зооплан-
ктона в районе склона не было обнаружено. По-
вышение биомассы зоопланктона в слое 0–200 м 
в  области континентального склона по  сравне-
нию с  шельфом в  северо-западной части моря 
Лаптевых также не проявилось в августе–сентя-
бре 2015 г. [1, 3]. Эти результаты не укладывают-
ся в  представления о  характерном для Арктики 
выраженном увеличении биомассы зоопланкто-
на в  области склона. Следует, однако, отметить, 
что летом 1993 г. область континентального скло-
на и глубоководный район были полностью по-
крыты льдом, а в 2015 г. биомасса зоопланктона 
оценивалась только в слое 0–100 и 0–200 м. Эти 
обстоятельства могли повлиять на характер рас-
пределения биомассы зоопланктона в  первом 
случае (например, из-за задержки сезонного раз-
вития популяции массовых видов) и  на  оценки 
суммарной биомассы в столбе воды – во втором. 

Таким образом, остается открытым вопрос о том, 
проявляется ли в море Лаптевых, применительно 
к  зоопланктону, феномен обогащения области 
континентального склона.

Задачей настоящей работы было исследова-
ние структурно-функциональных характеристик 
сообщества зоопланктона на  внешнем шельфе, 
в  области континентального склона и  приле-
жащих глубоководных районов моря Лаптевых. 
Кроме того, учитывая, что исследования прово-
дились в  условиях низкой ледовитости [10], мы 
попытались проследить реакцию популяций мас-
совых видов зоопланктона на раннее освобожде-
ние акватории моря Лаптевых ото льда. В рамках 
основной задачи были проанализированы следу-
ющие параметры планктонных сообществ:

1.	Состав, обилие и  распределение зооплан-
ктона на  квазимеридиональных разрезах, охва-
тывающих внешний шельф моря Лаптевых, об-
ласть континентального склона и  прилежащие 
глубоководные районы котловины Нансена.

2.	Возрастная структура популяций домини-
рующих видов в  биотопах, различающихся сро-
ками освобождения ото льда.

3.	Активность питания массовых видов и  их 
роль в выедании фитопланктона.

Полученные результаты позволяют просле-
дить влияние гидрофизических процессов в  об-
ласти континентального склона моря Лаптевых 
на структуру и обилие зоопланктонного сообще-
ства, а также сформировать представление о воз-
можном отклике зоопланктона на  сокращение 
ледового покрова в связи с текущими изменени-
ями климата.

МАТЕРИАЛ И МЕТОДЫ
Материал был собран в 72‑м рейсе НИС “Ака-

демик Мстислав Келдыш”, проведенном в рамках 
программы “Экосистемы морей Сибирской Ар-
ктики” в августе–сентябре 2018 г. В море Лапте-
вых в период с 25.08 по 02.09 было выполнено два 
квазимеридиональных разреза по ~125°45.0′  в. д. 
(“Восточный”) и  ~116°05.0′ в. д. (“Западный”), 
пересекающих внешний шельф, область конти-
нентального стока и прилежащие глубоководные 
районы Арктического бассейна (рис. 1). Глубины 
в районе работ варьировали от 63–180 м на внеш-
нем шельфе до 3000 м в глубоководных районах. 
Область континентального склона мы выделяли 
между изобатами 200 и 1500 м. Нижняя граница 
склона была определена по углу наклона рельефа 
дна < 1°25′ [17].
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Сопутствующие данные по температуре и со-
лености были получены при вертикальном CTD- 
зондировании комплексом SeaBird 911plus на всех 
станциях. Ледовая обстановка в районе исследо-
вания за  июль–сентябрь проанализирована по 
спутниковым данным (http://siows.solab.rshu.ru/).

Сбор зоопланктона. Зоопланктон для опреде-
ления видового состава и  численности на  стан-
циях с  глубиной менее 100  м собирали с  помо-
щью вертикальных ловов сетью Джеди (диаметр 
входного – отверстия 37  см, ячея фильтрующе-
го конуса – 180 мкм), а  на  станциях с  больши-
ми глубинами – многосетевым планктонным 
пробоотборником Multinet (диаметр входного 
отверстия – 50 см, ячея фильтрующего конуса – 
180 мкм). На станциях с глубиной менее 100 м об-
лавливали 3 слоя: верхний перемешанный слой, 
слой пикноклина и  слой ниже пикноклина. 
На  станциях с  большими глубинами помимо 
5  слоев, обловленных Multinet, пробы дополни-
тельно отбирали сетью Джеди с горизонтов 0–10 
и  10–50  м. Даты и  время проведения работ, го-
ризонты облова, концентрация хлорофилла-а 
(Chl-a) и  первичная продукция в  верхнем пере-
мешанном слое приведены в табл. 1.

Пробы зоопланктона фиксировали 4%-ным 
нейтральным формалином. Таксономический, 
размерный и  возрастной состав зоопланктона 
был определен при обработке проб по традицион-
ной методике под бинокуляром при увеличении 

×40. Копеподитные стадии близкородственных 
видов Calanus finmarchicus и C. glacialis различали 
по морфологическим признакам и длине просо-
мы [44]. Индивидуальный сухой вес животных 
определяли по  [34], содержание углерода в  теле 
массовых видов копепод (WС, мкг С ‧ экз−1) рас-
считывали по  уравнению WС = 6.983PL3.222, где 
PL – длина просомы, мм [14]. Расчет биомассы 
зоопланктона проводили без учета желетелых ор-
ганизмов (гребневики и  медузы) и  представите-
лей макропланктона (декапод и эвфаузиид).

Питание зоопланктона. Интенсивность потре-
бления автотрофного фитопланктона массовыми 
видами зоопланктона оценивали флуоресцент-
ным методом по  содержанию фитопигментов 
(хлорофилла-а и  феопигментов) в  кишечнике 
(G) и времени переваривания пищи (Т) [49]. Зо-
опланктон для анализов собирали сетью Джеди, 
облавливая слой от дна до поверхности на стан-
циях с глубинами менее 100 м или верхний пере-
мешанный слой при больших глубинах. Детально 
методика отбора зоопланктеров и  измерений G 
описана в [5]. Для массовых видов были исполь-
зованы литературные данные по времени перева-
ривания пищи [52], приведенные к  средней для 
слоя поимки животных температуре (2°C) с уче-
том Q10 = 2.2 [38].

Суточное потребление автотрофного фито- 
планктона в единицах Chl-a (IChl-a,нг Chl ‧ экз−1 × 
× сут−1) рассчитывали как I  = (G1t1 + G2t2) / T,  

135°130°125°120°115°110°

80°

79°

78°

77°

76°

с. ш.

в. д.

Рис. 1. Положение станций на разрезах “Западный” и “Восточный” в августе–сентябре 2018 г. в море Лаптевых.
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где G1 и  G2 – количество фитопигментов в  ки-
шечнике зоопланктеров в дневное и ночное вре-
мя соответственно (нг  Chl ‧ экз−1), t1 и  t2 – про-
должительность светлого и  темного времени 
суток соответственно (ч). Для пересчета суточ-
ного потребления пищи в единицы углерода (IС, 
мкг С ‧ экз−1 ‧ сут−1) были использованы данные 
по  биомассе автотрофных водорослей в  едини-
цах органического углерода (И.Н. Суханова, лич-

ное сообщение) и  концентрации хлорофилла-а 
(А.Б. Демидов, личное сообщение). На  основа-
нии этих данных было получено соотношение 
48 ± 27 (n = 8) для разреза “Восточный” и 43 ± 14 
(n = 8) для разреза “Западный”.

