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ВВЕДЕНИЕ

Взрастающий интерес к промыслу антарктического криля Euphausia 
superba Dana общеизвестен. Однако оценка запасов и перспектив про-
мысла этого рачка до сих пор противоречивы и связаны с техническими 
трудностями его учета, обусловленными огромным ареалом вида (со-
ставляющим более 20 млн. км2) и чрезвычайно неравномерным распре-
делением животных. 

Представления о ресурсах криля и других компонентах пелагической 
экосистемы Антарктики формировались и продолжают формироваться 
в процессе реализации программ ряда иностранных, международных и 
отечественных экспедиций. К их числу относятся английская антаркти-
ческая экспедиция «Дискавери» (1926–1937 гг. и 1950–е годы), экспеди-
ции, реализовавшие программу Международного Геофизического Года 
(МГГ) (1955–1959 гг.), Советская Антарктическая экспедиция (1955–
1958 гг., 1962–1963 г.) на д/э «Обь», опытно-промысловые экспедиции 
на судах Минрыбхоза СССР в 1960-е годы по освоению лова криля, по-
стоянно действовавшая антарктическая экспедиция Минрыбхоза СССР 
(1971–1975 гг.), последующие научные экспедиции Минрыбхоза СССР 
в соответствии с отраслевыми тематическими планами исследований 
ресурсов Антарктики (1976–1980 гг.), а с 1981 г. – регламентированные 
Межведомственным проектом «Южный океан» (задание ГКНТ при Со-
вмине СССР) и комплексно-целевой программой Минрыбхоза СССР 
– КЦП «Криль», наконец, экспедиции, реализующие Международную 
программу BIOMASS (Биологическое изучение морских антарктиче-
ских систем и ресурсов) поэтапно в период с 1977 по 1986 гг. с участием 
широкого круга стран, в том числе СССР, Японии, ПНР, ФРГ, США, Ав-
стралии, Аргентины, Франции, Чили, ЮАР. 

В результате проведенных исследований был собран разнообразный 
и значительный материал, позволивший с разной степенью полноты ос-
ветить различные аспекты проблемы. Излагая обобщенно, состояние из-
ученности вопроса можно представить следующим образом.

Из компонентов пелагической экосистемы (планктона) наиболее изу-
ченными оказались криль, фитопланктон и мезозоопланктон (на приме-
ре массовых форм).

Первое сравнительно полное представление о криле получено в ходе 
реализации экспедиции «Дискавери». Её основные результаты – данные 
об ареале, развитии и росте, морфологии и распределении личинок, об-
щие сведения о распределении взрослых форм и концентрации их ско-
плений по уловам планктонной сетью, представления о схеме жизнен-
ного цикла. Все эти сведения обобщены и сводной работе Марра (Marr, 
1962). В последующих исследованиях (до 1970-х годов) важное место 
занимали вопросы распределения взрослой части популяции, оценки 
запасов и техники лова рачков. При этом значительный вклад в иссле-
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дования внесен советскими учеными. Следует также отметить, что до 
середины 1970-х годов большая часть экспедиций пришлась на Атлан-
тический сектор Антарктики, в то время как в Индоокеанском и Тихоо-
кеанском секторах исследования криля практически не велись. В итоге 
проведенных исследований существенно пополнились представления 
по указанными вопросам, однако в целом изученность наиболее важ-
ных из них, с которыми прежде всего связан прогноз элиминации криля, 
остается явно недостаточной. Так, оценки запасов криля, даваемые раз-
ными авторами, различались на два порядка, величины продукции – в 
30 раз. Неясным является вопрос о временной изменчивости размера 
популяции, её масштабах и причинах. Недостаточно полно выяснены 
факторы, обусловливающие образование устойчивых и крупных агре-
гаций, представляющих интерес для промысла, не известны рациональ-
ные способы их оперативного обнаружения. Не были получены окон-
чательные представления о функциональной структуре ареала объекта 
и, соответственно, о схеме его жизненного цикла. Практически не были 
изучены пищевые потребности и балансовые величины рациона рачков.

Существующие представления об антарктическом фито- и зооплан-
ктоне базируются на обширных материалах, собранных в отечествен-
ных и зарубежных экспедициях. Изучены состав фито- и зоопланктона, 
получены данные об уровне их развития, распределении, сезонных яв-
лениях. Накопленные сведения были подвергнуты анализу и обобще-
нию Н.М. Ворониной (1971, 1977, 1984 гг.). При этом первым автором 
на основании данных обработки мезозоопланктона, собранного в отече-
ственных экспедициях, произведены существенные уточнения, допол-
нения и изменения в выводах предшествующих исследований.  Указан-
ными работами сделан определенный шаг к созданию представления о 
структуре пелагической экосистемы в Южном океане. Важным итогом 
работ являются выводы о вероятных величинах первичной и вторичной 
продукции, в том числе антарктического криля, полученные на основа-
нии количественных соизмерений продукционных характеристик. 

Сведения о других важных компонентах антарктического сестона 
(бактериопланктоне, микрозоопланктоне, взвешенном органическом ве-
ществе) ограниченны в объеме, в большинстве случаев имеют самосто-
ятельное значение и пригодны лишь для фрагментарной характеристики 
отдельных регионов Южного океана.

С одной стороны, слабая изученность ряда основных компонентов не 
позволяет иметь более полное представление о структуре экосистемы 
антарктической пелагиали (в пределах ее низших трофических уровней) 
хотя бы в общем виде, с другой, – учитывая огромный ареал криля, не-
однородность абиотических условий и распределения в нем компонен-
тов экосистемы, а также их временную изменчивость, такое обобщен-
ное представление, даже в случае его получения, в настоящее время уже 
мало отвечало бы задачам освоения ресурсов промысловых объектов, 
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в том числе антарктического криля. Осуществление же постоянного и 
прямого учета последнего в пределах всего его ареала, равно как и син-
хронных наблюдений за всеми основными компонентами пелагической 
экосистемы на этой акватории, практически невозможно.

Вместе с тем, современные представления о гидроструктуре и биоге-
ографии антарктической пелагиали дают основание для принципиально 
иного подхода к исследованиям. Известно, что ареал криля состоит из ча-
стей, заключенных в крупные приматериковые циркуляционные систе-
мы. Последние являются причиной образования «малых биоценозов» по 
отношению к антарктическому циркумполярному пелагическому сооб-
ществу в целом, вероятно, перемещающихся вместе с циклонами вдоль 
дивергенции, не существующих непрерывно и возникающих по мере 
прохождения атмосферных циклонов (Беклемишев, 1969). Результаты 
наблюдений за распределением и движением вод (Масленников, 1980, 
2003, Артамонов, 2005) свидетельствуют не только о вероятности суще-
ствования таких стационированных круговоротов и – соответственно – 
в них агрегаций криля и сходного переноса объектов, но и на наличие в 
приматериковых морях элементарных популяций рачков. В связи с этим 
альтернативным и более реальным представляется решение проблемы 
на основе крупномасштабных, но технически выполнимых небольшим 
количеством судов, региональных комплексных исследований, при ко-
торых под регулярным контролем (прямой учет) находится значитель-
ная часть популяции криля со всеми ее проявлениями, свойственными 
популяции в целом, и одновременно в пределах региона, являющегося 
своеобразной моделью ареала криля и антарктического планктонного 
сообщества в целом, производится изучение структуры последнего. По-
лучаемая в итоге информация приобретает и региональное и всеобщее 
значение для определения перспектив промысла криля на основании 
двух уровней исследований – популяционных и системных. 

Развитие рационального промысла криля требует разработки его те-
оретической основы, предполагающей знание, прежде всего, наиболее 
важных биологических характеристик рачка (концентрация, распре-
деление, запас, функциональная структура ареала, пищевой рацион, 
продукция, траты на обмен) и наличие представлений о структуре как 
минимум планктонного сообщества в целом в ареале криля. Сочетание 
исследований на популяционном и экосистемном уровнях имеет и мето-
дологический и практический аспекты, а именно: возможность самых 
различных форм взаимной верификации результатов по широкому кру-
гу изучаемых вопросов и возможность прогноза последствий промысла 
рачков на экосистему в целом. В связи с указанными выше трудностями, 
исключающими возможность комплексных, регулярных исследований 
на всей акватории ареала криля, альтернативным и в техническом от-
ношении более реальным является их осуществление в одном из круп-
ных регионов приматериковых морей (составной части «кольца» ареала 
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криля). При этом под регулярным контролем (прямой учет) находится 
значительная часть популяции криля со всеми её проявлениями, свой-
ственными популяции в целом. Одновременно в пределах этого регио-
на, являющегося своеобразной моделью ареала криля и антарктического 
планктонного сообщества в целом, изучается структура последнего. 

Таким образом, для достижения основной цели настоящей работы – 
создания теоретической основы для оценки перспектив промыла криля 
– на примере региона моря Содружества, ставшего в результате наших 
исследований одним из важных районов промысла рачка и соответству-
ющего требованиям типичного, с 1972 по 1987 гг. и проведен комплекс 
необходимых исследований.  

Принятый нами подход к решению рассматриваемой проблемы ме-
тодологически опирается на опыт широко развиваемых экосистемных 
исследований в океанической пелагиали, в ряду которых особое место 
занимают отечественные исследования, осуществленные Институтом 
океанологии АН СССР под руководством акад. АН СССР, проф. М.Е. 
Виноградова. Среди них ярким примером успешной реализации тро-
фодинамического подхода к изучению структуры океанических пела-
гических сообществ могут служить исследования в тропической зоне 
Тихого океана (Функционирование пелагических сообществ…, 1971), 
в Перуанском районе (Экосистемы пелагиали…, 1980), в фронтальных 
зонах юго-восточной части Тихого океана (Фронтальные зоны…, 1984). 
Использование этого подхода при исследовании антарктических сооб-
ществ в нашем случае являл собой первый опыт внедрения его в практи-
ку рыбохозяйственных работ в океане. 

Основой книги являются обширные оригинальные биологические 
материалы (полевые сборы и экспериментальные наблюдения). Они 
получены в 12 экспедициях АзЧерНИРО, проведенных с 1977 по 1987 
гг. в указанный регион, представляющий собой часть «кольца» ареала, 
заключенную в зональном направлении между 55 и 90о в.д., в меридио-
нальном – между 58–60о ю.ш. и береговой линией на юге (соответствен-
но северной и южной границами ареала криля). В каждой экспедиции 
выполнялась макромасштабная съемка, включающая гидроакустиче-
ский поиск криля, прицельный облов обнаруженных скоплений тра-
лами, выполнение океанологических станций по стандартной схеме с 
интервалом в 1о по широте и 5о или 2о30’ по долготе. В некоторых слу-
чаях макромасштабные съемки выполнялись в течение вегетационного 
периода повторно. На станциях собирали компоненты сестона, опреде-
ляли величины первичной продукции и продукции бактерий, проводили 
стандартные океанографические наблюдения. В ходе экспедиций вы-
полнялось экспериментальное изучение питания массовых зоопланкте-
ров, рационов и их балансовых составляющих у криля.

Наряду с этим осуществлялись поиск и облов криля тралом в реги-
оне, расположенном к западу от «модельного». Эти исследования были 
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продолжены отрядами Института биологии южных морей им. А.О. Ко-
валевского (ИнБЮМ) в ходе морских Украинских антарктических экс-
педиций в 1997, 1998 и 2002 гг. Общие сведения об исследованиях в 
указанных экспедициях, материалы которых использованы в настоящей 
работе, приведены в таблице. 

В ходе пяти зимовок биологов ИнБЮМ на Украинской антарктической 
станции «Академик Вернадский» (в 2002/2003, 2005/2006, 2007/2008, 
2008/2009 и 2009/2010 гг.) были получены материалы о содержании тя-
желых металлов в грунтах, донных осадках и гидробионтах.

Исследования проведены под методическим руководством, контро-
лем и участием первого автора настоящей монографии. Второй автор 
выполняла эксперименты по определению балансовых составляющих 
(дыхания, рационов и прироста) у антарктических сальп – пищевых 
конкурентов криля, анализировала результаты этих экспериментов и 
принимала участие в анализе материалов о современном уровне при-
родного загрязнения Антарктической экосистемы.

В сборе и первичной обработке обширного биологического мате-
риала, кроме авторов, принял участие большой круг сотрудников Аз-
ЧерНИРО и Управления «Югрыбпромразведка», а также сотрудница 
АтлантНИРО Г.В. Волошина, которым мы выражаем искреннюю при-
знательность. Авторы особо благодарны ряду сотрудников АзЧерНИРО, 
принявшим наиболее активное участие в сборе или первичной обработ-
ке исходных материалов, и, тем самым, оказавшим неоценимую помощь 
в выполнении работы – м.н.с. А.И. Лушову (участие в эксперименталь-
ных работах), ст. лаб. с в/o И.Г. Петровой (участие в первичной обработ-
ке эхолент), к.б.н. М.С. Савичу, ст. лаб. с в/o Е.Л. Романовой-Соколовой 
(участие в первичной обработке проб фитопланктона), ст. лаб. с в/o А.И. 
Гайдамаку (участие в обработке фито-бактерио- и микрозоопланктона), 
инж. Н.И. Мироненко, ст. лаб. с в/o Э.В. Будниченко и ст. лаб. с в/o М.Ф. 
Серебрянской (участие в обработке проб мезопланктона); сотрудникам 
ИнБЮМ – вед. инж. Б.Г. Соколову, В.И. Василенко, ст.н.с. В.Ф. Жуку 
(акустика, помощь в расчетах запаса криля), к.б.н. В.Д. Чмыру (опре-
деления первичной продукции), к.б.н. С.А. Серёгину (определения бак-
териальной продукции), к.б.н. Ю.В. Брянцевой и к.б.н. Л.В. Кузьменко 
(обработка проб фитопланктона), вед. инж. Е.В. Поповой и вед. инж. 
Т.С. Мельник (обработка проб мезозоопланктона), к.б.н. С.М. Игнатьеву 
(участие в обработке проб криля), н.с. А.А. Сысоеву (участие в сборе 
проб фитопланктона), к.б.н. Б.Е. Аннинскому (сбор сальп и определе-
ния их химического состава), к.б.н. Н.А. Гавриловой (обработка проб 
инфузорий), н.с. Ю.П. Копытову (измерения содержания поллютантов в 
грунтах, донных осадках и гидробионтах), зимовщикам на Украинской 
антарктической станции «Академик Вернадский» к.б.н. С.М. Игнатьеву, 
к.б.н. М.В. Чесалину, к.б.н. В.А. Тимофееву, к.б.н. В.В. Александрову 
и к.б.н. В.П. Чекалову, а также д-ру техн.н. А.Б. Таширеву (Институт 
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микробиологии и вирусологии НАН Украины) за предоставление проб 
грунта с островов Аргентинского архипелага для токсикологического 
анализа.

В работе использованы также материалы пяти научно-исследова-
тельских и научно-поисковых экспедиций АзЧерНИРО и Управления 
«Югрыбпромразведка», выполненных ранее (эхозаписи криля и сведе-
ния о траловых уловах рачка, результаты обработки проб фито- и зоо-
планктона) в Индоокеанском секторе Антарктики, и материалы (пробы 
бактериопланктона и материалы первичной обработки других компо-
нентов сестона) двух экспедиций АтлантНИРО в Атлантическую часть 
Антарктики (АЧА) на НПС «Эврика»  в 1981 г. и  НПС «Аргус» 1984 гг., 
переданные сотрудниками АтлантНИРО В.А. Сушиным и Ю.А. Шуля-
ковским (таблица). Используя эти материалы в работе, авторы также вы-
ражают им свою искреннюю признательность. 

