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Введение

Процессы трансформации энергии и направление потоков органического веще-
ства в  пелагических морских экосистемах во многом зависят от функционирования 
зоопланктона, который связывает первичных продуцентов с более высокими трофи-
ческими уровнями [1]. В составе зоопланктонных сообществ арктических и умерен-
ных морей доминируют веслоногие ракообразные [2, 3]. Именно они служат наиболее 
важным кормовым ресурсом для личинок рыб [4] и крупных планктонных организмов 
[5], которые, в свою очередь, потребляются многими промысловыми видами рыб [6]. 

Баренцево море относится к наиболее продуктивным районам арктического шель-
фа [7]. Прибрежные зоны моря рассматриваются в качестве районов питания личинок 
и молоди промысловых рыб, в частности мойвы. В зоопланктонных сообществах от-
крытых акваторий доминируют крупные копеподы рода Calanus и эвфаузииды [3], тог-
да как в заливах и бухтах преобладают мелкие веслоногие ракообразные. Среди них 
наиболее массовыми следует признать Oithona similis, Pseudocalanus spp., Acartia spp., 
Centropages spp. и Temora longicornis [8]. Последний вид может достигать высокой чис-
ленности и биомассы в кутовых районах многих фьордов и заливов [9]. Несмотря на 
высокую значимость мелких копепод в  трофических цепях прибрежных экосистем 
Баренцева моря, сведений об особенностях их биологии и жизненных циклах очень 
мало. В частности, практически нет информации о процессах размножения массовых 
неритических видов. Такие данные необходимы для расчетов их суммарной продук-
ции и оценки роли в питании ихтиопланктона.

Цель работы — исследование особенностей популяционного состава и экспери-
ментальное определение скорости формирования яиц T. longicornis в летний период.

Материалы и методы исследования

Исследование проведено с 5 по 14 июля 2011 г. в губе Дальнезеленецкая, типич-
ном полузамкнутом заливе Баренцева моря (рис. 1). Пробы отбирали 1–5 раз в сутки 
со стационарной точки (глубина 10–13 м) сетью Джеди (площадь входного отверстия 
0,108 м2, размер ячеи фильтрующего полотна 0,168 мм). Для фиксации использовали 
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40%-ный раствор формалина (конечная концентрация в пробе составляла 4%). Всего 
было отобрано 26 проб воды. Во время каждого лова измеряли поверхностную и при-
донную температуры воды и соленость. Камеральную обработку материала проводили 
в лаборатории сезонной биостанции ММБИ с использованием стандартной методи-
ки [10]. В пробах идентифицировали взрослые и копеподитные стадии T. longicornis, 
а также измеряли 5–15 экз. в каждой обнаруженной стадии. Индивидуальную массу 
T. longicornis (m, мкг сухой массы) рассчитывали по уравнению [11]: 

Ln[m] = 3,34 · Ln[L] – 19,59, 

где L — длина просомы (мкм).
Для определения скорости формирования яиц самками T. longicornis было прове-

дено 3 эксперимента — при 5, 8 и 10 °С. В опытах использовали по 20 половозрелых 
активных особей. Каждого рачка помещали в стеклянную чашку Петри, содержащую 
морскую воду, затем рачков инкубировали при постоянной температуре в течение су-
ток в  затемненном помещении. В  конце экспериментов пробы фиксировали форма-
лином, у самок измеряли длину просомы и подсчитывали количество продуцирован-
ных ими яиц. Биомассу самок переводили в углеродные единицы, используя равенство 
1 мкг сухой массы = 0,4 мкгС [12]. Самок, которые не образовывали яиц в ходе опытов, 
не учитывали при определении средней генеративной продукции. Биомассу яиц, сфор-
мированных каждой самкой, вычисляли исходя из их количества и среднего объема, 
используя соотношение 1 мкм3 = 0,14·10–6 мкгС [13]. Удельную генеративную продук-
цию (доля от массы тела самки в сутки) определяли как отношение биомассы самки 
к биомассе сформированных ею яиц. 

Математическую обработку данных проводили методами описательной статисти-
ки и  регрессионного анализа. Сравнение результатов разных опытов осуществляли 
при помощи однофакторного дисперсионного анализа или теста Хольма—Сидьяка 
(при нормальном распределении данных), в противном случае применяли тест Кру-
скала—Уоллиса или тест Данна. Все средние значения в работе представлены со стан-
дартной ошибкой (±SE).