Суммарное потребление биомассы автотроф-
ного фитопланктона популяциями исследован-
ных видов мезозоопланктона (EСhl-a, мг Chl ‧ м−2 × 
× сут−1) рассчитывали по формуле

Таблица 1. Характеристики станций разрезов “Восточный” и “Западный”. Chl-a – концентрация хлорофилла-а 
размерной фракции фитопланктона более 3 мкм в слое фотосинтеза (мг ‧ м–2). ПП – интегральная первичная 
продукция размерной фракции фитопланктона более 3 мкм (мг С ‧ м–2 ‧ сут–1)

Разрез Станция Дата Время Глубина, м Слои отбора, м Chl-a ПП*

“Восточный”

5947 26.08 7:40 73 10–0, 50–10, 68–50 14.1 41

5948 26.08 11:37 98 10–0, 40–10, 95–40 9.4

5949 26.08 15:00 500 10–0, 50–10, 100–50, 
450–100, 470–450 4.7 25

5952 27.08 15:45 810 20–0, 50–20, 100–50, 
500–100, 780–500 5.0 19

5950 27.08 1:50 1000 10–0, 50–10, 100–50, 
500–100, 980–500 4.7 26

5954 28.08 12:05 1560 10–0, 50–10, 100–50, 
500–100, 1500–500 3.4 20

5956 29.08 9:15 2400
10–0, 50–10, 100–50, 
500–100, 1000–500, 
2350–1000

2.5 14

5958 29.08 23:40 3000
10–0, 50–10, 100–50, 
500–100, 1000–500, 
2900–1000

3.7 21

“Западный”

5946-2 31.08 08:43 64 10–0, 40–10, 58–40 5.4 45

5945-2 31.08 14:30 183 10–0, 50–10, 100–150, 
150–100, 175–150 4.6 –

5960 31.08 17:40 356 10–0, 50–10, 100–50, 
450–100, 470–450 7.2 59

5961 01.09 21:35 780 20–0, 50–20, 100–50, 
500–100, 750–500 6.8 60

5962 01.09 0:30 1120 10–0, 50–10, 100–50, 
500–100, 1000–500 5.0 63

5963 01.09 10:00 1480 10–0, 50–10, 100–50, 
500–100, 1440–500 2.9 –

5965 02.09 11:30 2010
10–0, 50–10, 100–50, 
500–100, 1000–500, 
1940–500

4.8 –

5964 02.09 04:50 2470
10–0, 50–10, 100–50, 
500–100, 1000–500, 
2450–1000

3.0 11

* Данные предоставлены А.Б. Демидовым.



ОКЕАНОЛОГИЯ      том 65       № 3       2025

442	 ДРИЦ и др.	

-
1

n

Chl a i i
i

E I N
=

= ∑ ,

где Ii – суточное потребление Chl-a для i  вида, 
Ni – численность i вида в слое (экз ‧ м−2), n – чис-
ло видов. Выедание биомассы и  продукции фи-
топланктона оценивали для размерной фракции 
более 3 мкм, поскольку эффективность потре-
бления копеподами клеток пикофитопланктона 
существенно снижается [35].

РЕЗУЛЬТАТЫ
Характеристика района работ. Согласно спут-

никовым данным (http://siows.solab.rshu.ru/) тая-
ние льда в 2018 г. в районе разреза “Восточный” 
началось в  середине июня в  области шельфа; 
в первой декаде июля ото льда освободились рай-
оны шельфа и склона как западного, так и вос-
точного разрезов, а к началу августа и глубоковод- 
ные районы (рис. 2). Пробы зоопланктона были 
собраны примерно через 50–75 дней после нача-

10.06.18 19.06.18

05.07.18 14.07.18

21.07.18 03.08.18

Море Лаптевых

Рис. 2. Спутниковые карты, иллюстрирующие динамику схода сезонного льда в море Лаптевых летом 2018 г., по дан-
ным https://seaice.uni-bremen.de.  – положение станций.

https://seaice.uni-bremen.de
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ла схода льда на шельфе и в области склона и че-
рез 30 дней – в глубоководных районах.

Распределение температуры и  солености 
на разрезах представлено на рис. 3.

На  разрезе “Восточный” верхний 10–20‑ме-
тровый квазиоднородный слой (ВКС) занимали 
поверхностные арктические воды с  соленостью 
31–32 епс. Влияния материкового стока на  раз-
резе практически не наблюдалось, распреснение 
на 2 епс связано, скорее, с таянием льда. Темпера-
тура верхнего квазиоднородного слоя понижалась 
от 4.5°C в южной части разреза до 2.5°C в север-
ной. Ниже располагался выраженный термо-хало- 
пикноклин толщиной до нескольких метров. Под 

пикноклином в  холодном промежуточном слое 
(ХПС) температура воды достигала минималь-
ных значений от –1.4 до –1.8°C. В области склона 
и глубокого моря ниже 80 м протяженный по вер-
тикали слой (до  1000 м) занимали теплые воды 
атлантического происхождения, распространя-
ющиеся на  восток вдоль материкового склона 
[58]. Температура в  слое 150–300  м превышала 
1.5°C. Ниже ядра фрамовской ветви атлантиче-
ских вод (Fram Strait Branch Water) при плавном 
понижении температуры до  ~0.4°C соленость 
практически не  изменялась, составляя 34.89 
епс. На  глубине 800–1000  м наблюдался рост 
солености до  34.91 епс, что, вероятно, связано 

Рис. 3. Распределение температуры и солености на разрезах.
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с  ядром второй ветви распространения атлан-
тических вод – баренцевоморской (Barents Sea 
Branch Water). T, S-анализ подтвердил соответ-
ствие гидрофизических характеристик двух вет-
вей атлантических вод характеристикам, ранее 
описанным в литературе (например, [21]). Глуб-
же 1000 м до дна температура плавно понижалась 
до –0.8°C.

Сложная динамическая картина в  области 
склона отразилась на  последовательном подъе-
ме изолиний в слое 30–100 м над глубиной 1560 м 
и “сглаживании” холодного промежуточного слоя 
(ст. 5954). Выше по склону на ст. 5949 происходит 
опускание изопикн и расширение термо-пикно-
клина. Вероятнее всего такая картина – проявле-
ние расположенной между станциями 5954 и 5948 
фронтальной зоны, ассоциированной с  контур-
ным течением, топографически привязанным 
к континентальному склону.