Работа была выполнена при поддержке тем НИР РАН «Комплексные 
исследования современного состояния экосистемы Атлантического сек-
тора Антарктики» № 121090800137-6 и «Функциональные, метаболи-
ческие и токсикологические аспекты существования гидробионтов и их 
популяций в биотопах с различным физико-химическим режимом» № 
121041400077-1. 
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КРАТКАЯ ФИЗИКО-ГЕОГРАФИЧЕСКАЯ 
ХАРАКТЕРИСТИКА ОСНОВНОГО РЕГИОНА 

ИССЛЕОВАНИЯ (ОБЗОР)

Материалы, полученные в многочисленных экспедициях АзЧерНИ-
РО и Управления «Югрыбпромразведка», позволяют иметь довольно 
четкое представление об абиотических условиях моря Содружества и 
сопредельных вод как биотопа изучаемой экосистемы.

Геологические условия. По результатам обобщений этих материалов 
(Дубинец и др., 1983), рельеф дна региона в вышеуказанных границах 
(рис. 1) отмелью и склоном антарктического материка, восточной ча-
стью Африкано-Антарктической котловины и южной частью хреб-
та Кергелен. Материковая отмель, свободная от льда, характеризуется 
чрезвычайно сложным развитием: её ширина колеблется от 40 до 150 
миль с максимумом в центральной части (залив Прюдс); глубина по 
внешнему краю достигает 500–600 м, составляя в среднем около 350 м; 
рельеф сложно расчленен продольными и поперечными разломами и 
образующимися при движении льда желобами и котловинами. Послед-
ние существенно определяют общую структуру отмели, разделяя её на 
две отличающиеся по рельефу части – внутреннюю и внешнюю. Пер-
вая при ширине 10–50 миль расположена преимущественно на глубинах 
250–300 м и представляет собой денудационную равнину с грядово-хол-
мистым рельефом. Вторая при ширине 10-100 миль расположена в пре-
делах глубин 250–600 м и представляет собой аккумулятивную равнину 
с мелкохолмистым рельефом.

Материковый склон имеет так же сложный рельеф, расчленен про-
дольными и поперечными долинами глубиной вреза до 500 м, имеет 
гряды и холмы. Верхняя часть склона (до 1300–2000 м) более ровная и 
более крутая (углы наклона достигают 10–15о), чем нижняя (глубже 1300–
2000 м), холмистая, имеющая углы наклона до 2о. На глубинах 3100–3500 
м расположено подножие материка, глубже – Африкано-Атлантическая 
котловина. Последняя на востоке ограничена южной частью хребта Кер-
гелен с расчлененными склонами. 

Состав грунтов в районе разнообразен. Наиболее распространены на 
материковой отмели крупные фракции – валуны, щебень, песок, на ма-
териковом склоне – песчанистый ил и ил, глубже – глинистый ил.

Гидрологические условия.  По обобщениям материалов экспедиций 
(Цатурян, 1983), из двух форм атмосферной циркуляции, характерных 
для региона, – меридионального и зонального, в вегетационный период 
преобладает первый, среднесезонная повторяемость которого составля-
ет 73%. Его продолжительность обычно не превышает 2 суток, однако в 
некоторых случаях может достигать 15–17 суток. Этот тип атмосферной 
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циркуляции приводит к интенсивному обмену воздуха между субтропи-
ческими и полярными областями, усилению циклонической деятельно-
сти и более частой стабилизации депрессий у побережья.

В летний период (декабрь-февраль) в регионе преобладают слабые 
и умеренные ветры силой до 3–5 баллов (скорость 0–10 м.с-1). В нача-
ле осенне-зимнего периода (март) сила ветра возрастает до 6–8 баллов 
(скорость – до 11–25 м.с-1). В прибрежной зоне (шириной около 10 миль) 
ветровой режим определяется юго-восточным прибрежным ветром, 
имеющим скорость 15 м.с-1. Интенсивность последнего высока в пред-
шествующий и последующий месяцы летнего периода, а летом она име-
ет хорошо выраженный суточный ход с минимумом во второй половине 
дня.

На расстоянии около 150-200 миль от берега между преобладающими 
западными и восточными ветрами располагается антарктическая дивер-
генция. 

Господствующими ветрами определяется направление ветрового вол-
нения. Обычно к югу от 65о ю.ш. волнение незначительное, к северу 
от этой параллели всегда наблюдается зыбь, преимущественно от севе-
ро-запада. От начала лета (декабрь) к его середине (январь) средняя вы-
сота волн возрастает с 0,75 м до 1,2 м, в феврале она снижается до 0,35 
м и впоследствии (в марте) резко возрастает до 3–8 м.

Температура воздуха в вегетационный период претерпевает законо-
мерные изменения в зависимости от географической широты. В север-

Рисунок 1. Рельеф дна региона моря Содружества (по Дубинцу и др., 1983).
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ной части региона (60о ю.ш.) в начале лета (ноябрь-декабрь) она состав-
ляет 0 – -1 оС, в январе-феврале возрастает до 2–3 оС, впоследствии (в 
марте-апреле) снижается до 1 оС. У кромки льда она в течение всего 
лета находится на уровне около -3 оС. В северной части залива Прюдс 
температура воздуха в течение лета составляет в среднем около 0 оС. 
Однако уже с середины февраля она начинает понижаться и к середине 
марта достигает -5 оС, а в отдельные дни этого периода она опускается 
до -10 оС и ниже. 

К основным факторам, приводящим к снижению освещенности 
водной поверхности в вегетационный период, являются облачность, ту-
маны и осадки. К северу от 65о ю.ш. небо преимущественно (50% повто-
ряемости) закрыто слоисто-кучевыми и слоисто-дождевыми облаками, 
часты осадки в виде снега или мокрого снега. Повторяемость малоо-
блачной погоды 11%; при этом наблюдаются облака среднего яруса, сме-
няясь пасмурными, с туманами и осадками в виде снега, мокрого снега 
и дождя.

Ледяной покров региона представлен преимущественно однолетним 
и более молодым льдом. Наиболее северное положение кромки льда до-
стигается в сентябре (около 60о ю.ш.), наиболее южное – в марте (65–68о 
ю.ш.). Под влиянием циклонов (линия максимальной повторяемости ко-
торых проходит в 150–200 милях от берега) к северу от антарктической 
дивергенции дрейф льда происходит преимущественно в восточном на-
правлении, к югу от неё – в западном. 

По данным Маквиллана (McQuillan, 1962), В.А. Ярогова (1969) и на-
шим регулярным наблюдениям, северная граница ареала криля в индо-
океанском секторе Антарктики проходит севернее антарктической ди-
вергенции – примерно вдоль 58–60о ю.ш. Таким образом, ареал криля 
в Индоокеанском секторе охватывает две из трех основных зон систе-
мы движения антарктических вод, выделяемых В.Г. Нейманом (1961) и 
Ю.А. Ивановым (1961), – Прибрежное (Западное) антарктическое тече-
ние, расположенное непосредственно вблизи берега, и обширную зону 
восточного переноса вод, простирающегося на север до 52о ю.ш. в запад-
ной части сектора и до 57о ю.ш. – в восточной. По многолетним наблю-
дениям в наших экспедициях, перенос вод на восток отчетливо выражен 
на северной окраине ареала криля. При этом наблюдается образование 
меандров, скорость течения колеблется в разных участках от 5 до 10–15 
м.с-1. Южнее 60–62о ю.ш. циркуляция вод значительно усложняется, бу-
дучи в особой степени связанной с местными гидрометеорологическими 
и орографическими условиями. Особенность этой, наиболее обширной 
части региона, распространяющейся на юг до прибрежных вод, заклю-
чается в существовании в широтном направлении чередующихся цикло-
нических и антициклонических круговоротов. Положение их из года в 
год претерпевает изменения, связанные с изменениями (неоднородно-
го в целом) барического поля (Ньютон, 1976, Помазанова и др., 1983). 
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Характерным для региона является наличие в пределах стационарных 
в сезонном масштабе крупных циркуляционных систем, измеряемых в 
поперечнике сотнями миль, локальных мелких круговоротов разного 
направления, существующих в синоптические сроки. Скорость течений 
невелика и составляет 3–5 м.с-1. Непосредственно в прибрежной зоне 
южная периферия циклонических круговоротов и образует Западное 
прибрежное течение. Скорость в стрежне течения составляет 5–50 м.с-1.

Структура вод слагается из поверхностной антарктической, проме-
жуточной (антарктической), глубинной циркумполярной и придонной 
антарктической водных масс. Первая из них, заключая в себе трофоген-
ный слой и находясь под влиянием ветрового и плотностного переме-
шивания, претерпевает сезонные изменения, определяя таковые в экоси-
стеме в целом. В непосредственной близости от материка Антарктиды 
различают два её типа – шельфовую и поверхностную. Первая распо-
лагается большей частью ад материковой отмелью. Её максимальная 
глубина залегания составляет около 500 м. Эта вода отличается низкой 
температурой (около -1,8 оС), сохраняющейся в течение всего года. При 
её опускании и перемешивании с глубиной водой формируются придон-
ные антарктические воды. Вторая расположена севернее первой, её глу-
бина залегания может достигать в прибрежной зоне 150 м, резко умень-
шаясь в зонах подъемов. Естественно, что ширина прибрежной зоны, 
занимаемой этими типами вод, определяется, прежде всего, шириной 
материковой отмели в той или иной части района. В результате прогрева 
верхнего слоя поверхностной антарктической воды и его распреснения 
за счет таяния льда в декабре-марте формируется слой летнего прогре-
ва, отделенный от остаточного холодного слоя термоклином (сезонным 
пикноклином). Нижняя граница расположения под ней промежуточной 
антарктической водной массы в пределах антарктической дивергенции 
залегает на глубине 500–600 м. Основная масса этих вод перемещается 
в восточном направлении. 

Температура воды в поверхностном слое на большей части региона меж-
ду 60о и 65о 30’ ю.ш. в течение ода выше 0 оС. В летний период у параллели 
60о ю.ш. она составляет 0,7– ,7 оС, а вблизи кромки льда -1,5 – -2,1 оС.

Слой летнего прогрева на севере акватории составляет 40–50 м, на 
юге – 10–20 м. Слой скачка температуры, располагающийся под ним, 
имеет нижнюю границу южнее 65о ю.ш., преимущественно на глубинах 
30-50 м, а севернее 62о ю.ш. – на глубинах 70–90 м. Максимальный вер-
тикальный градиент не превышает 0,18о С.м-1, глубже её значение воз-
растает, достигая максимума на глубинах 300–600 м. Между 62 и 65о 

ю.ш.величина этого максимума достигает 1,9 оС. 
Соленость вод поверхностного 10–20-метрового слоя в летний пери-

од колеблется в пределах 33,3–33,9‰, с тенденцией возрастания в на-
правлении с юга на север. С глубиной она возрастает и на глубине 100 м 
достигает 33,8–34,6‰. 
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Гидрохимические условия.  По результатам экспедиционных наблю-
дений на судах АзЧерНИРО и Управления «Югрыбпромразведка» (Чер-
кащенко, 1983), содержание растворенного кислорода в поверхностном 
слое вод в течение всего навигационного периода велико и на большей 
части акватории составляет 680–720 мкг-ат.л-1 (96–100% насыщения) с 
тенденцией возрастания величин к югу; максимум содержания кислоро-
да наблюдается в заливе Прюдс – 760 мкг-ат.л-1 (115% насыщения). Слой 
максимального насыщения кислородом распространен по глубине до 
10–20 м в южной части района и до 30–40 м в северной. Глубже его со-
держание снижается. Слой кислородного максимума (348–393 мкг-ат.л-1) 
расположен на глубинах 400–600 м, в теплой глубинной воде.

Содержание биогенных веществ в поверхностном слое вод в течение 
вегетационного периода на большей части акватории велико, что сви-
детельствует об отсутствии эффекта лимитирования его для развития 
фитопланктона. Так, содержание фосфатов здесь колеблется в преде-
лах 1,2–1,9 мкг-ат.л-1. С глубиной оно возрастает, достигая, например, 
2,9 мкг-ат.л-1 в слое 400–800 м. Содержание кремнекислоты в верхнем 
50-метровом слое (преимущественно однородном по её распределению) 
на большей части региона колеблется в пределах 20–50 мкг-ат.л-1, лишь 
в отдельных случаях отмечается его снижение до 6 мкг-ат.л-1. С глубиной 
количество кремнекислоты возрастает и на глубинах 200–2000 м состав-
ляет соответственно 60–170 мкг-ат.л-1.

Таким образом, рассмотренный регион, являясь составной частью 
биотопа антарктической пелагической экосистемы, одновременно за-
ключает в себе все его черты. Это обстоятельство обусловливает адек-
ватное проявление основных свойств компонентами изучаемого со-
общества в пределах данного региона и позволяет экстраполировать 
полученные результаты исследований (во всяком случае, по большин-
ству рассматриваемых вопросов) на весь ареал криля.
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ГЛАВА I.

АНТАРКТИЧЕСКИЙ КРИЛЬ (EUPHAUSIA SUPERBA DANA): 
ОСНОВНЫЕ БИОЛОГИЧЕСКИЕ ХАРАКТЕРИСТИКИ

Исследования биологии антарктического криля имеют более чем 
вековую историю. Однако наиболее важные характеристики, необхо-
димые для установления функциональной роли рачков в экосистеме и 
оценки перспектив их промысловой элиминации, оказались наименее 
исследованными. К их числу относятся схема жизненного цикла криля, 
распределение, концентрация и размер взрослой части популяции как 
в отдельных регионах, так и в ареале в целом, пищевые потребности и 
продукционные характеристики рачков.

1.1. Распределение икры и личинок и схема жизненного цикла

Представление о схеме жизненного цикла E. superba базируется до 
сих пор главным образом на результатах исследований антарктической 
экспедиции «Дискавери». Согласно обобщенным данным этой экспе-
диции (Marr, 1962), отложенная рачком икра погружается на глубину и 
в процессе развития она и вылупившиеся из неё личинки переносят-
ся глубинным течением к югу, к материку, где происходит их «подъём 
с развитием». В дальнейшем жизнь криля протекает в поверхностном 
слое вод, переносящихся в северном и северо-восточном направлениях. 
Подобная схема существования планктона в пространстве для антар-
ктической зоны описана Макинтошем (Mackintosh, 1934), в определен-
ной степени подтверждая вышеуказанную версию о схеме протекания 
в пространстве онтогенетического развития криля. При этом, как отме-
чает Марр, остаётся неясным, происходит ли нерест криля только в не-
ритической зоне, либо он имеет место и в океанической, значительно 
удалённой от берега. О возможном нересте криля вблизи материка (и 
даже под льдом) свидетельствует высокая встречаемость здесь его моло-
ди (Ruud, 1932). Поскольку икра из-за своего высокого остаточного веса 
сравнительно быстро погружается в воде, предполагается, что в случаях 
нереста над шельфом её инкубация завершается на дне. Убедительных 
доказательств в пользу правомочности концепции «большого круга», со-
гласно которой эффективным может быть и нерест в океанической зоне, 
не было получено. В связи с отсутствием больших концентраций икры 
в толще воды Марр предположил, что нерест животных может происхо-
дить на больших глубинах. Мохлин и Фишер (Mauchline, Fisher, 1964) не 
разделяют это мнение. По их данным, икра эвфаузиевых (на примере се-
верных видов), имея большой остаточный вес, быстро погружаются на 
глубину. Так, икра Thysanoessa rashii, Meganyctiphanes norvegica погру-
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жается в морской воде при температуре 15 оС и солености 33%о со ско-
ростью 5,5–7,5 м.ч-1. Время от начала икрометания до выклева науплиев 
у этих видов составляет 5–6 суток. Икра E. superba обладает большим 
размером, чем у названных видов. По мнению авторов, в случае нереста 
E. superba на глубине её метанауплиусам, науплиусам и калиптописам 
пришлось бы преодолевать большие расстояния до поверхностных сло-
ев воды, где имеется в достаточном количестве пища.