Рис. 1. Расположение точки отбора проб в Баренцевом море (губа Дальне-
зеленецкая)
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Результаты исследования

Средняя температура воды в слое облова изменялась от 6,7 до 9,8 °С, средняя вели-
чина для всего исследуемого периода составила 8,5 ± 0,4 °С, соленость колебалась в диа-
пазоне от 31,84–33,19‰, при среднем значении 32,24 ± 0,06‰. 

Общая численность T. longicornis изменялась от 28 до 456 экз./м2, составляя в сред-
нем 210 ± 27 экз./м2. В пробах были идентифицированы все возрастные группы T. lon-
gicornis. В популяции лидирующее положение занимали старшие копеподиты (рис. 2), 

на долю которых приходилось 21–100 (46,9 ± 3,7)% общего обилия. Соотношение полов 
(самцы : самки) варьировало от 1 : 3 до 1 : 6, в среднем на одного самца приходилось 
4 самки. Общая биомасса T. longicornis изменялась в интервале от 0,1 до 1,6 мг сухой 
массы/м2 при средней величине 0,6 ± 0,1 мг сухой массы/м2. По биомассе доминирова-
ли копеподиты V стадии и самки (см. рис. 2), их совокупный вклад в суммарные по-
казатели всей популяции достигал в среднем 70,5 ± 4,5%.

В ходе трех проведенных экспериментов только 2 самки из 60 не формировали яиц 
в течение суток. Длина просомы самок варьировала от 700 до 975 мкм (787 ± 10 мкм). Ста-
тистически значимых отличий между опытами не выявлено (тест Крускала—Уоллиса, 
H = 3,803, p = 0,149). Средний диаметр яиц изменялся в интервале 72–86 (78,9 ± 0,5 мкм). 
Однофакторный анализ рангов показал отсутствие статистически значимых отличий 
рассматриваемого показателя при 5, 8 и 10 °С (H = 0,938, p = 0,626). В табл. 1 представ-
лены данные о массе и основных репродуктивных показателях самок, использованных 

Рис.  2. Относительная численность и  биомасса (%) 
Temora longicornis в Баренцевом море (губа Дальнезеленец-
кая) летом 2011 г.: 

I–V  — копеподиты, F  — самки, M  — самцы. Вертикальные 
линии показывают стандартную ошибку.
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в экспериментах по выявлению суточной скорости генеративной продукции. Абсолют-
ная скорость формирования яиц была статистически значимо выше при 8 °С и 10 °С при 
сопоставлении с результатами, полученными при 5 °С (тест Хольма—Сидьяка, t = 4,009–
2,576, p < 0,05). В случае удельной генеративной продукции значимые отличия были вы-
явлены при сравнении экспериментов, проведенных при 5 и 10 °С (тест Данна, Q = 2,715, 
p < 0,05). Усредненные показатели абсолютной и удельной генеративной продукции для 
всех трех опытов составили 13,1 ± 0,9 яиц на самку в сутки и 0,075 ± 0,006 массы тела 
самки в сутки соответственно. 

Регрессионный анализ показал, что средний диаметр формируемых яиц статисти-
чески значимо возрастал с  увеличением размеров самок (рис.  3). Генеративная про-

Таблица 1. Масса и репродуктивные характеристики самок Temora longicornis при разной 
экспериментальной температуре

Параметр

T, °C EP mf me SEP

5 °С min–max 2–15 3,95–11,95 0,049–0,559 0,010–0,109

cp.±SE 8,7 ± 0,9 5,79 ± 0,54 0,274 ± 0,031 0,054 ± 0,007

8 °С min–max 5–28 3,95–11,95 0,132–1,004 0,021–0,218

cp.±SE 13,7 ± 1,5 6,34 ± 0,51 0,447 ± 0,054 0,074 ± 0,010

10 °С min–max 6–29 3,95–9,15 0,216–1,120 0,029–0,181

cp.±SE 16,5 ± 1,5 6,19 ± 0,37 0,549 ± 0,057 0,094 ± 0,011

П р и м е ч а н и е. T — температура воды (°C), EP  — генеративная продукция (количество 
яиц на самку в сутки), mf — масса самки (мкгС), me — средняя масса яиц (мкгС), SEP — удельная 
генеративная продукция (доля от массы тела самки в сутки). Min — минимальное значение, max — 
максимальное значение, ср. — среднее, SE — стандартная ошибка.