Термохалинная структура на  разрезе “Запад-
ный” схожа с  наблюдаемой на  разрезе “Восточ-
ный” (см. рис. 3). Наибольшие отличия отмечены 
в  верхнем квазиоднородном слое, который был 
более холодным (увеличение температуры с  се-
вера на юг в диапазоне 1.5–3.5°C) и менее соле-
ным. Практически на  всем протяжении разреза 
вплоть до  нижней части склона (ст.  5965) соле-
ность на поверхности не превышала 30 епс, что, 
вероятно, связано с влиянием речного стока. Ми-
нимальные значения солености (менее 28  епс) 
наблюдались в  струе шириной около 30  км над 
верхней частью склона между станциями 5959 
и  5961. Понижение солености в  этой части раз-
реза может определяться поступлением поверх-
ностных опресненных вод из Карского моря и их 
распространении вдоль берега в  восточном на-
правлении [54]. По  данным [10], соленость по-
верхностного слоя в южной части пролива Виль-
кицкого, измеренная в  ходе этой экспедиции, 
была ниже 22 епс. Отсутствие столь выраженного 
опреснения на разрезе “Восточный” может быть 
связано с  тем, что эти воды распространяются 
южнее акватории, где выполнялся разрез.

Как и на разрезе “Восточный”, под ВКС рас-
полагался ХПС. В  верхней части склона (стан-
ции 5960–5959) во фронтальной зоне контурно-
го течения наблюдалось заглубление изогалин 
к  берегу и  их “упирание” в  дно, что привело 
к  расширению пикноклина и  оттеснению ХПС 
в  мористом направлении. Так  же как на  разре-
зе “Восточный”, наблюдался подъем изолиний 
с мористой стороны склоновой фронтальной зо-

ны. Температура в ядре атлантических вод, зани-
мающих толщу под ХПС, была несколько выше 
и достигала 2.3°C.

Состав и  распределение зоопланктона. Сум-
марная биомасса зоопланктона в  единицах су-
хого веса в  слое 0–дно на  разрезе “Восточный” 
увеличивалась с  увеличением глубины от  3–5  г 
сухого веса ‧ м−2 на  шельфе до  12–17  г сухого  
веса ‧ м−2 на глубоководных станциях (рис. 4).

Минимальные значения средней для столба 
воды биомассы (4–7 мг сухого веса ‧ м−3) были от-
мечены в глубоководной области, максимальные 
(43–55 мг сухого веса ‧ м−3) – на шельфе (станции 
5947, 5948). В слое 0–дно/100 м диапазон измене-
ний был значительно меньше: от 2 до 6.4 г сухого 
веса м−2; высокие величины были получены как 
на шельфе (5.4 г сухого веса ‧ м−2), так и в области 
континентального склона (6.4 г сухого веса ‧ м−2) 
и глубоководном районе (5.7 г сухого веса ‧ м−2). 
Основу биомассы повсеместно составляли по-
пуляции копепод рода Calanus и  Metridia longa 
(в среднем 82% суммарной биомассы). На шель-
фе и в области склона доминировал Calanus gla-
cialis (80 и  45% суммарной биомассы соответ-
ственно). В  глубоководном районе вклад этого 
вида снижался до  32% при увеличении роли 
C. hyperboreus до 39%. На станциях с глубиной бо-
лее 500  м 15% биомассы формировала M. longa. 
C.  finmarchicus встречался в  небольшом количе-
стве на всех станциях, его вклад не превышал 2% 
суммарной биомассы.

Распределение биомассы зоопланктона на раз-
резе “Западный” носило сходный характер (см. 
рис. 4). В слое 0‑дно низкие величины отмечены 
на шельфе (в среднем около 3 г сухого веса ‧ м−2). 
В  области континентального склона и  глубоко-
водной части разреза биомасса увеличивалась 
до  9–18 и  14  г сухого веса м−2 соответственно. 
Минимальные значения средней для столба во-
ды биомассы были связаны с  глубоководной 
областью, максимальные – с  шельфом. В  слое 
0–100 м (0–дно для шельфа) самые низкие вели-
чины (2–3  г сухого веса ‧ м−2) были приурочены 
к шельфу, в области склона биомасса составляла 
2–8 г сухого веса ‧ м−2, в глубоководном районе – 
4–5 г сухого веса ‧ м−2. Состав доминирующих ви-
дов в целом был сходен с описанным для разреза 
“Восточный”. Основное различие связано с уве-
личением доли Calanus finmarchicus, чей вклад из-
менялся от 13% на шельфе до 19–23% в более глу-
боководных частях разреза, в среднем составляя 
18% суммарной биомассы.
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Характер вертикального распределения зоо-
планктона был сходен на двух разрезах и в дета-
лях показан на рис. 5.

На самых южных шельфовых станциях бóль-
шая часть биомассы зоопланктона была сосре-
доточена в нижнем слое. На остальных станциях 
максимальные величины были зафиксированы 
в  верхнем 50‑метровом слое. На  самых глубо-
ководных станциях в верхнем 10‑метровом слое 
они достигали рекордных для исследованно-
го района величин: 120–180 мг ∙ м−3. На станци-
ях, выполненных в  темное (ст.  5956, 5958, 5960 
и  5961) и  светлое время суток (ст.  5948–5954 
и 5962–5965), характер вертикального распреде-
ления зоопланктона не отличался.

Распределение и возрастная структура популя-
ций массовых видов копепод. Calanus glacialis. Мак-
симальная численность популяции C.  glacialis 

(123  экз ∙ м−3) была отмечена на  шельфе разре-
за “Восточный”, где 50% численности популя-
ции составляли младшие копеподитные стадии 
(рис. 6).

В  области континентального склона и  в  глу-
боководной части разреза численность C. glacialis 
снижалась до  17 и  2 экз ∙ м−3 соответственно. 
В  популяции этих районов доминировали CV 
(70%) и самки (24%). На шельфе и над склоном 
основная часть популяции была сосредоточена 
в слое 10–50 м, при этом около 20% популяции 
населяла либо придонные слои, либо слои глуб-
же 100 м. На глубоководных станциях около тре-
ти популяции, состоящая из  CV, обитала в  по-
верхностном слое, и примерно такая же часть (35 
и 32%), но представленная в основном самками, 
населяла слои 100–50 и 500–100 м соответствен-
но (рис. 7).
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На  разрезе “Западный” также происходило 
уменьшение численности C. glacialis с увеличени-
ем глубины от 30 экз ∙ м−3 на шельфе, до 10 экз ∙ м−3 

в области склона и 2 экз ∙ м−3 в глубоководной ча-
сти разреза (см. рис.  6). На  всех станциях этого 
разреза основу популяции составляли CV (74%) 
и самки (19%). Характер вертикального распреде-
ления популяции C. glacialis, в общих чертах, был 
сходен с  описанным для разреза “Восточный” 
(рис. 8).

Calanus finmarchicus. Численность C. finmar-
chicus на  разрезе “Восточный” не  превышала 
3  экз ∙ м−3, с  максимумом в  области континен-
тального склона (см. рис.  6). На  всех станци-
ях этот вид был представлен исключительно CV 
и самками. На шельфе почти 80% популяции со-
ставляли самки, над склоном и в глубоководной 
части разреза доминировали CV, составляющие 
около 60%. Основная часть популяции обитала 
в слоях под пикноклином, при этом над склоном 
и  в  глубоководном районе от  40 до  50% общей 
численности было сосредоточено в  слое 500–
100 м (см. рис. 7).