Впоследствии в отношении схемы жизненного цикла E. superba поя-
вился ряд дополнительных концепций, на которых необходимо остано-
виться. Были получены прямые и косвенные данные, подтверждающие 
предположение Марра о раздельном существовании личинок и взрос-
лых животных (Беклемишев, 1959, 1961; Наумов, 1962). К.В. Бекле-
мишевым (1961) высказано предположение об аккумулирующей роли 
стационированных циклонов, приводящих, с одной стороны, к подъёму 
к поверхности развивающейся молоди рачков, с другой – способству-
ющих образованию агрегаций взрослых животных. По мнению Н.А. 
Макинтоша (Mackintosh, 1972) и Р.Р. Макарова (1972) нерест E. superba 
возможен в любом районе Антарктики. Вместе с тем, обратив внима-
ние на выраженную асимметрию в распределении личинок E. superba, 
приводимом в карте Марра, – их обилие в Атлантическом секторе Ан-
тарктики и незначительное количество в Индо- и Тихоокеанском, Н.М. 
Воронина (Voronina, 1974) высказала предположение, что эффективный 
нерест рачков в первом может быть объяснён особенностью вертикаль-
ной структуры вод – неглубоким (выше 1800 м) расположением плотных 
трансформированных шельфовых вод (донных вод) в результате цикло-
нической циркуляции в районе моря Уэделла. Эти воды препятствуют 
погружению икры на большие глубины, откуда непитающиеся личинки 
не способны подняться в слой фотосинтеза. Удержание же личинок на 
акватории сектора происходит циркуляциями прибрежного Антарктиче-
ского течения и вод моря Уэделла. Рассеянию части популяции криля на 
просторах Антарктики способствует движение поверхностных вод. По 
наблюдениям В.В. Масленникова (цитир. по А.Г. Наумову, 1978), возврат 
криля в высокие широты (и таким образом снижение доли экспатрииро-
ванных животных) в районе моря Скотия и сопредельных вод возможен 
благодаря направленным к югу потокам в поверхностных течениях. На 
примере атлантического сектора Р.Р. Макаров (1972) и Н.М. Воронина 
(1974) предположили существование основ ареала криля в прибрежном 
Антарктическом течении и в циркуляции моря Уэделла. 

Современные исследования по рассматриваемой проблеме ограничи-
ваются решением частных вопросов – продолжительности инкубации 
икры криля, скорости её погружения, распределения икры и личинок в 
локальных районах. При этом делаются попытки ревизовать существу-
ющие концепции о схеме жизненного цикла рачка.
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Так, по экспериментально полученным данным, вылупление наупли-
ев криля происходит на 5–6 сутки инкубации в зависимости от темпера-
туры воды (в пределах -1 – +1,5 оС) (Kikuno Tsucasa, 1982, Ikeda, 1984, 
Marshall, Hirshe, 1984).

Доля выметанных яиц, из которых выклёвываются личинки в опыте, 
колеблется в пределах от 0 до 100%, составляя в среднем в одних слу-
чаях 44% (Ross, Quetin, 1982), в других – 15% (Marshall, Hirshe, 1984).

Гидростатическое давление уже в 50 атм. оказывает негативное воз-
действие на развитие яиц криля: в связи с разрушением межклеточных 
перегородок они со стадии 2 и 4 бластомеров «возвращались» к стадии 
1 бластомера. Давление в 250 атм. полностью подавляет развитие яиц, 
нормальная гаструляция проходила при давлении 40 атм. (George et al., 
1982). (Напомним, что гидростатическое давление с глубиной возрас-
тает на величину 1 атм. на 10 м). При давлении 20 атм. развитие идет 
до бластулы; резкое повышение давления до 200 атм. подавляет даль-
нейшее развитие (George, 1983). Вместе с тем, по данным этих авторов, 
науплии хорошо выносят высокое давление: I-ая стадия – до 210 атм., 
II-ая – до 150 атм. Это же свойственно постличинкам и неполовозрелым 
особям, однако яйценосные самки не могут жить при давлении более 
25 атм., что, по мнению авторов, свидетельствует о возможном нересте 
животных, не превышающих 250 м.

Средняя скорость погружения яиц криля при температуре 1,8 оС и со-
лености 33,7%о составляет 211 м.сут-1, при 1,9оС и 33,9%о – 232,5 м.сут-1 

(Marshall, 1983). По мнению этого автора, за период инкубации они мо-
гут опуститься на глубину 1250-1850 м (при условии отсутствия турбу-
лентности), причем на любой глубине их плотность (около 1,050) будет 
оставаться выше плотности воды. Несколько иные данные приводятся в 
другой работе (Ross, Quetin, 1982). Согласно этим авторам, скорость по-
гружения икры криля при температуре воды 2,0 оС, солености 36,2‰ и 
плотности 1,029 г.см-3 в первые сутки равна 195 м.сут-1, снижается между 
1,5 и 3 сутками инкубирования до 95 с.сут-1 и снова возрастает к моменту 
выклева. За 135 часов эмбрионального развития яйцо должно опустить-
ся на глубину 700 м. Сходные результаты приводит Джордж (George, 
1982, 1983). Причем последний на основании экспериментальных дан-
ных указывает, что гидростатическое давление не оказывает влияния на 
скорость погружения яиц, но ускоряет их развитие. Вместе с тем специ-
альными экспериментальными исследованиями установлено (Quetin, 
Ross, 1982, 1983), что давление практически не влияет на скорость раз-
вития икры и вылупления науплиев. С формальной точки зрения про-
тиворечивость приводимых результатов исследований по влиянию ги-
дростатического давления на скорость развития икры можно было бы 
объяснить двумя причинами: 1) погрешностями в методике постановки 
эксперимента у того или иного автора; 2) неоднозначной реакцией икры 
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на давление, обусловленной её разнокачественностью. Последняя из 
этих причин представляется все же маловероятной. 

По экспериментальным данным (George et al., 1982) науплии тре-
бовательны к содержанию в воде некоторых аминокислот, а со стадии 
калиптопис I – к составу и количеству пищи (Ikeda, 1984). В последнем 
случае автору удалось в экспериментальных условиях инкубировать 
при 1 оС около 200 яиц из одного помёта и содержать вылупившихся 
личинок до стадии фурцилия VI. Полная длительность личиночного 
развития до этой стадии составила 127 суток. Личинок со стадии ка-
липтопис I кормили науплиями артемий и диатомовыми водоросля-
ми Phaeodactilum. Концентрация пищи в опыте превышала таковую 
в естественных условиях в 2,7–11 раз. При этом отмечено, что рачки 
предпочитали потреблять науплиев. В случае содержания калиптопис 
I в профильтрованной морской воде плавание личинок через 6 суток 
становилось прерывистым, через 13 суток оно вовсе прекращалось, а 
через 30 суток личинки переставали двигаться. Причем на протяжении 
опыта линек не происходило.

Сопоставление полученных экспериментальных данных (о высокой 
смертности выметываемой крилем икры, о большой скорости её погру-
жения в глубокие слои воды, о требовательности икры к условиям инку-
бирования, в частности, к гидростатическому давлению, а личинок – к 
содержанию в воде растворенных и структурных элементов пищи) по-
зволяет в большей степени ставить под сомнение концепцию «большого 
круга», чем доказывать её состоятельность. Справедливо будет сказать, 
что в последние годы эту концепцию редко кто пытался подтвердить. 
Несостоятельность попыток объяснялась в основном отсутствием ин-
формации о той или иной стороне проблемы. Так, предположение о роли 
в подъёме личинок криля восходящих токов воды у континентального 
склона и в зоне дивергенции (Deacon, 1984) по существу не аргументи-
ровано новыми фактическими данными, а источником информации для 
него послужила все та же книга Марра (1962). Один из авторов вышеу-
казанной блестяще выполненной экспериментальной работы (George et 
al., 1982), на основании наблюдений за воздействием гидростатического 
давления на животных в процессе их развития лишь со стадии мета-
науплиус, несколько ранее представил схему жизненного цикла криля, 
принципиально сходную с известной схемой «подъёма с развитием» в 
случае нереста рачков над большими глубинами (George, 1980), с той 
лишь разницей, что им допускалась возможность развития опускающей-
ся икры на глубинах, превышающих 500 м (!), в том числе формирова-
ние бластомеров 2 и 4 на глубине 600 м и более (!) и выклев науплиев на 
глубинах, не превышающих 1000 м (?). Как мы видим выше, допущения 
автора были необоснованными, как в части глубины (скорости) погру-
жения икры, так и в части возможности её инкубирования на глубинах 
более 400 м.
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Признавая безусловную важность экспериментальных данных, сле-
дует все же признать и то, что окончательное решение рассматриваемой 
проблемы невозможно без проведения обширных полевых исследова-
ний, направленных на выявление закономерностей распределения жи-
вотных в процессе их роста и развития и прежде всего – на ранних ста-
диях, и изучения состояния икры криля на разных глубинах, особенно 
на глубинах более 400–500 м.

Попытки количественного учета икры и личинок криля некоторыми 
авторами по существу также не внесли ясности в представления о схеме 
жизненного цикла рачка, поскольку они были предприняты в локальных 
участках прибрежной зоны, либо в океанической зоне, прилежащей к 
материку, либо вблизи поднятий дна и островов – преимущественно в 
западной части Атлантического сектора Южного океана – вблизи Ан-
тарктического полуострова, в море Скотия, в море Уэделла (Hempel 
a. Hempel, 1978; Hempel, 1979, 1982; Hempel et al., 1979; Nast, 1979; 
Fevolden, 1980; Sigel, 1982 a,b; Wormuth, 1983; Rakusa-Susczczewski, 
1984). Обнаружение икры и личинок криля, даже в больших количе-
ствах (причем первых – только в неритической зоне на глубинах 50-400 
м), не является артефактом и согласуется с ранее высказанными пред-
положениями (Макаров, 1972; Voronina, 1974) о существовании здесь 
основы ареала животных. Наблюдений за распределением икры и личи-
нок криля на больших пространствах, охватывающих и прибрежную и 
океаническую зоны, причем в пределах большой толщи вод, и тем более 
регулярных, не производилось ни в одном секторе Южного океана. 

Образовавшийся пробел в изучении схемы жизненного цикла криля 
имеет принципиальное значение, поскольку он не позволяет получить 
представление по целому ряду проблем, в том числе по таким важным, 
как границы и масштабы основы ареала, эффективность популяции в 
его разных частях, популяционная структура и др., с которыми связаны в 
конечном счете проблемы промысла – его локализация и объем изъятия.

1.1.1. Материал и методика
В работе использованы сборы икры и личинок криля, осуществлен-

ные сетью ДжОМ (газ 49, входное отверстие 80 см) одновременно в 
процессе лова мезозоопланктона на ежегодно повторявшихся макро-
масштабных океанологических съемках в основном регионе (60о ю.ш. 
– кромка льда на юге, 56–60о – 75–90о в.д.) в период с 1977 по 1981 гг. и 
на мезомасштабной съемке в районе скоплений криля (65–67о ю.ш., 57-
63о в.д.) в 1980 г. В первом случае станции располагались с интервалом 
1о по широте на меридиональных разрезах, выполненных через 5о, облов 
планктона на них производился в стандартных слоях до 2000 м (0–25, 
25–50, 50–100, 100–200, 200–500, 500–1000 и 1000–2000 м); во втором – 
через 0о30’ по широте и 1о20’ по долготе, облов планктона осуществлял-
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ся при этом фракционно в тех же слоях до глубины 500 м. Учет икры и 
личинок E. superba с определением стадии их развития производился во 
всем объеме каждой пробы. Всего обработано 1210 проб.

К анализу привлечены данные непрерывных в ходе съемок гидроаку-
стических наблюдений за скоплением взрослых форма E. superba и ре-
зультаты обработки уловов рачков (см. раздел 2 настоящей главы), сведе-
ния по гидроструктуре в периоды исследований (материалы обработаны 
В.И. Цатурян и В.А. Ледниченко), а также результаты эксперименталь-
ного определения скорости погружения икры криля, выполненного по 
указанию Э.З. Самышева А.И. Лушовым и Г.В. Волошиной в 19-ом рей-
се НПС «Скиф» летом 1982/1983 гг. в районе моря Содружества.

1.1.2. Результаты исследований и их обсуждение
Распределение икры и личинок криля предопределяется многими 

взаимосвязанными факторами, в том числе распределением взрослой 
(нерестящейся) части популяции, интенсивностью нереста (долей од-
новременно нерестящихся особей), местом и временем нереста (соот-
ветственно – местом и временем наблюдения), скоростью погружения 
икры, характером циркуляции вод и т.д.

Нашими наблюдениями подтверждено, что северная граница ареала 
E. superba в Индоокеанском секторе Антарктики не поднимается вые 58о 
ю.ш. Взрослая часть популяции рачка, обитая в поверхностной антар-
ктической водной массе, главным образом выше сезонного пикноклина, 
в океанической части региона сказывается в сложной системе течений, 
вызванных атмосферными переносами (рис. 13, 14). В связи с этим, 
встречаясь практически повсеместно, животные редко образуют круп-
ные скопления: последние разрушаются под влиянием частых штормов 
и резких изменений в течениях у поверхности. Преобладающий перенос 
поверхностных вод (и взрослых рачков) на восток и северо-восток ска-
зывается на тенденции в изменении размерного ряда рачков из траловых 
уловов – закономерном возрастании доли крупных форм в скоплениях в 
направлении на север. Устойчивые плотные скопления взрослой части 
популяции характерны для прибрежных зон – участков с глубокой из-
резанностью берега (типа моря Содружества), что обусловлено стаби-
лизирующим круговороты топогенным эффектом. Подобные эффекты 
наблюдаются и в участках поднятий дна, у островов (например, в море 
Скотия и других районах)1.

Как показали наши наблюдения, нерест криля с наступлением антар-
ктического лета (обычно со второй половины декабря) начинается на се-
вере ареала, свободном ото льда, в январе и по мере отступления кромки 
льда его пик смещается на юг, завершаясь в южной части моря Содру-

1 Более подробно о распределении взрослой части популяции рачка дано в следующем разделе 
главы.
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Рисунок 2. Распределение калиптописов (А) и фурцилий (Б) на разрезе вдоль 75о в.д. Условные 
обозначения: 1, 2, 3, 4, 5, 6, 7, 8 – соответственно 0; 0–1; 1–10; 10–20; 20–50; 50–100; 100–200 и 
более экз..100 м-3; I, II, III – стадии развития калиптописов; х – места обнаружения икры криля.