Рис. 3. Зависимость размеров яиц (средний диаметр, мкм) и удельной генеративной продук-
ции (доля на самку в сутки) от длины просомы (мкм) самок Temora longicornis 

R2 — коэффициент детерминации; p — уровень значимости; n — объем выборки.
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дукция была слабо скоррелирована с длиной просомы самок (однофакторный диспер-
сионный анализ, F = 0,201, p = 0,655). Удельная генеративная продукция была меньше 
у более крупных самок (см. рис. 3).

Обсуждение результатов исследований

Представленное исследование было проведено в середине летнего периода. В те-
чение этого сезона средняя температура воды и соленость в пределах мурманской при-
брежной водной массы изменяются от 8 до 10 °С и от 33,50 до 34,55‰ соответственно 
[14]. В то же время на акваториях губ и заливов соленость часто может понижаться 
за счет пресноводного стока, вплоть до 31–32‰ [15]. Таким образом, полученные ве-
личины температуры и солености в целом хорошо соответствуют среднемноголетним 
показателям, характерным для прибрежных вод Восточного Мурмана.

В работе впервые получены современные данные о  популяционной структуре 
T. longicornis в губе Дальнезеленецкая. Ранее в открытых водах прибрежной зоны Вос-
точного Мурмана была исследована динамика общей численности [8]. Автор указывал 
на то, что в 1976–1977 гг. взрослые стадии T. longicornis начинали встречаться в планк-
тоне с конца сентября, а пик их численности регистрировали в конце ноября. Согласно 
полученным данным в пробах были представлены все стадии T. longicornis. Более того, 
судя по возрастной структуре (см. рис.  2), в  июле 2011  г. вид успешно размножался 
в губе Дальнезеленецкая. Подтверждением данного факта является то, что практиче-
ски у всех самок в проведенных экспериментах образовывались яйца. 

Скорее всего, отличия во встречаемости разных возрастных групп T. longicornis 
и  времени начала размножения обусловлены особенностями термического режима. 
Показано, что 1970-е гг. относятся к категории холодных лет [14], в то время как в на-
чале XXI в. в Баренцевом море теплосодержание водных масс было существенно выше 
за счет усиления притока теплых атлантических вод [16]. Вместе с тем в губе Чупа Бело-
го моря половозрелые особи данного вида появляются в конце июня, а в июле-августе 
в верхних прогретых слоях воды отмечается пик размножения при температурах более 
10 °С [17]. Таким образом, очевидно сходство протекания жизненного цикла этого те-
пловодного вида в губах и заливах Баренцева и Белого морей. В умеренных районах, 
например, в  Балтийском и  Северном морях размножение вида начинается гораздо 
раньше, что также во многом связывают с более высокой температурой воды [9, 18]. 

Следует отметить, что T. longicornis в  субарктических водах (например, в  Белом 
море) формирует как минимум две генерации: в конце весны — начале лета и во вто-
рой половине лета [17]. Вполне вероятно, что подобная картина имеет место и в юж-
ной части Баренцева моря. Ряд работ показал, что у копепод разные поколения одно-
го и того же года могут сильно отличаться по своим физиологическим особенностям, 
в том числе и по скорости генеративной продукции [19]. Таким образом, наши дан-
ные могут быть отнесены только к генерации, образующейся в губе Дальнезеленецкая 
в конце летнего периода.

К настоящему времени накоплена достаточно обширная информация об уровнях 
генеративной продукции веслоногих ракообразных рода Temora из различных райо-
нов Мирового океана (табл. 2). 

В целом средняя скорость продукции яиц в пределах рода варьирует от 0 до 55 яиц 
на самку в  сутки (цит. по: [24]). Приведенные материалы позволяют сделать вывод 
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о значительном сходстве скорости формирования яиц самками T. longicornis Баренце-
ва моря и некоторых умеренных вод (Северное и Балтийское моря). С другой сторо-
ны, нельзя не отметить, что в пределах рода прослеживаются значительные колебания 
показателей генеративной продукции (см. табл. 2). Как правило, в более тепловодных 
районах отмечены более высокие уровни абсолютной и удельной генеративной про-
дукции [20, 25], тогда как при низких температурах плодовитость и скорость репро-
дукции сильно снижается [24]. Другая причина, обусловливающая снижение скорости 
формирования яиц — это соленость. Так, в распресненных районах Балтийского моря 
уровни генеративной продукции были в несколько раз ниже по сравнению с аквато-
риями, где соленость воды была относительно высокой [23]. В Баренцевом море со-
леность не является лимитирующим фактором для развития копепод, поскольку его 
значение редко опускается ниже 31‰ [14, 15].