На разрезе “Западный” численность C. finmar-
chicus снижалась с юга на север с 5 экз ∙ м−3 на мел-
ководных станциях до  1–2 экз ∙ м−3 на  станциях 
в  области склона и  в  глубоководной части раз-
реза (см. рис.  6). Возрастная структура популя-
ции C. finmarchicus над склоном и глубоководных 
станциях была аналогична структуре на  разрезе 
“Восточный” (см. рис. 6). На шельфе, в отличие 

от  разреза “Восточный”, около 50% популяции 
составляли младшие (CI–CII) копеподитные ста-
дии. Вертикальное распределение этого вида бы-
ло таким же, как и на разрезе “Восточный” (см. 
рис. 8).

Calanus hyperboreus. Численность C. hyperboreus 
во  районе работ изменялась от  1 до  2.3 экз ∙ м−3 
с  тенденцией к  увеличению по  мере удаления 
от шельфа (см. рис. 6). Возрастная структура по-
пуляции над склоном и  в  глубоководной части, 
в целом, слабо различалась на двух разрезах и ха-
рактеризовалась доминированием старших (CIV, 
CV) возрастных стадий с  относительно невысо-
кой (10–14%) долей самок (см. рис. 6). На шель-
фе разреза “Восточный” в небольшом количестве 
(5%) присутствовали CIII, на разрезе “Западный” 
их доля составляла 30%.

На шельфе на обоих разрезах основная часть 
популяции обитала в  слоях под пикноклином, 
в  области склона более 70% популяции населя-
ли слои глубже 100 м, а около 50% – слои глубже 
500 м (см. рис. 7, 8). На глубоководных станциях 
от 40 до 50% популяции были сосредоточены ни-
же 1000 м.

Metridia longa. Этот вид в заметном количестве 
встречался лишь на  станциях с  глубиной более 
90  м. Численность M. longa на  разрезе “Восточ-
ный” изменялась от 2 до 22 экз ∙ м−3, с максимумом 
в области континентального склона (см. рис. 6). 
На  шельфе более 80% популяции составляли 
CV, самки и  самцы, доля младших возрастных 
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стадий была 8%. В  области склона и  в  глубоко-
водной части доминировали CIV и  CV, а  доля 
CI и  CII, вместе взятых, не  превышала 1% (см. 
рис. 6). На шельфе и в области склона вся попу-
ляция M. longa была сосредоточена в нижних сло-
ях, в  глубоководном районе на  ночной станции 
(ст. 5958) 20% популяции, преимущественно CV 
и самки, были встречены в верхнем (100 м) слое 
(см. рис. 7).

На разрезе “Западный” максимальная числен-
ность Metridia longa (20 экз ∙ м−3) была отмечена 
также над склоном, минимальная (8 экз ∙ м−3) – 
в  глубоководной части (см. рис.  6). В  популя-
ции доминировали старшие возрастные стадии, 
включая самок и самцов, младшие стадии состав-

ляли около 15% в районе склона и глубоководной 
части и 2% – на шельфе (см. рис. 8).

На  шельфе популяция обитала в  слоях под 
пикноклином, в области склона более 70% попу-
ляции населяла слои глубже 100 м, а около 50% – 
глубже 500 м (см. рис. 8). На глубоководных стан-
циях 10% популяции была сосредоточена ниже 
1000 м.

Питание массовых видов зоопланктона. Содер-
жание растительных пигментов в кишечнике ис-
следованных видов копепод в дневное и ночное 
время в большинстве случаев достоверно не раз-
личалось (U-тест Манна–Уитни, p > 0.1, табл. 2). 
Только у  Metridia longa в  глубоководной части 
разреза “Восточный” значение G было достовер-

Таблица 2. Содержание растительных пигментов в кишечнике (нг ∙ экз–1) массовых видов зоопланктона днем и 
ночью. Приведены средние значения ±SD и число повторности в скобках. нд – нет данных

Вид / стадия

Разрез “Восточный” Разрез “Западный”

Шельф Склон Глубокое море Шельф Склон Глубокое море

День День Ночь День Ночь День Ночь День Ночь День Ночь

Calanus glacialis 
Fem

2.0 ± 1.4
(7)

4.2 ± 2.4 
(12)

2.7 ± 0.3 
(3)

1.9 ± 0.8 
(13)

2.9 ± 1.4  
(6)

1.8 ± 0.8 
(9)

1.6 ± 1.4 
(4)

4.1 ± 4.3
(9)

2.7 ± 0.3 
(3)

2.9 ± 1.6  
(5)

0.8 ± 0.3
(3)

CV 2.6 ± 1.6
(6)

5.0 ± 1.3 
(11)

4.0 ± 0.3 
(3)

2.0 ± 0.9 
(18)

2.4 ± 0.8  
(6)

1.7 ± 1.1
(11)

2.1 ± 1.6 
(33)

2.4 ± 1.1 
(16)

2.2 ± 1.2  
(9)

2.7 ± 0.9
(17)

2.0 ± 0.4
(6)

CIV 0.4 ± 0.0 
(2)

0.9 ± 0.4 
(7)

0.9 ± 0.5 
(2)

0.3 ± 0.1 
(2) нд 0.7 ± 0.5 

(9)
0.3 ± 0.1 

(2)
0.9 ± 0.5

(6)
0.7 ± 0.2  

(2) нд нд

CIII 0.7 ± 0.3 
(6)

0.3 ± 0.0 
(2)

0.3 ± 0.0 
(2) нд нд нд нд нд нд нд нд

CII 0.5 ± 0.1 
(3) нд нд нд нд нд нд нд нд нд нд

C. hyperboreus 
Fem

2.2 ± 1.1 
(2)

5.1 ± 4.9 
(2) нд 15.5 ± 6.4

(8)
10.9 ± 0.4 

(3) нд нд нд нд 5.1 ± 3.5 
(7) 3.1

CV 7.6 ± 6.1 
(3)

4.7 ± 2.2 
(8) нд 6.6 ± 4.3 

(13)
4.5 ± 1.7  

(8) нд нд нд нд 7.2 ± 2.2 
(9)

5.9 ± 4.4
(4)

C .finmarchicus 
Fem нд нд нд нд нд нд нд нд нд 0.5 ± 0.1 

(3)
0.4 ± 0.3 

(3)

CV нд нд нд нд нд нд нд нд нд 0.4 ± 0.1 
(3)

0.5 ± 0.2 
(3)

Metridia longa 
Fem нд 1.5 ± 0.4 

(3)
1.5 ± 0.4 

(3)
1.5 ± 0.5*

(4)
3.1 ± 0.5  

(8)
1.1 ± 0.5 

(7)
0.9 ± 0.3 

(3)
1.5 ± 0.4 

(2)
1.5 ± 0.4  

(3) нд 2.1 ± 1.1 
(7)

CV нд 0.8 ± 0.1 
(2)

0.7 ± 0.1 
(2)

0.6 ± 0.3 
(6)

2.2 ± 0.1  
(2)

0.9 ± 0.7 
(4)

0.4 ± 0.1 
(3)

0.9 ± 0.4 
(3)

0.7 ± 0.1  
(2) нд 1.4 ± 0.2 

(6)

Oithona similis 
CIV–CVI

0.03 ±  
± 0.0 (3)

0.05 ± 
 ± 0.01 (5)

0.06 ±  
± 0.02 (3) нд 0.09 ±  

± 0.00 (3)
0.03 ±  

± 0.0 (3)
0.03 ±  

± 0.01(3) нд 0.04 ±  
± 0.03 (6)

0.05 ± 
 ± 0.02 (6) нд

* Различия достоверны, р < 0.05.
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но выше в  темное время суток (U-тест Манна– 
Уитни, p < 0.05).