жества в марте. Причем по данным биологических анализов рачков из 
траловых уловов доля нерестящихся самок, как правило, не превышает 
4–5%, т.е. нерест животных чрезвычайно растянут, что, очевидно, и объ-
ясняет низкую концентрацию икры в воде, отмеченную ранее другими 
авторами и в данном случае нами. (В связи с этим концентрация икры и 
личинок в объеме воды нами далее выражалась в экз..м-3).

Из рис. 2 А, Б следует, что в марте (в начале второй декады, т.е. в 
конце антарктического лета) 1977 г. большая часть обнаруженных ли-
чинок находилась в самой южной прибрежной зоне, куда удалось судну 
проникнуть по ледовым условиям. Основная доля личинок, представ-
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Рисунок 3. Распределение икры (I) и личинок криля (представленных преимущественно стадией 
калиптопис) (II) на меридиональных разрезах макросъемок в январе (a) 1978 г. и феврале (b). 
(Условные обозначения см. на рисунке 2).
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ленных калиптописами на I-ой, II-ой и меньше на III-ей стадиях раз-
вития, была расположена в верхнем 500-метровом слое, над шельфом 
и материковым склоном. Количество фурцилий (не более чем на III-ей 
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стадии, преимущественно – на I-ой) в этот период было незначитель-
ным, обнаружены они в самой южной части разреза в слое 50–100 м. Ни 
икры, ни личинок на каких-либо стадиях развития на больших глубинах 
в океанической зоне и в большей части поверхностной зоны не отмече-
но, несмотря на присутствие в этой зоне взрослых животных (рис. 14) 
Примыкающее к северной окраине ядро личинок в слое 100–200 м и на 
63о ю.ш. – без сомнения результат выноса из прибрежной зоны. Единич-
но икринки криля встречены на южных станциях в разных слоях – от 
50–100 до 1000–2000 м. Положение скоплений личинок в южной части 
разреза хорошо согласуется с положением устойчивых промысловых 
скоплений рачков (в течение января-марта) в центральной части моря 
Содружества (рис. 14): разрез вдоль 75о в.д. своей оконечностью пересе-
кал его почти по центру.

Выполнение съемок в более ранние сроки в последующие годы уда-
лось произвести учет икры (и личинок) в периоды максимума нереста 
как в прибрежной, так и в океанической зонах и проследить за тем, с 
какой эффективностью он (нерест) реализуется в этих зонах.

Наблюдения на двух последовательно выполненных съемках в 1978 
г., одна из которых была приурочена к первой половине лета (январь), 
другая – ко второй (февраль), позволили установить, что икра криля (как 
и взрослые рачки) встречается летом повсеместно   на  исследованной  
акватории  (рис. 3.1,  рис. 14).   При  этом  её   максимальные количе-
ства расположены в верхнем 200–500-метровом слое, свидетельствуя 
тем самым о недавно происшедшем нересте. В январе концентрация 
икры в океанической зоне была явно более высокой, чем в феврале, а 
сами участки с максимумами икры соответствовали участкам с крупны-
ми промысловыми скоплениями рачков (рис. 4.1; 14). Однако личинок 
рачков (рис. 3,II; 4.II) ни в январе,  ни в феврале  не было  обнаружено  
достаточно  много, особенно в  океанической зоне и на больших глуби-
нах. Как и в 1977 г., основные концентрации личинок (исключительно 
калиптописы) в значительных концентрациях обнаружены также в при-
брежной зоне. Причем, как и в случае с 1977 г., основная доля личи-
нок находилась в верхнем слое, над шельфом и его краем, совпадая, по 
нашим наблюдениям, с устойчивыми плотными скоплениями взрослой 
части популяции, которые так же, как и в 1977 г., удерживались здесь 
благодаря стационированной антициклонической циркуляции вод.

В случаях развития интенсивной циклонической циркуляции в рай-
оне, наблюдавшейся в последующие годы, распределение икры и ли-
чинок криля имело иной характер. Так, в феврале 1979 г. икра криля 
обнаруживалась на большей части акватории, количественно преобла-
дая в восточной части региона. Причем в океанической зоне, как и в 
предшествующих случаях, – в подповерхностном слое, преимуществен-
но в пределах 0–500 м. В прибрежной зоне максимумы совпадали с мак-
симумами промысловых скоплений криля и располагались у самой по-
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верхности вод или занимали верхнюю толщу до 500 м, свидетельствуя 
не только о протекавшем в период съемок нересте, но и об «источни-
ке» максимумов как икры, так и личинок (рис. 5, 6, 14). Распределение 
последних, в особенности на стадии калиптопис, хорошо согласуется с 
распределением скоплений взрослой части популяции. Эти скопления, 
обнаруженные вначале в прибрежной зоне (в море Содружества), под 
воздействием течений, разрушаясь, перемещались в направлении на се-
веро-восток, затем на север (рис. 14). Траектория перемещения личинок 
была, естественно, аналогичной, чем и объясняется их обнаружение в 
верхнем 100-метровом слое на разрезе вдоль 80о в.д. (рис. 5 b, c, рис. 6 Б, 
В). На остальной части акватории океанической зоны калиптописов не 
обнаружено, а появление личинок на стадии фурцилия (преимуществен-
но на I-ой, не более, чем на III-ей) в небольших количествах в других её 
участках, безусловно, связано с выносом их из прибрежной зоны. 

В целом для описываемого года характерно значительное снижение 
концентрации личинок в прибрежной зоне в сравнении с предыдущими 
годами и согласуется со снижением запасов криля, как в промысловых 
скоплениях моря Содружества, так и в регионе в целом.

Аналогичная ситуация наблюдалась и в последующие 1980 и 1981 г. 
Причем в январе 1980 г икра криля на исследованной акватории, хоть и 
в небольших количествах, обнаруживалась и в океанической, и в при-
брежной зонах (рис. 7). Единичные участки с относительно высокими 
её концентрациями совпадали с таковыми взрослых рачков (например, 

Рисунок 4. Распределение икры (вверху) и личинок (внизу) криля в верхнем 500-метровом слое 
вод в январе (А) и феврале (В) 1978 г. 
Условные обозначения: 1, 2, 3, 4, 5, 6 – соответственно для икры – 0; 0–1; 1–10; 10–20; 20–50 и 
более 50 экз..м-2; для личинок – 0; 0–10; 10–50; 50–100; 100–500 и более 500 экз..м-2.
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Рисунок 5. Распределение икры (a), калиптописа (b) и фурцилий (c) криля на меридиональных 
разрезах в феврале 1979 г. (Условные обозначения см. на рисунке 2).

на 64о ю.ш. вдоль 65о в.д.) (рис. 14). Личинки рачков (преимущественно 
на стадии калиптопис и очень мало – на стадии фурцилия, преимуще-
ственно I-ой, не более III-ей) не образовывали высоких концентраций и 
встречались повсеместно, в большинстве случаев в верхнем 500-метро-
вом слое (рис. 8). При выполнении мезомасштабной съемки в районе 
одного из прибрежных промысловых скоплений рачков (рис. 14) в фев-
рале обнаружено скопление личинок, представленных главным образом 
калиптописами (рис. 9), положение которых согласуется с положением 
максимума взрослых животных. В отличие от описанной картины, в 
феврале 1981 г. и икра, и личинки в океанической зоне исследованного 
региона встречены единично, а их максимумы наблюдались исключи-
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тельно в прибрежной зоне (рис. 10, 11), где располагались промысловые 
скопления взрослых животных. Наблюдавшееся в эти годы незначитель-
ное количество личинок в регионе в целом, в том числе в прибрежной 
зоне, согласуется с дальнейшим снижением запасов и плотности попу-
ляции рачков (см. раздел 2 настоящей главы).

Как видно из приведенных данных, нерест криля наблюдается в лю-
бой части ареала, причем относительно высокие концентрации икры 
обнаруживаются в равной степени и в океанической, и в прибрежной 
зонах. Однако в последующем выклюнувшиеся из неё личинки обнару-
живаются в массе лишь в участках, расположенных в прибрежной зоне, 
либо прилежащих к ней. Появление личинок в тех или иных количествах 
в открытом океане сопряжено с их выносом из мелководных участков. 
Исчезновение икры и личинок в открытом океане, наблюдавшееся при 
повторных обследованиях (как, например, в 1978 г.), объясняется тем, 
что вся икра, выметанная здесь крилем, попросту погружается на боль-
шие глубины. Этому в большой степени способствует то обстоятельство, 
что, во-первых, вертикальные градиенты в пограничных зонах водных 
масс (за исключением зоны сезонного пикноклина) в поверхностной ан-

Рисунок 6. Распределение икры (a), калиптописов (b), фурцилий (c) в верхнем 500-метровом 
слое вод в феврале 1979 г. (Условные обозначения см. на рисунке 4).
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тарктической воде чрезвычайно невелики и практически вряд ли спо-
собны создать помехи для погружения икры на большие глубины с пе-
ресечением и промежуточных, и глубинных, и придонных водных масс; 
во-вторых, за исключением моря Уэделла, верхняя граница последних 
залегает глубоко (до 3000–4000 м и более), а температура и соленость 
во всех секторах Антарктики (в ареале криля) глубже поверхностного 
слоя вод имеют малую амплитуду изменения с глубиной (Океанографи-
ческая энциклопедия, 1974). По нашим измерениям, скорость погруже-
ния икры криля при 0 оС составляет 260–275 м.сутки-1, т.е. несколько 
выше, чем приводят другие авторы (Marshall, 1983; Ross, Quetin, 1982). 
(Указанные расхождения, очевидно, объясняются в большей степени 
тем, что разные авторы экспериментировали с икрой разного размера: 
при известных пределах диаметра икры криля 0,6–0,8 мм минимальные 
и максимальные значения удельной поверхности, от величины которой 
находится в обратной зависимости скорость погружения, отличаются 
в 1,33 раза). Выклев науплиев начинается лишь через 7 суток инкуба-
ции при 0,4 оС (Kikuno Tsukasa, 1981). Легко рассчитать, что ко времени 
массового выклева личинок большая часть икры окажется на глубинах, 
превышающих 2000 м. Учитывая же негативное влияние на развитие 
икры гидростатического давления уже на глубине 500 м (George et al., 
1982), можно достаточно уверенно предполагать, что выметанная над 
большими глубинами и вдали от мелководной зоны икра криля обречена 
на гибель. Ингибирующее действие гидростатического давления на раз-
витие икринок подтверждается и результатами наших наблюдений за их 
состоянием в пробах, собранных из разных глубин. Во всех случаях как 
в уловах из поверхностных, так и из глубоких (до 2000 м) слоёв, икрин-
ки находились на ранних стадиях дробления (обычно – до стадии 8–16 
бластомера). При этом не отмечено аномалий в самом дроблении. 

Обнаружение личинок на разных стадиях развития в удаленных от 
мест их выклева участках, безусловно, объясняется, с одной стороны, 
длительным личиночным метаморфозом, с другой – течениями. Как из-
вестно, продолжительность развития личиночных стадий у криля вели-
ка (Ross, Quetin, 1982). Авторы приводят следующие пределы значений: 
от вымета до появления науплия I проходит 5–6 сут., науплий II форми-
руется через 8–10 сут., метанауплиус – через 15–18 сут., калиптопис I – 
через 21–26 сут., калиптопис II – через 32–37 сут. По Л.А. Пономаревой 
(1966), от калиптописа I до фурцилии VI метаморфоз длится 90–120 сут. 
Зная направление и скорость переноса вод, не трудно определить, на ка-
ком расстоянии от места выклева окажется личинка по достижению ею 
той или иной стадии метаморфоза. Так, для региона моря Содружества 
при принятии реальной скорости меридионального переноса, равной 20 
см.сек-1 (при характерном ветре 15 м.сек-1), расстояние переноса личинок 
в сутки составит 22 км, а к стадии калиптопис I – 270–330 км. Трудно 
даже представить, на какое расстояние может быть перенесена личинка, 
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находящаяся на более поздних стадиях и тем более завершающая раз-
витие, если при этом еще учесть, что скорость переноса в циклонах и 
течениях может быть в несколько раз выше.

Осредненные значения концентрации икры м личинок криля для раз-
ных частей региона, отстоящих на разном расстоянии от неритической 
зоны (табл. 1), красноречиво демонстрируют общую тенденцию их рас-
пределения: обилие икры практически не зависит от зоны лова; количе-
ство личинок максимально в самом море Содружества (северная грани-
ца моря – 66о ю.ш.) и в прилегающей акватории, ограниченной на севере 
линией антарктической дивергенции (АД); севернее последней концен-
трация личинок катастрофически снижается, во многих случаях до нуля 
(Самышев, 1983a, 1984, 1987а, 1989, 1993а; Самышев и др., 1988).

Примечательным является тот факт, что, несмотря на достаточно 
тщательные и многократно повторенные обследования 2000-метровой 
толщи вод региона, нами ни разу не найдены личинки криля на ранних 
стадиях развития (науплиус, метанауплиус) вдали от неритической зоны 
(что могло бы указывать на эффективность нереста рачков здесь), в то 
время как вблизи от неё или в ней, они, хоть и редко, обнаруживались. 
В частности, в 1983 г. науплиусы обнаружены в море Содружества на 
67о34’ ю.ш. по 75о в.д. на всех горизонтах облова (глубина 450 м, концен-
трация личинок во всем слое 64 экз..м-2). В 1986 г. в море Содружества 
на 66о ю.ш. по 60о в.д., примерно в 80 км от неритической зоны, обнару-
жены метанауплиусы (их концентрация в слое 0–500 м составила 4320 

Таблица 1. Концентрация икры и личинок криля в различных участках региона моря Содруже-
ства в разные годы в слое 0–500 м (экз.. м-2)

Год
Море Содружества Между 66oю.ш. и Антаркти-

ческой дивергенцией (АД) Между АД и 60o ю.ш.

Икра Калипто-
пис

Фур-
цилия Икра Калипто-

пис
Фурци-

лия Икра Калипто-
пис

Фур-
цилия

1978 1,2 1,7 0 3,5 0,3 0,3 13,0 0 0,9

1979 11,5 7,4 6,5 4,0 12,6 3,6 3,8 1,1 0,4

1980 4,0 0 0 3,2 1,9 0 4,7 0 0

1981 0,5 4,1 34,0 0,1 16,2 0,3 0,1 0 0

1983 2,9 0,5 0 1,7 0,8 0 4,4 0 0

1984 0,4 4,8 1,0 1,2 0,1 0 0,5 0,1 0

1985 Не 
учтена 5195,3 88,7 Не 

учтена 4215,1 2,4 Не 
учтена 71,6 0

1986 - 6416,0 0,5 - 3711,0 0 - 182,6 0

1989 0 178,1 0 0 27,4 0,1 0 0 0
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Рисунок 7. Распределение икры криля в верхнем 500-метровом слое в январе 1980 г. (Условные 
обозначения см. на рисунке 4. I).

экз..м-2); нахождение этих личинок на таком удалении от неритической 
зоны согласуется со схемой переноса вод при развитии циклона, кото-
рый здесь наблюдался в 1986 г., и не противоречит условиям продолжи-
тельности метаморфоза личинок и скорости переноса вод.  