Положительное влияние температуры воды на скорость размножения Temora 
было отмечено как в природных, так и экспериментальных условиях [21, 23, 27]. Наши 
результаты в полной мере соответствуют опубликованным ранее данным. Более того, 
анализ обширного материала показал, что и для других копепод-калянид прослежива-
ется прямая зависимость уровней генеративной продукции от температуры воды [28].

Другой не менее важный фактор, детерминирующий процессы роста, развития 
и репродукции морских веслоногих рачков, — это концентрация и доступность кор-
мовых ресурсов [1, 3, 13, 28]. Действительно, ряд экспериментальных работ показал, 
что у представителей рода Temora скорость формирования яиц сильно зависит от со-
держания фитопланктона [21]. Так, в серии экспериментов было установлено, что ско-
рость продукции яиц T. longicornis при избытке пищи (концентрация микроводорос-
лей 300 мкгС/л) была почти в 5 раз больше, чем при ее недостатке (<100 мкгС/л) [24]. 

Таблица 2. Генеративная продукция представителей рода Temora

Вид Район T, °C EP SEP Ссылка

T. longicornis Баренцево море 5–10 2–29 0,010–0,218 Наши данные

T. longicornis Фаререский шельф 10 10–40 [18]

T. longicornis Норвежское море 15 38–48 – [21]

T. longicornis Северное море 12–15 30–40 – [18]

T. longicornis То же 20 18,8 0,08 [25]

T. longicornis — » — 16 20–60 0,02 [27]

T. longicornis Балтийское море 3–16 1,5–12 – [23]

T. longicornis Зал. Св. Лаврентия 8 4,3–12,7 – [20]

T. longicornis Пролив Лонг-Айленд,
Атлантический океан 21 20–30 – [22]

T. stylifera Средиземное море 22 35 0,21 [26]

T. stylifera То же 23 35 0,015 [27]

T. stylifera Северное море 15 25,7 0,07 [25]

П р и м е ч а н и е. «–» — нет данных. Условные обозначения как в табл. 1.
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В природных условиях максимальные значения биомассы, обилия и генеративной про-
дукции веслоногих ракообразных отмечаются в период цветения фитопланктона или 
же спустя некоторое время после него [19, 22]. 

Заключение

Следует подчеркнуть, что наше исследование было проведено в середине лета, ког-
да фитопланктонное сообщество прибрежной зоны Баренцева моря находится в фазе 
сбалансированного развития. В этот период биомасса микроводорослей не превышает 
100 мкг/л, или 5 мкгС/л [29]. С учетом имеющихся данных [21, 28] можно было ожи-
дать, что скорость продукции яиц T. longicornis будет сравнительно низкой. Однако 
сопоставление с  литературными данными (см. табл.  2) показывает, что полученные 
величины генеративной продукции были достаточно высокими. Скорее всего, это 
связано с  тем, что в  прибрежных водах Восточного Мурмана в  июне регистрирует-
ся раннелетний сукцессионный цикл фитопланктона, при этом формируется значи-
тельная биомасса микропродуцентов [29], которая активно потребляется копеподами. 
В дальнейшем ассимилированная энергия расходуется на рост и размножение рачков. 
По-видимому, этим объясняются высокие показатели генеративной продукции T. lon-
gicornis в  губе Дальнезеленецкая. Также стоит упомянуть, что Temora spp. относятся 
к  эврифагам, т. е. они способны использовать для размножения и  другие источники 
пищи, в частности, микрозоопланктон и детрит [5], за счет чего их репродуктивный 
цикл в меньшей степени зависит от концентрации фитопланктона. 

Можно предложить и другое объяснение наблюдаемой картины. В Северном море, 
например, скорость формирования яиц T. longicornis не зависит от содержания пищи, 
а определяется главным образом размерами тела самок, которые опосредовано детер-
минируются колебаниями температуры воды [18]. На основании этого был сделан вы-
вод, что роль внешних факторов, ответственных за географические вариации уровней 
генеративной продукции вида, различается в разных районах, где встречается T. longi-
cornis [24]. 

По всей видимости, в Баренцевом море именно температура воды играет главен-
ствующую роль в процессах размножения T. longicornis, однако для подтверждения это-
го тезиса требуются дальнейшие исследования.

* * *

Автор благодарит рецензентов за замечания по улучшению статьи.
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