Удельный суточный рацион большинства 
крупных копепод не превышал 0.6% углерода те-
ла, составляя 2–3% у младших копеподитных ста-
дий Calanus glacialis на  шельфе и  0.8–2.2% у  CV 
этого вида (табл. 3). Для сравнения – в исследо-
ванном районе удельный суточный рацион мел-
ких копепод Oithona similis изменялся от 3 до 18%.

Суммарное потребление автотрофного фи-
топланктона массовыми видами зоопланктона 
на  разрезе “Восточный” на  большинстве стан-
ций изменялось от  0.11 до  0.18  мг Chl ∙ м−2 ∙ сут−1 
(рис.  9). Максимальная величина EChl (0.46 мг 
Chl ∙ м−2 ∙ сут−1) была получена в области континен-
тального склона над глубинами 1000 м (ст. 5950). 
Суточное выедание биомассы размерной фрак-
ции фитопланктона > 3 мкм составляло 1–2% 
на шельфе, 2–10% над склоном и 4–6% в глубо-
ководной части разреза. Более 70% суммарного 
потребления фитопланктона обеспечивала попу-
ляция Calanus glacialis, и только на самой север-
ной станции заметно увеличивалась роль Calanus 
hyperboreus, чей вклад составлял 60% (см. рис. 9). 

Доля новосинтезированного органического угле-
рода, ежесуточно потребляемая зоопланктоном, 
составляла 16% на  шельфе, 28–85% в  области 
в  области континентального склона и  35–50% 
в глубоководной части разреза (см. рис. 9).

На  шельфе, в  области континентального 
склона и в глубоководной части разреза “Запад-
ный” суммарное потребление автотрофного фи-
топланктона массовыми видами зоопланкто-
на составляло менее 0.1, 0.05–0.2 и  0.07–0.15  мг  
Chl ∙ м−2 ∙ сут−1 соответственно (см. рис. 9). Вые-
дание биомассы фитопланктона заметно разли-
чалось на  разных станциях, составляя 0.4–7.2% 
в сутки, с максимумом в области континенталь-
ного склона над глубинами 1480  м (ст.  5963). 
Так же как и на разрезе “Восточный”, выедание 
фитопланктона определялось главным образом 
популяцией Calanus glacialis. В единицах органи-
ческого углерода суммарное потребление массо-
вых видов зоопланктона в разных районах изме-
нялось от  3  мг С ∙ м−2 ∙ сут−1 до  8  мг С ∙ м−2 ∙ сут−1, 
составляя на шельфе и над склоном 3–13% пер-
вичной продукции, в  глубоководном районе – 
около 50%.

Таблица 3. Суточное потребление автотрофного фитопланктона в единицах органического углерода (IС,  
мкг С ∙ экз–1 ∙ сут–1) и удельный суточный рацион (IС / WС, %) массовых видов копепод. WС – содержание органи-
ческого углерода в теле копепод (мкг С ∙ экз–1); нд – нет данных

Вид / стадия WС

Разрез “Восточный” Разрез “Западный”

Шельф Склон Глубоководный
район Шельф Склон Глубоководный

район

IС IС /WС IС IС /WС IС IС /WС IС IС /WС IС IС /WС IС IС / WС

Calanus 
glacialis Fem 320 1.2 0.4 2.1 0.7 1.4 0.4 0.9 0.3 1.8 0.6 0.6 0.2

CV 128 1.6 1.2 2.7 2.2 1.3 1.1 1.0 0.8 1.2 0.9 1.3 1.0

CIV 75 0.2 0.3 0.6 0.7 нд нд 0.3 0.4 0.4 0.6 нд нд

CIII 21 0.4 2.0 0.2 0.9 нд нд нд нд нд нд нд нд

CII 10 0.3 3.1 нд нд нд нд нд нд нд нд нд нд
C. finmarchicus 
Fem 105 нд нд нд нд нд нд нд нд нд нд 0.3 0.2

CV 119 нд нд нд нд нд нд нд нд нд нд 0.2 0.2

C. hyperboreus 
Fem 1506 4.7 0.3 2.9 0.2 7.9 0.5 нд нд нд нд 2.3 0.2

CV 520 1.3 0.3 3.1 0.6 3.4 0.6 нд нд нд нд 3.2 0.6
Metridia longa 
Fem 196 нд нд 0.3 0.2 0.4 0.2 0.2 0.1 0.3 0.2 0.4 0.2

CV 48 нд нд 0.5 1.0 0.2 0.4 0.1 0.2 0.2 0.3 0.3 0.6
Oithona similis 
CIV–CVI 0.3 0.01 3.3 0.02 6.0 0.05 18.4 0.01 3.0 0.01 3.8 0.01 5.0
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ОБСУЖДЕНИЕ
Биомасса и  распределение зоопланктона. Од-

ним из  проявлений наблюдаемых в  последние 
десятилетия климатических процессов и “атлан-
тификации” восточно-евразийского бассейна 
Арктики является уменьшение ледовитости [57]. 
В  настоящее время сезонная кромка льда в  мо-
рях Сибирской Арктики часто отступает дале-
ко за  пределы склона в  районы глубоководного 
бассейна, тогда как всего несколько десятилетий 
назад свободные ото льда воды в период макси-
мального сокращения ледового покрытия были 
ограничены прибрежными районами [45, 63]. 
В  связи с  этим представляет интерес сравнение 
наших оценок биомассы зоопланктона с данны-
ми, полученными в  сентябре 1993  г. [41], когда 
область континентального склона и  глубоково-
дного бассейна моря Лаптевых западнее 130° в. д. 
была закрыта льдом. Во время наших работ сум-
марная биомасса мезозоопланктона над склоном 
(12.1 ± 3.5 г сухого веса ∙ м−2) и в глубоком бассей-
не (14.4  ± 2.0  г сухого веса ∙ м−2) была более чем 
в 2 раза выше, чем в 1993 г. (5.1 ± 1.7 и 6.4 ± 0.8 г 
сухого веса ∙ м−2). Эти результаты согласуются 
с представлением о том, что уменьшение ледово-

го покрова приводит к увеличению биомассы зо-
опланктона [22, 46, 50].