Из всего изложенного вытекает, что эффективный нерест E. superba 
возможен только в прибрежной, мелководной зоне, где реализуется из-
вестная по Марру схема развития животных по «малому кругу» (с до-
инкубацией икры и выклевом науплиев на дне). Справедливость такого 
мнения подтверждает и отмеченная Н.М. Ворониной асимметричность 
распределения личинок и криля в приводимой Марром карте: громадная 
доля популяции сосредоточена в западной части атлантического сектора 
Антарктики, где эти благоприятные орографические и гидрологические 
условия в наибольшей степени выражены. 

Полученные результаты с учетом данных по гидроструктуре региона 
и распределению взрослой части популяции рачков (более подробно о 
последнем см. в следующем разделе настоящей главы) позволяют по-
полнить и уточнить существующие представления о функциональной 
структуре ареала криля. Приуроченность зоны размножения рачков к 
мелководьям, безусловно, соответствует представлениям о приурочен-
ности основы ареала популяции к циркуляции Прибрежного Антаркти-
ческого течения и моря Уэделла, изложенным Н.М. Ворониной (1984). В 
настоящее время этот вывод подтвержден результатами работы (Perry et 
al., 2019).  Эти авторы, используя 41-летние (1976–2016 гг.) базы данных 
KRILLBASE-abundance и KRILLBASE-length-frequency (Atkinson et al., 
2017), показали, что распределения яиц, науплиев и метанауплиев криля 
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указывают на наибольшие интенсивность и успех нереста на шельфе и 
над шельфовым склоном.

Однако, учитывая наличие в разной степени выраженных циркуля-
ций как во всех приматериковых морях, так и в прилегающих к ним ак-
ваториях южнее антарктической дивергенции (АД), препятствующих 
экспатриации основной массы животных, понятие об основе их ареала 
может быть расширено. По нашему мнению, она может рассматриваться 
как зона преобладания аккумуляции над разносом в связи с наличием 
предпосылок интенсивной завихренности в поле течений и существова-
ния квазистационарных вихрей. Это определяется топогенным и орогра-
фическим эффектом, а также усложнением поля течений к югу от АД бла-

Рисунок 8. Распределение личинок (преимущественно на стадии калиптопис) на меридиональ-
ных разрезах в январе 1980 г. (Условные обозначения см. на рисунке 2).
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годаря разнонаправленным течениям, за счет чего существует и сама АД.
Большая часть рачков, вынесенная за пределы АД и переносимая те-

чениями на север, составляет экспатриируемую часть популяции. Вме-
сте с тем часть этих рачков может быть занесена в основу ареала и даже 
в зону размножения возвратными ветвями течений. (Дрейф скоплений 
рачков в направлении к материку неоднократно наблюдался на судах Аз-
ЧерНИРО). 

Рисунок 9. Распределение икры (А), калиптописов (Б) и фурцилий (В) на меридиональных раз-
резах на акватории мезомасштабной съемки в районе промысловых скоплений криля I (рисунок 
14) в феврале 1980 г.  Условные обозначения см. на рисунке 2 и рисунке 4.
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Анализ данных учета личинок криля и взрослых животных в разные 
годы выявил, с одной стороны, удручающе низкую эффективность не-
реста рачков в 1978–1984 гг. по сравнению с таковой в 1985–1986 гг. 
(обилие личинок в регионе в последние годы более чем на два порядка 
превосходит даже «максимум» их количества в предшествующие годы), 
а с другой – отсутствие четкой связи между количеством личинок и об-
щим запасом взрослых рачков в регионе. Из этого можно заключить, что 
эффективность воспроизводства криля в регионе зависит не столько от 
общего обилия производителей, сколько от их доли, оказавшейся в нери-
тической зоне во время нереста, и интенсивности выноса нерестящихся 
особей и их икры за пределы неритической зоны. Резкие флуктуации в 
численности личинок, очевидно, можно объяснить узостью этой нерити-
ческой зоны, из-за чего эффективность нереста постоянно находится на 

Рисунок 9а. Распределение икры (a), калиптописов (b) и фурцилий (c) в слое 0–500 м на аквато-
рии мезомасштабной съемки в районе промысловых скоплений криля I (рисунок 14) в феврале 
1980 г. Условные обозначения см. на рисунке 2 и рисунке 4.



37

Рисунок 10. Распределение икры (А), калиптописов (Б) и фурцилий (В) криля на меридиональ-
ных разрезах в феврале 1981 г. (Условные обозначения см. на рисунке 2).

грани: вероятность выноса рачков и их икры в условиях узкого шельфа 
в зону над большими глубинами высоки в пределах короткого времени, 
соизмеримого со временем достижения икрой дна неритической зоны.

Есть основания полагать, что эффективность воспроизводства криля 
обусловлена также интенсивностью развития полыньей в прибрежной 
зоне региона ранней весной. (Подобные образования характерны, оче-
видно, для многих приматериковых морей Антарктиды). Однако этот 
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Рисунок 11. Распределение икры (А), калиптописов (Б) и фурцилий (В) криля в слое 0–500 м в 
феврале 1981 г. (Условные обозначения см. на рисунке 4).

вопрос, с одной стороны, требует проведения специальных исследова-
ний, с другой – его изучение не предполагает отрицания изложенной 
концепции о схеме жизненного цикла рачка.

Таким образом, на основании данных о распределении икры и личи-
нок и изучения состояния икры на разных глубинах установлено, что 
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Рисунок 11а. Распределение личинок криля на стадиях калиптопис I-III (слева) и фурцилия I-III 
(справа) в феврале 1985 г. (вверху) и 1986 г. 1 – 0; 2 – 1–10; 3 – 10–50; 4 – 50–100; 5 – 100–500; 
6 – более 500 экз..м-2, * – место обнаружения метанауплиусов. Первичная обработка проб произ-
ведена Е.А. Пахомовым.

эффективный нерест рачка возможен лишь в прибрежной, изолирован-
ной течениями, мелководной зоне.

Основу ареала криля, наряду с Прибрежным Антарктическим тече-
нием, составляет система циркуляций в приматериковых морях и приле-
жащих к ним акваториям к югу от антарктической дивергенции, возни-
кающая благодаря существованию орографических и гидрологических 
предпосылок.

Большая часть рачков, сносимая составляющими течений на север, 
представляет собой экспатриируемую часть популяции.

Учитывая вероятность существования направленных к материку вет-
вей течений, можно предположить буферную роль экспатриируемой 
части популяции, т.е. её частичное участие в воспроизводстве запасов 
рачка.

Различия в количестве и в роли в воспроизводстве популяции особей, 
как из прибрежной, так и из океанической зон обитания должны быть 
учтены при определении промысловых нагрузок на запасы рачка в этих 
частях его ареала.
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1.2. Закономерности распределения взрослой части популяции и оценка 
запасов

Исследованиями экспедиции «Дискавери» установлено, что аре-
ал криля на севере ограничен зоной антарктической конвергенции 
(Mackintosh, 1934; Marr, 1962); по данным уловов планктонной сетью 
распределение животных в пространстве неравномерно (Marr, 1962); 
для вида характерно образование стай; причем предполагается, что по-
следние формируются на личиночных стадиях развития и остаются от-
носительно постоянными в течение длительного времени. Переносимые 
течениями, рачки могут механически накапливаться в зонах их замедле-
ния и особенно в участках завихрений (Ruud, 132; Marr, 1962). Средняя 
плотность скоплений криля по уловам планктонной сетью в море Уэдел-
ла может достигать более 20 г.м-3 (Marr, 1962). 

В последующем изучению причин образования скоплений криля в 
поверхностных водах посвящено особенно большое количество работ 
(чему, естественно, способствовала растущая популярность криля как 
объекта промысла).

Большинство авторов, в развитие представлений Руда (Rood, 1932), 
останавливается на динамических предпосылках образования этих ско-
плений. Одни авторы связывают образование агрегаций криля с наличием 
фронтальных зон с повышенным градиентом океанографических характе-
ристик (Ярогов, 1969; Солянкин, 1969, 1972; Stein, Rakusa-Susczczewski, 
1984 и др.), другие – с образованием квазистационарных зон с повышен-
ной завихренностью вод (Богданов, Солянкин, 1970; Хвацкий, 1972; Witek 
et al., 1981; Козлов и др., 1983; Полуяктов и др., 1983; Солянкин и др., 
1983 и др.), третьи – более определенно – либо с циклонической завих-
ренностью поверхностных вод (Масленников, 1972; Латогурский и др., 
1975; Макаров и др., 1980) либо с антициклонической (Елизаров, 1971; 
Брянцев, Самышев, 1977). При обобщении многолетних данных о рас-
пределении скоплений криля в поле гидрологических характеристик С.С. 
Парфеновичем (1982) сделана попытка систематизировать их на основе 
выделения шести регионально-генетических типов.

Попытки некоторых авторов обнаружить связь между образованием 
агрегаций криля и другими факторами также привели к неоднозначным 
выводам.

Среди факторов биологической природы, обусловливающих скопле-
ния рачков, Р.Р. Макаров и др. (1980) выделяют количественную нерав-
номерность переноса рачков во времени и фазы репродуктивного цикла, 
видя основную «внутреннюю» причину в образовании агрегаций по-
ловозрелых животных в необходимости спаривания и нереста. Однако, 
не считая возможным объяснить с этих позиций скапливание молоди 
криля, авторы допускают возможность существования иных факторов, 
препятствующих её рассеиванию.
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Районы высоких концентраций криля в западной части Индоокеан-
ского сектора Антарктики характеризовались низкими концентрациями 
фитопланктона (El-Sayed, Hampton, 1980). При интенсивном развитии 
планктонных водорослей («цветении»), по мнению других авторов (Ма-
каров и др., 1980; Козлов и др., 1983), рачки характеризуются большой 
подвижностью, рассредоточиваются в поверхностном слое и после от-
корма погружаются в более глубокие слои воды. Образование или рас-
пад скоплений эвфаузиевых в момент питания зависит от особенностей 
строения пищедобывательного аппарата (Нейман, 1980). 

Крупные скопления криля в зонах взаимодействия вод вблизи подня-
тий шельфа Антарктического полуострова не обнаружили корреляции 
с распределением температуры, солености, концентрации кислорода и 
фитопланктона (Witek et al., 1981). Вместе с тем районы высокой кон-
центрации криля в Индоокеанском секторе Антарктики (61–68о ю.ш., 
30–120о в.д.) совпадали с низкими значениями средневзвешенной по 
глубине температуры воды в слое 0–200 м (от 0 до -1,5 оС) (Naganobu 
Mikio, Nirano Toshoyuki, 1982).

В районе о-вов Баллени в условиях пакового льда концентрация ско-
плений криля оказалась связанной с освещенностью у поверхности 
(Takahashi Tadashi, 1979): автором приводится уравнение, аппроксими-
рующее эту связь.

Столь же многообразен характер вертикального распределения криля.
По наблюдениям в море Скотия (Латогурский и др., 1972), основная 

масса скоплений криля (93,2%) летом находится выше нижней грани-
цы термоклина. Аналогичное заявление сделано при исследованиях в 
Индоокеанском секторе Антарктики (Асеев, Химица, 1976). Целесоо-
бразность обитания рачков в поверхностных слоях воды, где вегетирует 
фитопланктон, априорно признается понятной и объясняется необходи-
мостью удовлетворения ими пищевых потребностей. Однако многими 
наблюдателями отмечено, что животные активно перемещаются, меняя 
глубину своего положения и агрегированность.

При визуальных наблюдениях стай криля, видимых на поверхности 
воды («пятен»), выявлено, что их образование происходит в суточном 
ритме (Osawa, 1968, цитир. по В.Я. Павлову, 1972; Шуст, 1969): они 
обнаруживаются утром и вечером. В полдень и в полночь происходит 
рассредоточение животных в поверхностном слое. По мнению В.Я. Пав-
лова (1972), вертикальные миграции рачков и образование ими стай свя-
заны с суточным ритмом питания. Рассеивание стай криля происходит 
в период активного откорма; после откорма эвфаузиевые вновь собира-
ются в стаи и погружаются в подповерхностные слои воды; в случае не-
достатка пищи рачки остаются в зоне откорма большую часть времени 
суток или вовсе её не покидают. 

Последующие исследования вертикального распределения криля осу-
ществлялись преимущественно с позиции его суточной изменчивости. В 
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качестве формальной причины, обусловливающей то или иное распре-
деление животных, принимались световые условия. Такой односторон-
ний подход к сложному явлению не мог не привести к противоречивым 
результатам. По наблюдениям одних авторов в разных районах, рачки 
совершают суточные вертикальные миграции, ночью концентрируясь 
в поверхностном (0–20 м) слое, днем опускаясь на глубины 50–200 м 
(Nast, 1979), 20–40 м (Kubota Katsuhiko, 1981). При выполнении гидро-
акустической съемки в западной части моря Скотия установлено, что 
в ночное время регистрируется в 3–4 раза меньше скоплений криля, 
чем в дневное (Klindt, Zwack, 1983). По данным других авторов, чет-
кой связи вертикального распределения криля со световыми условиями 
не выявлено (Witek et al., 1981; Roe, 1983). Вместе с тем специальные 
целенаправленные исследования изменчивости вертикального распре-
деления и плотности стай криля вблизи острова Южная Георгия с при-
менением калиброванного эхолота и эхоиндикатора позволили выявить 
существенные различия в характере суточных перемещений животных 
в слое 10–260 м на разных участках района (Everson, 1983). При стайном 
распределении в одних случаях площадь скоплений от дня к ночи значи-
тельно (почти в 8 раз) увеличивается (по-видимому, за счет изменения 
конфигураций стай, их «уплощения», связанного с миграцией животных 
к поверхности), а в других случаях она оставалась неизменной (т.е. ми-
граций не наблюдалось).

Как и в отношении причин и механизма распределения криля, све-
дения о размере его популяции и концентрации рачков противоречивы 
(Любимова, Шевцов, 1980). По косвенным расчетам, впервые выполнен-
ным на основании рационов усатых китов и их численности, суммарная 
биомасса криля составила 1350 млн. тонн (Pequegnat, 1958). Впослед-
ствии подобные и другие косвенные расчеты сделаны многими другими 
авторами. Согласно этим расчетам, суммарная биомасса криля в атлан-
тическом секторе Антарктики составляет 90–100 млн. т (Богданов, Лю-
бимова, 1978). Рассчитанные при этом значения плотности скоплений 
(2,5 г.м-3 в наиболее продуктивных участках, 0,5 г.м-3 – в промысловых 
районах) уступали таковым, полученным по ловам планктонными сетя-
ми Марром, что свидетельствует о несовершенстве тралов и об их низ-
кой уловистости и отсюда – о возможном занижении общей биомассы 
криля в этом секторе. На несовершенстве разноглубинного 31-метрово-
го трала конструкции ПИНРО, применявшегося для лова криля на пер-
вом этапе его промыслового освоения в море Скотия, указывали М.Я. 
Гройсман и др. (1969) и В.М. Туполев (1969).