Согласно современной парадигме форми-
рование области повышенной продуктивности 
и  концентрации планктона в  районе континен-
тального склона арктических морей происходит 
за  счет процессов, ассоциированных со  склоно-
вой фронтальной зоной [9, 12, 17, 27], адвекции 
планктона с  атлантическими/тихоокеанскими 
водами [43, 62, 69] и локальных апвеллингов [26, 
66]. Во время наших работ в области склона бы-
ла обнаружена фронтальная зона, основой кото-
рой служило контурное склоновое течение в слое 
0–100 м. Глубже 100 м наблюдалась адвекция вод 
атлантического происхождения, занимающих 
водную толщу от 100 до 1000 м. Однако сколько‑
нибудь заметного повышения общей биомассы 
зоопланктона в столбе воды над склоном обнару-
жено не было. На выполненных разрезах биомас-
са увеличивалась с глубиной. Биомасса в верхнем 
100‑метровом слое, где в основном был сосредо-
точен зоопланктон, практически не  изменялась 
на разрезе “Восточный”, составляя 3.5 ± 1.7, 4.3 ±  
± 2.0, 4.4 ± 1.7 г сухого веса ∙ м−2 на шельфе, скло-
не, в  глубоководном районе соответственно. 
На разрезе “Западный” средняя биомасса в слое 
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Рис. 9. Суммарное потребление фитопланктона в единицах Chl-a (ЕChl, мг ∙ м−2 ∙ сут−1, верхняя панель, столбцы) и в 
единицах углерода (ЕС, мг ∙ м−2 ∙ сут−1, нижняя панель, столбцы) и суточное выедание биомассы (Е, %, верхняя панель, 
линия) и продукции (Еpp, %, нижняя панель, линия) массовыми видами зоопланктона. C. g. – Calanus glacialis, C. f. – 
C. finmarchicus, C. h. – C. hyperboreus, M. l. – Metridia longa, O. s. – Oithona similis.
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над склоном (5.6 ± 2.4 г сухого веса ∙ м−2) была вы-
ше, чем на  шельфе (2.1 ± 0.6  г сухого веса ∙ м−2) 
и практически не отличалась от величин в глубо-
ководной области (4.8 ± 0.8 г сухого веса ∙ м−2).

В  большинстве исследований распределения 
зоопланктона моря Лаптевых также не было об-
наружено заметного повышения концентрации 
в  области склона. Так, в  работе [41] увеличение 
биомассы зоопланктона в  столбе воды на  четы-
рех разрезах в  разных районах моря Лаптевых 
в  августе–сентябре 1993  г. напрямую зависело 
от глубины. В верхнем 50‑метровом слое, где бы-
ла сосредоточена основная масса зоопланктона, 
аккумуляции над склоном также не  было обна-
ружено. В северо-западной части моря Лаптевых 
в 1995 г. биомасса зоопланктона на разрезе внеш-
ний шельф – континентальный склон – глубо-
ководный район бассейна Нансена была прак-
тически одинакова во  всех районах [43, рис.  4, 
разрез В]. Средняя биомасса, рассчитанная нами 
с  учетом глубины обловленного слоя, уменьша-
лась от 29 мг сухого веса ∙ м−3 на шельфе до 11 мг 
сухого веса ∙ м−3 над склоном и  4  мг сухого ве-
са ∙ м−3 в глубоководном районе. В восточной ча-
сти моря в  сентябре 2015  г. максимум биомассы 
в верхнем 100‑метровом слое был над глубинами 
около 2000 м [1]. В другой экспедиции, проведен-
ной в тот же период в восточной части моря Лап-
тевых, биомасса зоопланктона на шельфе и в об-
ласти склона практически не  различалась [3]. 
В  западной части моря максимальная величина 
биомассы в сентябре 2017 г. была найдена на вну-
треннем шельфе и на станции у кромки шельфа 
[52]. Следует отметить, что на этой станции двад-
цатью днями ранее биомасса была почти в 3 раза 
меньше, что дает представление о масштабах вре-
менной изменчивости в этих районах, что в пер-
вую очередь свойственно фронтальным областям. 
Судя по этим данным, повышенной концентра-
ции зоопланктона в  области континентального 
склона в море Лаптевых не наблюдалось.

В других морях Сибирской Арктики феномен 
концентрации зоопланктона в  области конти-
нентального склона проявлялся в  разной степе-
ни. В Карском море на границе с морем Лаптевых 
на  разрезе внешний шельф – континентальный 
склон – глубоководный район бассейна Нансена, 
выполненном в августе–сентябре 1995 г., общая 
биомасса зоопланктона в столбе воды над скло-
ном заметно возрастала [43, рис. 4, разрез А]. Од-
нако средняя биомасса, рассчитанная нами с уче-
том глубины обловленного слоя, уменьшалась 

от 53 на шельфе до 33 мг сухого веса ∙ м−3 над скло-
ном. Выраженный максимум биомассы зооплан-
ктона в сентябре 2007 г. и 2011 г., приуроченный 
к фронтальной зоне над склоном желоба Св. Ан-
ны, описан в работе [12]. Наиболее отчетливо этот 
максимум проявился в  слоях 0–50  м и  0–100  м, 
где биомасса зоопланктона над склоном в  ра-
зы превышала величины, измеренные на  шель-
фе и в глубоководных районах желоба. При этом 
следует отметить, что увеличение биомассы над 
склоном происходило главным образом за  счет 
мелких ювенильных стадий крылоногих мол-
люсков Limacina helicina, чей вклад в суммарную 
биомассу зоопланктона составлял 50–90% в слое 
0–50  м [12]. По-видимому, выраженные гради-
енты гидрофизических параметров в  склоновой 
фронтальной зоне способствуют концентрации 
молоди этого вида, пик размножения которого 
в Арктике приходится на конец лета [28].

В  Восточно-Сибирском море максималь-
ная величина биомассы зоопланктона в  сентя-
бре 2015 г. (71 мг сухого веса ∙ м−3) была отмечена 
на внешнем шельфе, “близко к бровке шельфа”, 
на глубинах около 150 м [24], что, по мнению ав-
торов, согласуется с  представлениями об  обо-
гащении зоопланктоном области евразийского 
континентального склона. На  наш взгляд, это 
утверждение не  совсем обосновано, поскольку, 
исходя из данных цитируемой работы [24], био-
масса зоопланктона на  бровке шельфа и  непо-
средственно в области склона (глубины ≥ 200 м) 
была существенно ниже (38 и 22 мг сухого веса ∙ м−3 

соответственно).
Таким образом, только в  одном из  рассмо-

тренных исследований выявлено достоверное по-
вышение биомассы зоопланктона в районе скло-
на [12]. Это говорит о том, что “эффект склона” 
в морях Сибирской Арктики проявляется далеко 
не всегда и может быть вызван не только гидро-
физическими, но и биологическими причинами. 
Необходимо также иметь в виду короткопериод-
ную изменчивость (от часов до нескольких суток) 
распределения и  обилия зоопланктона (настоя-
щая работа, [1]), которая может быть обусловле-
на, в том числе, формированием локальных вих-
рей в высокоградиентных зонах в области склона 
и  пространственной флуктуацией самих гради-
ентных зон [15, 56].

Распределение и возрастная структура популяций 
доминирующих видов. Calanus glacialis. Этот вид 
вносил основной вклад в  биомассу зоопланкто-
на и в значительной степени определял характер 
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распределения зоопланктона в  исследованном 
районе, что ранее было показано для разных рай-
онов арктического бассейна [20, 29, 41, 59]. В мо-
ре Лаптевых численность популяции этого вида 
в  столбе воды была максимальной на  внешнем 
шельфе и над склоном, резко снижаясь в глубо-
ководной области [42]. По нашим данным, мак-
симальная численность популяции в столбе воды 
(экз ∙ м−2) была также отмечена в области конти-
нентального склона, но  концентрация (экз ∙ м−3) 
была наивысшей на внешнем шельфе (см. рис. 6). 
По  всей вероятности, сходная закономерность 
была  бы получена по  данным [42] при расчете 
концентрации в столбе воды.

Обращают на  себя внимание более высокая 
численность Calanus glacialis на  шельфе разре-
за “Восточный”, что связано с  высокой долей 
(> 50%) младших возрастных стадий (СI–CII) 
в популяции. На разрезе “Западный” популяция 
была представлена старшими возрастными ста-
диями (CV–CVI). Сходные различия возрастной 
структуры на  шельфе восточной и  западной ча-
сти моря были описаны [41, 42]. Авторы объяс-
няли это более ранним освобождением ото льда 
и благоприятными условиями питания C. glacialis 
в восточной части моря. При позднем освобож-
дении ото льда шельфа западной части моря раз-
множение задержалось, или его совсем не было, 
а  популяция была представлена старшими воз-
растными стадиями.

Во время нашего исследования освобождение 
шельфа на западе произошло позже, и можно бы-
ло бы предположить, что в этом районе размно-
жения Calanus glacialis еще не было. Следует иметь 
в виду, что 2018 г. был одним из наиболее теплых 
в море Лаптевых с начала ХХI в., когда большая 
часть акватории полностью освободилась ото 
льда к началу августа, а шельф и область склона 
западной части – в первых числах июля. В типич-
ные годы освобождение ото льда происходило 
на 20–40 сут позже. Так, в 2017 г. западный шельф 
и  область склона освободились в  конце июля – 
начале августа [52], т. е. на 3–4 недели позже, чем 
в  2018  г. Несмотря на  поздний сход льда, доля 
младших копеподитных стадий в  конце августа 
2017 г. превышала 30%, что говорит о прошедшем 
успешном размножении популяции. Сравнение 
двух лет позволяет предположить, что в  нашем 
случае к  началу сентября популяция C.  glacialis 
уже развилась до старших стадий, способных пе-
резимовать. Более ранняя стадия развития по-
пуляции на  “восточном” шельфе может быть 

связана с  несовпадением времени размножения 
C. glacialis с периодом обилия корма [46, 61, 68].

Демографическая структура в  глубоково-
дной области на  разрезе “Восточный” суще-
ственно отличается от  таковой на  шельфе. Эти 
результаты указывают на  то, что в  этом районе 
вынос C.  glacialis из  районов шельфа в  глубоко-
водную часть моря незначителен. Отметим, что 
возрастная структура популяции вида в  глубо-
ководной области двух разрезов практически 
одинакова. Причиной тому может служить ад-
векция с поверхностными арктическими водами 
с северо-запада на юго-восток [32]. В пользу это-
го предположения говорит то, что основная часть 
популяции над склоном и в глубоководных рай-
онах была сосредоточена в поверхностных слоях 
(см. рис. 7, 8).

C. finmarchicus. По традиционным представле-
ниям, этот вид приносится в море Лаптевых во-
дами атлантического происхождения, является 
экспатриантом и  не  размножается [37, 43]. Чис-
ленность этого вида в  тот  же сезон (сентябрь) 
в 90‑х годах прошлого века над склоном и в глу-
боководной области была значительно ниже, 
чем C. glacialis и не превышала 2000 экз ∙ м−2 [32]. 
По данным этих авторов, популяция C. finmarchi-
cus, представленная особями старших возрастных 
стадий, была в основном приурочена к верхнему 
50‑метровому слою. По сравнению с этими дан-
ными численность популяции в  2018  г. (в  сред-
нем 1800 экз ∙ м−2) осталась на  прежнем уровне, 
но  максимальная концентрация отмечена глуб-
же – в слое 500–100 м. Популяция, как и в рабо-
те [32], была составлена из  СV и  самок во  всех 
исследованных районах, кроме шельфа разреза 
“Западный”, где младшие стадии (CI–CII) со-
ставляли около 50% общей численности. Похо-
жая возрастная структура C. finmarchicus была от-
мечена неделей раньше в проливе Вилькицкого, 
где около 30% численности популяции составля-
ли особи CI–CII (наши неопубликованные дан-
ные). Это дает основание предположить, что один 
из путей попадания C. finmarchicus в море Лапте-
вых – принос вида на лаптевский шельф из Кар-
ского моря через пролив Вилькицкого.

В отличие от шельфа адвекция C. finmarchicus 
в  область склона и  глубоководные районы мо-
ря Лаптевых, вероятно, происходит с водами ат-
лантического происхождения, распространяю-
щимися вдоль материкового склона на  глубине 
от 100 до 1000 м. С этим предположением согла-
суется нахождение ядра популяции на  глубине 
500–100 м.
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C. hyperboreus. Популяция этого крупного ка-
лянуса отличалась сравнительно невысокой чис-
ленностью. Наши оценки суммарной численно-
сти популяции в столбе воды (600–5500 экз ∙ м−2) 
в области склона и глубоководных районах моря 
Лаптевых практически совпадают с  величинами 
(900–5000 экз ∙ м−2), полученными в  глубоково-
дной области центрального арктического бассей-
на [31]. Распределение этого вида на разрезах ха-
рактеризовалось заметным повышением вклада 
в  суммарную биомассу зоопланктона в  глубоко-
водных районах. Сходные данные были получе-
ны в работе [41], согласно которым доля C. hyper-
boreus в биомассе зоопланктона возрастала с 4% 
на  шельфе до  10% над склоном и  28% в  глубо-
ководных районах моря Лаптевых. В  наших на-
блюдениях популяция характеризовалась доми-
нированием зимующих стадий (CIV–CVI), что 
аналогично структуре, описанной для этого вида 
в море Лаптевых в сентябре 1993 г. [41]. Посколь-
ку C. hyperboreus размножается в глубине с ноября 
по  март [33], а  максимум численности молоди 
в  арктических морях приходится на  май–июнь, 
популяция к  концу августа, как правило, пред-
ставлена опустившимися в  глубокие слои зиму-
ющими стадиями [30]. В нашем случае большая 
часть популяции C. hyperboreus также была сосре-
доточена глубже 500 м.

Metridia longa. В  отличие от  трех видов каля-
нусов распределение численности этого вида 
характеризовалось выраженным максимумом 
над склоном на  обоих разрезах, что согласуется 
с  представлениями о  характере распределения 
Metridia longa в евразийской части Северного Ле-
довитого океана [7, 43]. Вклад вида в общую био-
массу зоопланктона в  области склона достигал 
14–20%, снижаясь в глубокой области до 8–10%, 
а на шельфе до < 2%. В популяции присутствовали 
все копеподитные стадии в разных пропорциях, 
что можно объяснить особенностями жизненно-
го цикла вида: отсутствие диапаузы и растянутый 
период размножения [7, 18, 64]. Влияние сроков 
освобождения разных районов ото льда на демо-
графию этого вида не прослеживалось. Младшие 
копеподитные стадии присутствовали в  районе 
шельфе на  разрезе “Восточный”, рано освобо-
дившемся ото льда, и  в  глубоководных районах 
разреза “Западный”, освободившихся ото льда 
на  1–2 месяца позже. Отсутствие влияния ледо-
вого режима на  сезонное развитие популяции 
M. longa было также показано для восточной ча-
сти Карского моря [5, 23].