По данным гидроакустических наблюдений, полученным нами в 
1972–1973 гг., суммарная биомасса криля лишь в ½ части Индоокеан-
ского сектора Антарктики составляла более 300 млн. т (Богданов, Люби-
мова, 1978). Как и в случае с атлантическими секторами «узким местом» 
в этих расчетах были данные о плотности криля.
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«Пятнистое» распределение, изменчивость размеров скоплений и 
концентрации в них рачков составляют препятствие для оценки обилия 
криля и в настоящее время, когда для его количественного учета ста-
ли применяться более совершенная гидроакустическая техника, осна-
щенная эхоинтеграторами, и более эффективные орудия лова. По этим 
причинам результаты учета рачков на ограниченных акваториях их аре-
ала, проводимые в ряде работ, представляют интерес лишь как частные 
случаи проявления характера распределения животных и не пригодны 
для суждения об их запасе в том или ином регионе. Для иллюстрации 
разброса получаемых при этом величин приведем несколько примеров. 
При равномерном распределении криля (отсутствии агрегаций) в юж-
ной части моря Уэделла (район Ледяной Гавани Атка) в январе-февра-
ле 1980–1981 гг. на площади в 4525 кв. миль (Siegel, 1982) его суммар-
ная биомасса оценена в 2,91 тыс. т (в пересчете на единицу площади 
– 0,8 г.м-2. В приостровных и приматериковых скоплениях в западной 
части атлантического сектора Антарктики биомасса криля в среднем мо-
жет составлять 2-10 кг.м-3, достигая максимальных значений до 30 кг.м-3 
(Rakusa-Susczczewski, 1980; Shulenberger, 1983). По данным гидроаку-
стической съемки в марте 1981 г. в восточной части пролива Брансфил-
да, биомасса криля на площади в 1735 кв. миль оценена в 258 тыс. т 
(средняя плотность рачков составила 41,4 г.м-2) (Kalinowski, 1984). 

Более сходные оценки обилия криля даются на основании крупномас-
штабных учетных съемок. Так, по результатам учета с помощью гидро-
акустического комплекса «Симрад» запас криля в западной Антаркти-
ке оценен в 210 млн.т, а рассчитанный на весь ареал рачка – около 440 
млн. т (Kalinowski, Witek, 1981а). В итоге акустических съемок в рамках 
программы FIBEX (первого этапа реализации программы BIOMASS), 
выполненных с 11 судов 11 стран в Тихоокеанском, Индоокеанском и 
Западно-атлантическом секторах Антарктики в январе-марте 1981 г. 
(Hampton, 1983), запас криля на обследованной акватории в 1,3 млн. кв. 
миль оценен в 78 млн.т. (средняя биомасса 17,5 г.м-2). Основная часть 
запаса сказалась сосредоточенной в водах между 60–80о в.д. Общая мас-
са криля в период исследований во всем ареале оценивается в 200–600 
млн. т. При этом указывается, что приведенные данные имеют характер 
предварительных и будут уточняться.

Сравнительно лучшая, чем прежде, изученность основных компо-
нентов экосистемы Антарктики – потребителей криля – позволила ряду 
исследователей в последние годы ориентировочно рассчитывать их сум-
марный рацион на более реальной основе, с учетом происходящих изме-
нений в экосистеме. Потребление криля китами и тюленями, наиболее 
детально рассмотренное Лоузом (Laws, 1977), составляло в недавнем 
прошлом соответственно 43 и 64 млн. т в год; причем китами до их мас-
сового истребления, по данным автора, выедалось ежегодно около 190 
млн. т криля, в связи с чем образовавшийся «излишек» его продукции 
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составил 147 млн. т. в год (Everson, 1977). Антарктическими птицами 
выедалось 14,7–20,3 млн. т криля в год (Everson, 1977), рыбами и каль-
марами – соответственно 28 и 50–54 млн. т, а суммарно всеми потре-
бителями без учета усатых китов (с использованием вышеприведенных 
литературных данных по рациону птиц и тюленей) – 165 млн. т (Люби-
мова, Шуст, 1980). В обзорной работе о биологических исследованиях в 
Антарктике К. Оденинг и Р. Баннаш (Odening, Bannash, 1981) приводят 
рассчитанные величины годового потребления криля усатыми китами 
в прошлом в диапазоне 174–190 млн. т, а после сокращения их числен-
ности – в пределах 33–43 млн. т, птицами – в целом 38,66 млн. т, в т.ч. 
пингвинами – 33,14, тюленями – вслед за Лоузом – 64 млн. т. Согласно 
этим авторам, освободившаяся в связи с истреблением основной массы 
китов продукция криля составляет 131–157 млн. т в год и, по современ-
ным оценкам, его добыча в количестве 100 млн. т в год не скажется от-
рицательно на состоянии экосистемы Антарктики.

Существенные коррективы в представления о запасе и продукции кри-
ля Н.М. Ворониной (1981) в результате произведенных ею расчетов кос-
венным путем на иной основе, чем другие исследователи, по продукции 
организмов того же трофического уровня. Согласно этим расчетам, про-
дукция криля в год составляет от 24 до 47 г.м-2, а средняя биомасса – от 13 
до 25 г.м-2. В таком случае в расчете на весь ареал (около 19 млн. кв. км) 
его продукция составит 456–893 млн. т, запас – 247–475 млн.).

Сопоставление значений годовой продукции криля, рассчитанных с 
использованием данных Н.М. Ворониной на площадь ареала криля и 
ориентировочных данных о количестве криля, выедаемого его основны-
ми потребителями (200 млн. т. в год), позволило сделать вывод о недои-
спользовании продукции криля (Lubimova, 1983; Любимова, 1985).

Наряду с этим, на основе математической модели трофических вза-
имодействий в антарктической экосистеме (Nagata Takesi, 1983) при 
заданных критических условиях (популяция криля не уменьшается) и 
наиболее вероятных значениях биомассы криля в 1 млрд. т, выедании 
его хищниками в количестве 110 млн. т в год, верхний предел вылова 
рачков определен в 110 млн. т в год.

В последующем проведенные выше величины выедания криля основ-
ными потребителями претерпели значительные изменения (Laws, 1985б 
1985а): возрастание их численности, особенно обилия птиц и тюленей, 
привело к увеличению суммарного потребления криля до 470 млн. т. 

Оценивая в целом состояние изученности распределения и запасов 
взрослой части популяции криля, нельзя не признать того факта, что 
имеющиеся к настоящему времени сведения дают лишь самое общее 
представление по этим проблемам и, будучи безусловно важными с точ-
ки зрения экспертных оценок, непригодны для более или менее строгих 
прогностических целей. Противоречивость мнений о внешних причинах 
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образования и распада агрегаций2 криля и данных о его концентрации и 
запасах в том или ином районе, на наш взгляд, обусловлена прежде все-
го эпизодичностью наблюдений и их ограниченностью в пространстве. 
В результате за частными, локальными явлениями (например, изменени-
ями положения скоплений в микро- и мезомасштабе и запаса в них кри-
ля) не просматривается закономерность развития процессов. Учитывая 
специфику объекта – огромный ареал и соответствующий ему размер 
популяции, неоднородность и изменчивость условий и распределения, 
а также предполагая, что существенные флуктуации распределения и 
запаса будут обусловлены, прежде всего, влиянием крупномасштабных 
океанологических процессов, логично ожидать выявление каких-либо 
закономерностей и тенденций в этих явлениях для прогностических 
целей на основании крупномасштабных и регулярных исследований – 
океанологических, гидроакустических и траловых съемок, при которых 
под контролем оказываются и пространственный, и временной аспекты 
изменений указанных характеристик.

В свете изложенного цель настоящих исследований заключалась в 
выявлении закономерностей изменений в хорологической структуре, 
размере и плотности взрослой части популяции в зависимости от факто-
ров, вероятно, их обусловливающих, по данным прямых наблюдений на 
примере исследованного региона.

1.2.1 Материал и методика
В работе использованы эхолотные записи и сведения об уловах криля, 

полученные в основном регионе в 1973, 1977–1984 гг., а также в процес-
се поисково-промысловых работ в море Космонавтов в 1983 г.

Количественный учет криля (как, впрочем, и других пелагических 
животных) лучше производить с помощью гидроакустического ком-
плекса, снабженного интегратором эхосигналов (например, комплекса 
«Симрад» и др.). Методика производства работ с такими комплексами 
прилагается к их техническим описаниям.

Однако еще большое число научно-исследовательских, поисковых и 
промысловых отечественных судов не обеспечено подобными комплек-
сами и имеют на борту эхолоты без интеграторов. Как показал опыт работ 
на научно-исследовательских судах АзЧерНИРО в Индоокеанском сек-
торе Антарктики, информация (эхозаписи), получаемая с помощью этих 
эхолотов, успешно может быть использована для количественного учета 
криля. Наряду с этим при эхолотировании получается весьма интересная 
информация о вертикальном и горизонтальном распределении скоплений 
рачков, концентрациях и параметрах скоплений и т.д., что в определенной 
мере оправдывает трудоёмкую обработку эхолент вручную.

2 В данном случае и далее речь идет об агрегациях, по своим масштабам превосходящих уровень 
отдельных стай, образование которых, как известно, обусловлено поведением животных.
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Методика количественного учета криля по эхозаписям и данным тра-
ловых уловов разработана в АзЧерНИРО первым автором и к.б.н. Асе-
евым Ю.П. и, в отличие от ранее предложенной (Асеев, 1976; Асеев, 
Самышев, 1978; Самышев, Асеев, 1980; Асеев и др., 1988), предусма-
тривает возможность учета рачков в различных типах скоплений (а не 
только в стаях) и предполагает, соответственно, иной способ расчетов. 
Методика в виде инструкции вошла в «Методические указания по сбору 
и первичной обработке в полевых условиях материалов по биологии и 
распределению антарктического криля» (1982) в кратком виде, в связи с 
чем авторы считают целесообразным изложить её полностью.

Гидроакустический поиск (с производством эхозаписей) осущест-
влялся на судах в исследованном регионе непрерывно как в ходе макро-
масштабных океанологических съемок (по меридиональным разрезам 
от кромки льда до 58–60о ю.ш., расположенном через 5о, и галсами, их 
связывающим), так и при выполнении мезомасштабных съемок в райо-
нах крупных скоплений криля. Непрерывные эхозаписи выполнялись и в 
процессе поиска последних (обычно в море Содружества), и в процессе 
работ в промысловом режиме. При этом техника поиска (галсирование) 
соответствовала инструкции, составленной А.В. Лестевым, П.С. Гюльба-
дамовым (1976). Во время съемок осуществлялись регулярные (обычно 
по показаниям эхолотов) контрольные траления тралом Айзекса-Кидда в 
модификации Самышева-Асеева3 и промысловыми крилевыми тралами.

Суда, работающие на поиске и промысле криля, оснащены разными 
эхолотами, отличающимися своими техническими характеристиками. 
Для производства количественного учета криля целесообразно исполь-
зовать эхолоты с узкой диаграммой направленности антенн, поскольку 
они позволяют получать записи на эхоленте с меньшим искажением 
параметров облучаемых скоплений криля. К таким эхолотам относят-
ся, например, «Сарган» (ВЧ тракт), «Омар», HAG-250, HAG-331. Так, у 
эхолота «Сарган» диаграмма направленности антенны при ВЧ тракте на 
уровне 0,7 по давлению равна 4ох4о, у «Омара» – 5ох5о, у HAG-331 – на 
уровне 0,5 по давлению – 10ох14о и т.д. 

Основная часть эхозаписей в наших исследованиях выполнена на эхо-
лотах HAG-331 и «Омар».

Для исключения искажений в записи эхолоты должны работать при 
минимально возможных значениях усиления и длительности импульса. 
В наших случаях эхолотирование на первом из названных эхолотов про-
изводилось при частоте импульсов 30 кГц и их длительности 0,5.10-3 с, 
на втором – соответственно – при 150 кГц и 0,05.10-3 с. 

Выбор диапазона глубины эхолотирования зависит от особенностей 
вертикального распределения криля в том или ином районе. В Индоо-
3 Сетная часть трала Айзекса-Кидда целиком изготовлена из мелкоячеистой (3,5 мм) дели, в 
связи с чем пропорционально увеличена длина трала до 29 м; а в кутце – вставная рубашка 
длиной 5 м из капронового газа № 7 (Самышев, 1993 б).
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кеанском секторе Антарктики скопления криля наиболее часто (в 95% 
случаев) встречаются в пределах 0–50–70 м и лишь изредка на глубине 
150–180 м. В связи с этим эхолотирование проводилось нами в диапазо-
не 0–200 или 0–300 м (в зависимости от типа эхолота).

Исходными для определения суммарной биомассы криля являются 
объем скоплений и их плотность. При определении параметров скопле-
ний, необходимых для расчета их объемов, следует знать тип скопления, 
его масштаб. Ясно, например, что чем крупнее скопление, тем с большей 
точностью будет измерена его протяженность по ходу судна, однако тут 
возникает другая трудность – возможность определения его конфигу-
рации в плане и по вертикали; представление о конфигурации крупных 
агрегаций можно получить лишь путём производства микромасштабной 
гидроакустической съемки на акватории, занятой скоплением. От типа 
скоплений зависит, как показал опыт, и их плотность.

По характеру эхозаписей скопления криля условно разделены нами 
на 3 типа (рис. 12): 

1) отдельные стаи, их высота в большинстве случаев составляет 1,5–
15 м, протяженность – 10–20–30 м; это наиболее плотные агрегации жи-
вотных, удаленные друг от друга на сравнительно большие расстояния;

2) развитые плотные скопления, представляющие, очевидно, резуль-
тат слияния большого числа стай (последние на эхоленте обнаруживают-
ся по более плотной запаси), протяженность этих скоплений колеблется 
от нескольких десятков метров до нескольких километров; высота – от 
нескольких метров до 20–50 м и более;

Рисунок 12. Образцы эхолотных записей криля. Эхолот HAG-331. Диапазон 0–200 м, интервал 
отметок 5 мин.; скорость судна около 9 узлов. Вверху – стаи и разреженные скопления, внизу – 
стаи и разлитые плотные скопления.
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3) разреженные, хорошо фиксируемые эхолотом, часто большой (до 
нескольких километров) протяженности, обычны в приповерхностном 
слое (0–20 м).

Общий объем скоплений криля в исследуемом районе есть произве-
дение объема облученных эхолотом скоплений на некий коэффициент, 
который равен отношению всей площади района и площади облучения 
в процессе гидроакустической съемки.

Объем мелких агрегаций (стай), которые «вписываются» по своим 
размерам в зону луча, рассчитывался по формуле для определения объ-
ема эллипсоида вращения:

      (м3),                              (1)

где  Lcк – протяженность скопления (в данном случае стаи), м; Н – его 
высота, м.

Объем облучаемой части крупных агрегаций рассчитывался, исходя 
из измеренных протяженности, высоты и ширины скопления. При этом 
облучаемая часть агрегации на галсе судна по своей форме может быть 
приравнена к прямоугольнику (либо к нескольким прямоугольникам – в 
случае изменения высоты скоплений), у которого (-ых) за ширину может 
быть принята ширина луча на глубине расположения скопления, а высо-
та (высоты) и протяженность считываются с эхоленты. 

Протяженность скопления (стаи или других типов скоплений) опре-
делялась по формуле:

                                                    (2)

где Vc – скорость судна, м/сек; Vл – скорость движения эхолентф, мм/
сек; lз – протяженность записи скопления (в т.ч. стаи), мм;   –  по-
правка, связанная с с полярной характеристикой эхолота; h – глубина на-
хождения скопления (в т.ч. стаи), т.е. расстояние от поверхности воды до 
середины высоты скопления, м; α – диаграмма направленности антенн у 
эхолота в килевой (диаметральной) плоскости, град.

Поправка приращения  в зависимости от h рассчитывалась по 
эмпирическим данным для каждого прибора. При измерении протяжен-
ности крупных агрегаций криля введение поправки приращения, учиты-
вая неглубокое расположение скоплений криля, не имеет существенного 
значения. При измерении же объема отдельных стай её неучет может 
привести к существенным ошибкам, поскольку её относительная вели-
чина в данном случае будет значительной. Так, например, для эхолотов 
HAG-331 поправка на приращение стаи, расположенной на глубине 50 
м, составляет около 9 м, а точнее:

2 · 50 м · tg 5o = 2 · 50 м · 0,0875 = 8,75 м.
При протяженности стаи в 10 м такое приращение составит почти 

90% её истинного значения, или 45% протяженности записи на эхоленте. 
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Для оперативного нахождения поправки на приращение стаи в за-
висимости от глубины её положения и определения её протяженности 
по протяженности записи в зависимости от скорости движения судна 
можно пользоваться составленными номограммами для того или иного 
эхолота. При построении второй из них следует соблюдать условие: ско-
рость протяжки эхоленты должна быть постоянной и для каждой скоро-
сти протяжки ленты строится своя номограмма. При снятии показаний 
(протяженности стаи) с этой номограммы следует вводить также и по-
правку на приращение (по первой номограмме). Например, при скоро-
сти судна 3 узла и протяженности записи 0,7 мм длина стаи на глубине 
50 м составит: 20 м – 8,75 м = 11,25 м. 

Высота (толщина) скопления находится с помощью масштабной ли-
нейки, установленной на самописце эхолота, либо с помощью обычной 
линейки с приведением результата к масштабу эхозаписи по вертикали 
исходя из диапазона работы эхолота и соответствующей ей эхозаписи на 
эхоленте.

Поправка  (ΔH) к высоте скопления (Н) находится по формуле:

                                                                                             (3)

(Условные обозначения те же, что и в формулах (1) и (2)).
Ввиду узкой диаграммы направленности антенн у эхолотов и неболь-

шой глубине погружения скоплений, поправка к высоте скопления весь-
ма незначительна и на практике ею можно пренебречь.

При считывании высоты скопления во избежание завышения резуль-
татов учета обычно не учитывается нижняя (хвостовая) часть записи, 
отличающаяся малой плотностью.

Ширина облучаемой части скопления находится по формуле:
                                                           (4)
где D – ширина облучаемой части скопления, м; h – глубина нахожде-
ния скопления, т.е. расстояние от поверхности воды до середины вы-
соты скопления, м; ɑ1 –  диаграмма направленности антенн эхолота 
в плоскости шпангоутов, град. Как видно, формула (4) отличается от 
формулы (2) определения поправки на приращение при определении 
протяженности стаи лишь тем, что вместо ɑ взята ɑ1. В случае, если 
у эхолота диаграмма направленности антенн имеет одинаковые значе-
ния и в килевой (диаметральной) плоскости и в плоскости шпангоу-
тов, т.е. ɑ = ɑ1, ширина облучаемой части скопления будет числен-
но равна вышеуказанной поправки на приращение, и, следовательно, 
для оперативного определения ширины облучаемой части скопления 
может быть использована та же номограмма, что и построенная для 
оперативного определения этой поправки. Такое возможно при работе 
с эхолотами «Сарган», «Омар» (см. ранее). Для эхолота HAG-331, име-
ющего диаграмму направленности антенн в плоскости шпангоута 14о 
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(а в килевой плоскости 10о) оперативное определение ширины облуча-
емой части скопления производилось по предварительно построенной 
номограмме для 

ɑ/2 = 7o; (tg 7o = 0,1258).
По выполненным измерениям и результатов уловов тралами произ-

водились расчеты параметров скоплений и интервалов между ними, 
биомассы и запасов криля. Расчеты производились на ЭВМ по двум 
программам при непосредственном участии ст. инженера-программиста 
лаборатории матмоделирования и программирования базы данных Аз-
ЧерНИРО Нощенко Г.С.

По первой программе производилась обработка данных эхозаписей 
на поисковых галсах в т.ч. во время переходов судна на съемках от стан-
ции к станции.

Входными данными первой программы были: 1) широта; 2) долгота 
1; 3) широта 2; 4) долгота 2; 5) дата; 6) скорость судна; 7) курс; 8) вре-
мя начальное; 9) время конечное; 10) размер эхоленты вертикальный; 
11) размер обследованного слоя по вертикали; 12) размер 5-минутного 
деления по горизонтали; 13) номер скопления; 14) длина скопления; 15) 
высота скопления; 16) длина интервала.

По второй программе осуществлялась обработка данных эхозаписей 
во время тралений.

Входным данными второй программы были: 1) номер рейса; 2) номер 
станции; 3) номер трала; 4) широта; 5) долгота; 6) дата; 7) время лова на-
чальное; 8) время лова конечное; 9) глубина места; 10) температура воз-
духа; 11) температура воды; 12) направление ветра; 13) скорость ветра; 
14) волнение; 15) орудие лова; 16) скорость траления; 17) курс траления; 
18) количество ваеров; 19) угол наклона ваеров; 20) глубина траления; 
21) угол; 22) номер скопления; 23) длина скопления; 24) высота скопле-
ния; 25) длина интервала.

На основе имеющихся данных проводился следующий обсчет:
1. Расчет масштаба записи на эхоленте по вертикали:

                                                          (5)
где Н1 – предел глубины эхолотирования, м; Н2 – ширина эхоленты, мм.

2. Расчет масштаба записи на эхоленте по горизонтали:
а) приведение скорости судна, выраженной в узлах в м/cек:

                                              (6)
где V1 – скорость судна, узлы (мили/час);1852  – количество метров в 
миле; 3600 – количество секунд в 1 часе.

б) расчет количества секунд, соответствующих на эхоленте интервалу 
в 1 мм:
                                                        (7)               
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где 300 – количество секунд в 5 мин (стандартный интервал на эхоленте); 
L2 – длина интервала на эхоленте между 5-минутными отметками, мм.

в) расчет количества метров, приходящихся на 1 мм эхоленты по го-
ризонтали:
                                  L = Vc * K (м/мм)                                          (8)

3. Расчет объема скопления криля: 
                                 (9)                                
где Hi – размер скопления криля на эхоленте по вертикали, мм; Li – раз-
мер скопления криля на эхоленте по горизонтали, мм; и  – 
поправки горизонтальной протяженности и ширина луча эхолота в пло-
скости шпангоутов для эхолотов, м.

4. Расчет суммарного объема скоплений криля на протяжении трале-
ния на галсе:
                                                       (10)

5. Расчет длин интервалов между скоплениями криля: 
                                                 LPi = Ri* Lз -  ,                                      (11)

где Ri – длина интервала между записями криля на эхолоте, мм; 
– см. п.3.

6. Расчет суммарной длины интервалов между скоплениями криля:
                                                              (12)

7. Расчет объема воды, проходящей через трал (объем облова):
              Vв = Sтр V1.*1852/60*T = Sтр * Lтр  (м3)            (13)
где T – продолжительность траления, мин.; Sтр – площадь входного от-
верстия трала4, кв. м; Lтр – протяженность траления, м;

8. Расчет длины скопления криля во время траления:
                                            Lск = Li * Lз –  (м)                                                    (14)
9. Определение биомассы криля в скоплениях:

                                                                             (15)
                 
где U – улов, г.

10. Определение средневзвешенной биомассы криля на пути трале-
ния:
                                                          (16)
где Lтр . Sтр = Vв  –  определено в п. 7.

11. Определение суммарной биомассы криля на пути эхолотирования 
(на поисковом или промысловом галсе):     
                                             Zc = Ps * V (г),                                             (17)

4 У трала Айзекса-Кидда в нашей модификации она составляла 6,5 м2. Для промысловых тралов 
бралась площадь входного отверстия мелкоячейной крилевой вставки или крилевой приставки 
по данным, представленным для той или иной конструкции трала отделом добычи Управления 
«Югрыбпромразведка». (Составляла от 30 до 50 м2).

1

1



52

где Ps – биомассы криля в скоплениях (п. 9); V – суммарный объем ско-
плений криля (п. 4),

или    Zc = Pс/в *Vэ (г),                                                          (18)
где Pс/в – средневзвешенная биомасса криля на пути траления (п. 10); Vэ 
– объем воды на пути эхолотирования, численно равный произведению 
ширины облучения на путь (галс) и среднюю высоту скоплений.

12. Определение суммарной биомассы криля в исследованном районе 
или его части:

                                                             (19)
где Zc – суммарная биомасса криля на пути эхолотирования, г; Sp – пло-
щадь обследованного района или его части, м2;  Sэ – площадь эхолоти-
рования, численно равная произведению ширины облучения на суммар-
ный путь поиска, м2.

13. Определение средневзвешенной биомассы криля в районе или его 
части:

                                      (20)
где Bz и Sp определены в п. 12.

14. Расчеты методами математической статистики при анализе число-
вых результатов.

Для выявления закономерностей распределения скоплений криля дан-
ные по объемам скоплений, их протяженности, результатам тралений нано-
сились на карты, после чего производилось их сопоставление с данными по 
гидроструктуре – полем вихря поверхностного  слоя вод, рассчитанным по 
фактическим течениям В.А. Брянцевым (Брянцев, Самышев, 1977) к нашим 
материалам по 1973 г., и картами геострофических течений, выполненными 
по фактическим наблюдениям в 1977–1984 гг. В.А. Ледниченко, Н.А. Ряб-
чиковой и А.С. Пелевиным к материалам по соответствующим годам.

В указанные годы в основном регионе в общей сложности выполнено 
10 макромасштабных гидроакустических, траловых и океанологических 
съемок, 10 мезомасштабных траловых и гидроакустических съемок и 1 
макромасштабная комплексная съемка (океанологическая, траловая и 
гидроакустическая), в море Космонавтов выполнено 3 мезомасштабные 
траловые и гидроакустические съемки. Материалы этих съемок и легли 
в основу настоящего раздела работы.

Общая площадь, охваченная исследованиями в основном регионе, 
колебалась в разные годы в пределах 634–1289,4 тыс. кв. км, протяжен-
ность гидроакустического поиска на макромасштабных съемках – в пре-
делах 4,6–9,2 тыс. км, количество тралений – в пределах 130–250, общее 
количество измеренных стай криля за весь период исследований (вклю-
чая измерения в районе моря Космонавтов) – около 150 тыс.

К анализу привлечены данные по размерной структуре криля за ис-
следованный ряд лет, подготовленные по просьбе автора ст. лаб. с в/o 
В.С. Ефимовым.
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1.2.2. Результаты исследований и их обсуждение
Обитая в поверхностном слое (Асеев, Химица, 1976), взрослая часть 

популяции криля в пределах исследованного региона перемещается по 
сложной траектории. Основной дрейф животных происходит, очевидно, 
по часовой стрелке в границах региона (Масленников, 1980). Процесс 
перемещения животных усложняется наличием на акватории региона 
системы локальных круговоротов вод разного направления. Однако при 
этом остается несомненным очевидный факт постепенной экспатриации 
животных составляющими течений на север, хорошо проявляющийся в 
закономерных изменениях как в структуре и плотности скоплений, так и 
в размерно-возрастной структуре популяции.

При определенных условиях образуются агрегации криля разного 
масштаба, состоящие из приведенных ранее типов скоплений в различ-
ных комбинациях. Агрегации криля, представленные скоплениями всех 
трех типов, обнаруживались в разных участках исследованного региона. 
Однако отмечено, что доля рачков, представленных отдельными стаями 
скоплениями третьего типа (разреженными скоплениями), возрастает в 
направлении с юга на север. В океанической зоне, значительно удален-
ной от прибрежной, эти формы скоплений являются преобладающими. 
По наблюдениям в промысловых участках скопления рачков не остают-
ся долго неизменными, происходит их постоянная трансформация, обу-
словленная суточными явлениями. Интенсивный распад скоплений на 
значительной площади в регионе мог происходить в считанные часы, 
независимо от времени суток, при резких перестройках барического 
поля, штормовых ветрах.  Связи со сказанным предположение Марра о 
формировании стай животных на личиночных стадиях развития и дли-
тельное их существование, по-видимому, если и имеет место, возможно 
лишь в участках с очень стабильными гидрологическими условиями. 
В большинстве же случаев мы сталкивались с явлениями постоянного 
распада и новообразования скоплений. Само возникновение стай, не-
сомненно, обусловлено активным действием рачков (Marr, 1962), о чем 
свидетельствует сравнительно однородный размерный состав рачков в 
уловах, получаемых в «точке» планктонными сетями, либо при облове 
отдельных стай тралами. Аналогичное заключение об однородности со-
става рачков в стаях сделано В.В. Шевцовым и Р.Р. Макаровым (1969) 
при работе в море Скотия. Различные стороны проявления активного 
действия рачков в стаях рассмотрены советскими, а впоследствии и 
американскими исследователями-аквалангистами (Несис, 1985). По 
данным подводных наблюдений, для рачков характерен активный поиск 
корма, обусловливающий значительные вертикальные и горизонталь-
ные миграции животных. При этом отмечено, что формирование стай 
из одноразмерных особей из имеющейся смеси разноразмерных рачков 
связано с различиями в скорости плавания последних: в процессе актив-
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ного перемещения более крупные особи, имеющие большую скорость 
плавания, отделяются от более мелких и менее подвижных.

По данным Ю.П. Асеева (1978) в ночное время суток далеко не все 
рачки мигрируют к поверхности: соотношение между числом стай, за-
фиксированных днем и ночью, составляет 2,4 : 1. Это подтверждается и 
нашими наблюдениями. Вместе с тем в поведении криля остается еще 
много неясным. Так, например, нами не найдено объяснение наблюдав-
шимся изменениям вертикального распределения рачков в заливе Прюдс 
в конце марта – начале апреля 1978 г. В начале указанного периода на-
блюдалось увеличение глубины залегания слоя термоклина, а затем его 
исчезновение. По мере его опускания отмечалось возрастание глубины 
погружения скоплений криля – независимо от времени суток – до 150-
180 м, а с исчезновением термоклина стали отмечаться случаи образова-
ния его скоплений ночью у поверхности.

Судя по состоянию гепатопанкреаса и наполнению желудочно-ки-
шечного тракта рачков, их наиболее интенсивное питание наблюдается в 
максимумах концентрации водорослей, продвигающихся на юг по мере 
отступления кромки льда. Так называемый «зеленый» криль (животные 
с увеличенным гепатопанкреасом, окрашенным в зеленый цвет – резуль-
тат интенсивного питания фитопланктоном) особенно часть встречается 
на больших пространствах в прибрежной зоне исследованного регио-
на до конца января – начала февраля. В последующем, согласуясь со 
спадом явлений «цветения» (последние встречаются лишь локальных 
небольших участках, обычно у кромки льда), наполнение желудочно-ки-
шечного тракта снижается, в популяции вновь доминирует «красный» 
криль.

По результатам определений жирности рачков, выполненных нами 
в одной из агрегаций криля в районе залива Прюдс (площадью в 1300 
км2) в 1978 г., процесс откорма животных в разных её участках протекал 
с разной интенсивностью: жирность рачков сходного размера, пола и 
биологического состояния в них различна, а диапазон колебаний превы-
шал порядок (от 2,5 до 57,0% в расчете на сухое вещество). Различая в 
упитанности связываются нами с различиями в биологической активно-
сти животных (см. следующий раздел этой главы). В пределах агрегаций 
распределение более мелких скоплений неравномерно, как неоднород-
ны гидроструктура и распределение фитопланктона (см. далее).