Характер вертикального распределения M. lon-
ga с максимумом в глубоких слоях воды и суточ-
ными миграциями старших стадий согласуется 
с  распределением, описанным в  ряде работ [16, 
19, 23].

Питание массовых видов зоопланктона и  вы-
едание фитопланктона. На  фоне низкой концен-
трации хлорофилла-а (0.2–0.45  мг ∙ м−3) и  высо-
кой доли в  нем пикофитопланктона (40–67%) 
[10] уровень потребления фитопланктона раз-
мерной группы > 3 мкм исследованными вида-
ми зоопланктона был невысоким и  практиче-
ски не  различался в  разных районах. Удельный 
суточный рацион Calanus hyperboreus, C. finmar-
chicus и  Metridia longa был ниже энергетических 
затрат на  метаболизм (0.6–0.8% углерода тела), 
рассчитанных по данным [14] при средней темпе-
ратуре поверхностного 50‑метрового слоя (0°C). 
Удельный суточный рацион младших копеподит-
ных стадий C. glacialis (2.0–3.0% углерода тела) 
с учетом усвояемости фитопланктона 0.6 [51] так-
же не  покрывал энергетических трат на  метабо-
лизм (1.6–1.9% углерода тела). Недостаток энер-
гии, получаемой с растительной пищей разными 
видами Calanus и Metridia longa, также отмечался 
для районов шельфа и континентального склона 
западной части моря Лаптевых в сентябре 2017 г. 
[52]. При этом, по данным этих авторов, популя-
ция C. glacialis активно развивалась. Это послу-
жило основанием предположить, что копеподы 
успешно использовали альтернативные источни-
ки питания [52]. Способность растительноядно-
го зоопланктона активно потреблять простейших 
и  частицы детрита при уменьшении концентра-
ции фитопланктона была показана в ряде работ 
[47, 67]. По нашим оценкам, эти источники могут 
составлять до  70% суточного рациона в  период 
с низкой биогмассой фитопланктона [53]. В этом 
случае величина рациона исследованных видов, 
даже с  учетом усвояемости, будет существенно 
выше трат на  обмен, что обеспечит копеподам 
возможность расти и накапливать резервные ве-
щества.

Полученные в настоящем исследовании оцен-
ки выедания зоопланктоном биомассы и продук-
ции фитопланктона в  области шельфа и  склона 
моря Лаптевых (1–8% и 3–85% соответственно) 
близки к  величинам, полученным ранее в  этих 
районах (0.3–8% и 3–80%) в 2017 г. [52]. Оценки 
выедания (4–6% биомассы и 35–50% первичной 
продукции), полученные впервые для глубоково-
дного района, укладываются в диапазон величин 
для шельфа и континентального склона.
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ЗАКЛЮЧЕНИЕ
Вопреки существующему представлению 

о повышенной биомассе зоопланктона над кон-
тинентальным склоном Арктических морей, по-
лученные данные по морю Лаптевых, проанали-
зированные вместе с  литературными данными, 
не  выявили существенного увеличения биомас-
сы в этой области. Численность доминирующих 
видов зоопланктона по-разному изменялась 
при продвижении от  шельфа в  глубокое море: 
у Calanus glacialis и C. finmarchicus она была выше 
на шельфе, у C. hyperboreus наблюдалась тенден-
ция к повышению обилия в глубоководной обла-
сти, Metridia longa была наиболее многочисленна 
над склоном. Анализ опубликованных данных 
по другим морям сибирской Арктики предпола-
гает, что феномен концентрации зоопланктона 
в области континентального склона – явление от-
нюдь не повсеместное, так как является следстви-
ем специфики не только гидрофизических усло-
вий, но  и  жизненных циклов отдельных видов. 
Увеличение биомассы мезопланктона в  области 
континентального склона и глубоководных рай-
онах моря Лаптевых по сравнению с 90‑ми года-
ми прошлого века согласуется с представлением 
о повышении обилия зоопланктона на фоне про-
исходящего в Арктике раннего освобождения ото 
льда и сокращения ледовитости.

Сроки освобождения ото льда существенно 
влияли на  сезонное развитие популяции Cala-
nus glacialis и  практически не  влияли на  попу-
ляции C.  hyperboreus (многолетний жизненный 
цикл с размножением на глубине) и Metridia longa 
(растянутый период размножения). Считающий-
ся аллохтонным в  море Лаптевых вид C.  finmar-
chicus может заноситься на шельф с водами Кар-
ского моря через пролив Вилькицкого, а на склон 
и  в  глубоководные районы – с  атлантическими 
водами с северо-запада.

Величина суточных рационов за счет питания 
фитопланктоном была невысокой во всех рассма-
триваемых биотопах и не обеспечивала энергети-
ческих трат на дыхание. Однако, если учитывать 
альтернативные источники питания, которые 
по  нашим предшествующим данным могут со-
ставлять 70% рациона, получаемой энергии мо-
жет хватать не только на метаболизм, но и на рост 
и  аккумуляцию резервов для диапаузы. Межго-
довые различия во  времени освобождения ак-
ватории ото льда практически не  отразились 
на интенсивности питания зоопланктона и роли 
в выедании фитопланктона.
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ZOOPLANKTON OF THE LAPTEV SEA: IS THE “EFFECT OF THE 
CONTINENTAL SLOPE” MANIFESTED IN THE DISTRIBUTION, 

FEEDING ACTIVITY AND GRAZING IMPACT ON PHYTOPLANKTON?
A. V. Drits*, A. F. Pasternak, E. G. Arashkevich, A. A. Nedospasov, 

D. D. Osipova, M. V. Flint
Shirshov Institute of Oceanology Russian Academy of Science, Moscow, Russia

*e-mail: adrits@mail.ru

Mesozooplankton composition, distribution, and grazing in the areas of the continental slope, outer shelf and 
deep basin of the Laptev Sea were studied. Data were obtained in August–September 2018 during the cruise 
# 72 of the RV Akademik Mstislav Keldysh at two quasi-meridional sections. Zooplankton biomass (DW) in 
the 0–bottom layer increased with depth from 3–5 g ∙ m–2 on the shelf to 9–17 g ∙ m–2 above the slope and 
12–17 g ∙ m–2 in deep-water areas. Over the shelf and slope, the share of Calanus glacialis in the total biomass 
was 80% and 45%, and it decreased to 32% in the deep-water area while C. hyperboreus’ increased to 39%. 
Contrary to the present concept of ​an of increased plankton concentration “belt” over ​​the continental slope, 
no increase in the total zooplankton biomass was found in this area. Difference in the timing of the seasonal 
ice retreat was significant for the development of the C. glacialis and had virtually no effect on the population 
dynamics of C. hyperboreus and Metridia longa. Daily rations through herbivory did not cover metabolic 
expenditures. Daily zooplankton grazing impact on phytoplankton of the size fraction > 3 μm was 0.4–2% of 
phytoplankton biomass on the shelf, 7–10% above the slope, and 1.5–6% in the deep-water area.

Keywords: Laptev sea, zooplankton, distribution, demography, grazing, ice regime
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