Сопоставление разнообразных собственных наблюдений и литера-
турных сведений позволяет объяснить причину неоднозначного поведе-
ния животных при одних и тех же условиях среды, отмеченного нами 
и другими авторами, качественными различиями животных в моменты 
наблюдений, выражающимися, прежде всего, в степени их накормлен-
ности и упитанности: в случае слабой накормленности и упитанности 
рачки совершают активные миграции в поисках пищи (обычно к по-
верхности, либо, как в описанном нами случае опускания и последую-
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щего разрушения термоклина и вероятного опускания фитопланктона, 
- на глубины) и при её нахождении рассеиваются, активно питаясь; в 
противном случае они держатся стайно в подповерхностном слое; не-
однородность пищевых условий является в конечном итоге причиной 
асинхронного пищевого поведения животных, порождая у исследовате-
лей противоречивые представления о его связи с факторами среды, в том 
числе и с пищевыми.

Размерный состав взрослой части популяции криля по данным тра-
ловых уловов в исследованном регионе представлен особями длиной от 
16 до 65 мм. В масштабе региона в целом размерно-возрастная струк-
тура рачков изменяется в определенной последовательности: размер 
и возраст животных имеют тенденцию к увеличению в направлении с 
юга на север (Асеев, 1978). На фоне указанной тенденции наблюдается 
и случайное распределение рачков: преобладание молоди на отдельных 
участках северной части ареала, взрослых – в южной и т.д. (При этом со-
ответственно – нерест рачков наблюдается практически в любой части 
ареала, см. ранее).

Ранее нами (Брянцев, Самышев, 1977) при сопоставлении распреде-
лений скоплений криля по данным наблюдений в январе-феврале 1973 г. 
с полем относительного вихря, рассчитанного по фактическим течениям 
для летнего зонального типа атмосферной циркуляции, была достаточно 
четко выявлена динамическая предпосылка образования этих скоплений.

Вся акватория исследованного региона (рис. 13) четко разделялась на 
две зоны: от 60 до 80о в.д. с преобладающей антициклонической завих-
ренностью и от 80 до 100о в.д. с преобладанием завихренности цикло-
нической. Признаки последней также обнаруживались западнее 60о в.д.  

Как видно из рисунка, в распределении скоплений криля и сетного 
сестона, представленного в пробах главным образом фитопланктоном, 
а также мезозоопланктоном, существует определенная закономерность. 
Высокие биомассы сетного сестона (500 мг.м-3 и более) приурочены к 
периферии зоны с преобладающей циклонической завихренностью 
(восточная часть региона) и обусловлены интенсивным развитием фито-
планктона при наличии вертикального перемещения вод под слоем ярко 
выраженного термоклина (см. следующую главу). Смещение основных 
масс скоплений сестона в восточную и северо-восточную окраины зоны, 
очевидно, связано в Антарктическим циркумполярным течением.

Концентрация сестона в зоне с преобладающей антициклонической 
завихренностью, напротив, наименьшие (менее 100 мг.м-3), и лишь в се-
веро-западной части зоны наблюдалось некоторое увеличение его био-
массы до 200–500 мг.м-3.

А противоположность сестону, основная масса обнаруженных ско-
плений криля наблюдалась в зоне с преобладающей антициклониче-
ской завихренностью (западная часть района). Причем они отличались 
здесь большими размерами, достигая в поперечнике 40–60 миль и были 
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представлены разным количеством (от 10 до 70) стай, расположенных 
в верхнем 50–100-метровом слое. Размеры стай были различными. Вы-
сота из колебалась в пределах 2–40 м, составляя в среднем около 10 м, 
протяженность – от 16 до 16 до 170 м, в среднем около 30 м. Стаи в ско-
плениях находились друг от друга на разном расстоянии – от нескольких 
метров до нескольких сотен метров. В восточной части региона (зона 

Рисунок 13. Распределение скоплений криля и динамическая карта течений в 1977 г. (А) и 1980 г. 
(Б). 1 – плотные разлитые скопления; 2 – разреженные скопления; 3 – стаи; 4 – районы промыс-
ловых агрегаций; 5 – границы льдов; 6 – изобары. Штриховая линия – границы мезомасштабной 
съемки.
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преобладающей циклонической завихренности) скопления криля встре-
чались редко, к тому же они были незначительных размеров и состояли 
из единичных стай. Приуроченность крупных скоплений криля к зоне 
с преобладающей завихренностью, несомненно, следует рассматривать 
как результат скапливающего воздействия в антициклонических вих-
рях. Согласование картины распределения сетного сестона и криля по 
данным конкретной съемки с рассчитанным полем завихренности сви-
детельствует об устойчивости упомянутой закономерности в сезонном 
масштабе.

Материалы последующих экспедиций позволили, с одной стороны, 
подтвердить выявленную связь, с другой – установить роль других форм 
движения поверхностных вод в распределении криля (Самыщев, 1983).

Как видно из рисунка 14, в феврале-марте 1977 г. по данным съемки, 
выполненной в 11-ом рейсе РТМ-А Чатыр-Даг», обширные промысло-
вые скопления криля располагались в заливе Прюдс, в зоне с ярко вы-
раженной антициклонической циркуляцией поверхностного слоя вод. В 
агрегациях большую долю составляли скопления второго типа. Агрега-
ции характеризовались очень высокой плотностью (средневзвешенная 
биомасса рачков на этом участке составляла более 1500 мг.м-3, а суммар-
ная биомасса криля лишь в наиболее плотной части агрегации – 5 млн. т 
(рис. 21; табл. 2) и большей устойчивостью в пространстве и времени 
(существовали практически все лето). В океанической части подобные 
агрегации не обнаруживались. Наряду с этим здесь какой-либо четкой 
связи между характером распределения скоплений криля и циркуляци-
ей вод не выявлено. Небольшие по размеру и различные по плотности 
скопления сравнительно равномерно распределились по её акватории, 
независимо от направления циркуляции вод. Отсутствие вышеуказан-
ной связи в океанической зоне в исследованный период объясняется, не-
сомненно, неустойчивостью динамических явлений в гидросфере (как 
результат таковых в атмосфере). В пользу такого заключения свидетель-
ствует и сравнительно низкий в целом уровень развития фито- и мезозо-
опланктона в океанической зоне в этот период и отсутствие связи между 
распределением их максимумов и характером циркуляции вод (рис. 31 
а; рис. 60). Подобная закономерность наблюдалась и в последующий се-
зон в январе и феврале-марте 1978 г. (рис. 14 б, в). Как и в предыдущий 
сезон, устойчивые промысловые скопления криля располагались в зали-
ве Прюдс, однако океанографическая ситуация здесь была изменчивой: 
антициклон, выявленный в период первой съемки в январе, сменился 
циклоном в период второй – в феврале-марте. Промысловые агрегации 
по своим количественным характеристикам значительно уступали агре-
гациям в 1977 г. Средневзвешенная биомасса рачков в них составляла в 
январе 260 г.м-2, а в феврале-марте – 380 г.м-2 (табл. 2, рис. 21 I). 

Крупные и плотные агрегации рачков в этот период были обнаруже-
ны и в океанической зоне, на значительном удалении от берега, где судно 
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имело уловы криля, соответствовавшие уловам в заливе Прюдс. (Пред-
ставление о сравнимости агрегаций криля в прибрежной и океанической 
зонах дает рисунок 15). Однако из-за неустойчивой гидрометеорологи-
ческой обстановки в открытом океане (после первого же шторма) прои-
зошел распад этих агрегаций. С аналогичными ситуациями мы встреча-
лись неоднократно и в последующие годы исследований. Несомненно, 
продолжительность существования обширных скоплений здесь невели-
ка и соизмерима с синоптическим периодом. Неустойчивость гидроло-
гической структуры в целом в океанической зоне и является, очевидно, 
причиной постоянного разрушения появляющихся агрегаций рачков и в 
конечном итоге диффузии их большей части на границе ареала.

В отличие от рассмотренных сезонов, в последующие 4 сезона в при-
брежной зоне преобладала циклоническая циркуляция, в связи с чем 
представляется интересным рассмотреть характер распределения криля 
в данные сезоны.

В сезон 1978/1979 гг. промысловые скопления рачков располагались 
по линии северной границы залива Прюдс (рис. 14). Причем они не 
были «компактными», как в предшествующие два сезона, а представле-
ны мелкими агрегациями. Уловы промысловых судов в районе в целом 
значительно уступали уловам в предшествующие сезоны (в среднем 29 т 
за судосутки лова против 50 т), однако концентрация криля в локаль-
ных плотных агрегациях была сравнительно высокой – более 700 г.м-2 
(рис. 21 I, I). Благодаря работе двух научных судов (РТМ-А «Чатыр-Даг» 
и НПС «Мыс Островского») и промыслового флота в сезон 1978/1979 
представилась возможность осуществить наблюдения за трансформаци-
ей во времени скоплений как в районе залива Прюдс, так и некоторых 
обнаруженных скоплений в океанической зоне. В районе залива Прюдс 
крупные агрегации криля в декабре и январе располагались как в са-
мом заливе (координаты центральной точки 66о ю.ш. 72о в.д.), так и в 
океанической зоне (63о ю.ш. 75о в.д.), на траверсе залива (рис. 16 а, б). 
В феврале (рис. 16 в) скопление в океанической зоне, частично распа-
даясь, сдрейфовала на юго-восток, а скопление из залива Прюдс, также 
частично распадаясь, переместилось на северо-восток. В обоих случая 
смещение скоплений четко согласовывалось с направлением движения 
вод (см. рисунок 14). В марте (рис. 16 г) скопления криля обнаружи-
вались лишь северо-восточнее моря Содружества. Большинство агрега-
ций, обнаруженных в океанической зоне, распадалось в течение несколь-
ких дней при относительно спокойной погоде (в отсутствие штормов). 
Наиболее крупные и плотные из них были обнаружены на НПС «Мыс 
Островского» 2 декабря 1978 г. между 61–62о ю.ш. и 60–65о в.д. (рис. 16 
а). В течение трех недель с судна осуществлялось наблюдение за эти-
ми скоплениями. Плотность агрегаций была так высока (до 2 кг.м-3), что 
уловы судна за 3–8 минут траления составляли 6–13 т. Протяженность 
отдельных плотных разлитых скоплений достигала 200–700 м. В ус-
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Рисунок 14. Распределение скоплений криля и схема геострофических течений и завихренности 
поля геострофических течений (rot ±ζ.10-7.с-1, + - антициклон, - – циклон) в разные годы наблю-
дений. Условные обозначения: 1 – номера промысловых участков, 2 – плотные разлитые скопле-
ния, 3 – разреженные скопления, 4 – стаи криля, 5 – изолинии течений, 6 – кромка льда. Штрихо-
вой линией на рисунке для 1980 года очерчены границы мезомасштабной комплексной съемки.
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Таблица 2. Количественные характеристики популяции криля в регионе

Год, 
месяц

Участок 
региона*)

Площадь
(1010 м2)

Средняя 
биомас-

са в 
стаях,
г.м-3

Средняя биомасса
(г.м-3) в зоне 

траления и её 
квадратическое 

отклонение

Сред-
невзве-
шенная 

биомасса 
на пло-
щади,
(г.м-2)

Запас,
млн. т

(г.м-3) σ

1 2 3 4 5 6 7 8

1977,
февраль-

март

Океаническая зона 88,0 - 25,0 - 85,2 75,0
Море Содружества 13,0 - 40,0 - 154,0 20,0

Агрегация I
(75o E, 67o S) 0,32 - 80,0 12,0 1587,3 5,0

ИТОГО: 101,32 - - - - 100,0

1977-
1978,

декабрь-
январь 

(1-я съем-
ка)

Океаническая зона 50,5 100,8 24,8 4,2 100,8 50,8
Море Содружества 12,8 42,0 20,4 2,0 48,6 6,22

Агрегации:
 I (74o E, 67o S) 0,073 48,3 22,5 1,6 156,2 0,110
II (75o E, 67o S) 0,013 40,0 21,6 1,5 34,0 0,004
III (74o E, 68o S) 0,036 46,2 38,2 2,5 534,2 0,192
IV (63o E, 67o S) 0,004 54,6 37,6 2,6 708,8 0,029

ИТОГО: 63,426 - - - - 57,355

1978,
февраль-

март
(2-я съем-

ка)

Океаническая зона 50,5 20,2 7,1 1,1 16,8 8,48
Море Содружества 12,6 96,6 36,8 3,3 58,2 7,33

Агрегации:
 V (77o E, 67o S) 0,06 86,5 27,7 1,7 178,5 0,107
VI (74o E, 68o S) 0,24 47,9 22,5 1,4 437,4 1,05

ИТОГО: 63,4 - - - - 16,967

1979,
февраль

Океаническая зона 67,3 33,0 8,8 2,9 27,1 18,23

Море Содружества 10,5 48,4 12,8 9,0 34,0 3,57
Агрегации

 I (72o30’E, 67o 

30’ S) 0,13 30,8 13,0 7,2 79,5 0,103

II (79o E, 66o S) 0,13 66,0 19,1 8,5 2200,0 2,86

ИТОГО: 78,06 - - - - 24,763
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1 2 3 4 5 6 7 8

1980, 
январь

Океаническая зона 96,4 12,2 7,7 6,5 10,5 10,12
Море Содружества 11,8 12,2 8,7 13,9 16,6 1,96

Агрегации:
I (60o E, 66o S) 1,1 29,0 7,5 3,3 48,1 0,53

II (75o E, 67o 30’) S 0,4 15,6 8,0 3,5 57,8 0,23
ИТОГО: 109,7 - - - - 12,84

1981,
январь-

март

Океаническая зона 117,7 56,1 5,4 4,3 14,0 16,48
Море Содружества 10,9 119,0 7,1 - 18,6 2,02

Агрегации:
I (65o E, 67o S) 0,2 143,0 5,4 4,7 42,5 0,085

II (70o E, 67o S) 0,11 30,6 6,0 5,2 123,6 0,136
III (73o E, 67o S) 0,03 90,1 9,0 7,8 28,3 0,009

ИТОГО: 128,94 - - - - 18,73

1981-
1982,

декабрь
-январь

Океаническая зона 67,3 68,0 6,2 5,3 12,7 8,56
Море Содружества 15,7 22,0 10,0 - 21,7 3,41

Агрегации:
I (62o E, 66o 30’ S) 0,7 27,7 8,2 1,9 34,0 0,238

II (67o E, 66o 30’ S) 0,4 39,8 8,8 2,0 38,.3 0,153
ИТОГО: 84,1 - - - - 12,351

1982-1983
декабрь-
январь

Океаническая зона 100 70,0 3,4 - 50,4 50,4
Море Содружества 12,6 90,0 12,8 - 21,0 2,65

Агрегация  I
(70o E, 67o S) 0,08 117,8 30,6 - 58,4 0,047

ИТОГО: 112,68 - - - - 53,097

1983-
1984,

декабрь
-февраль

Океаническая зона 66,9 144,0 1,4 - 24,2 12,3
Море Содружества 11,9 143,0 2,4 - 67,6 8,04

Агрегация I
(70o E, 67o S) 0,5 175,0 10,0 - 153,4 0,77

ИТОГО: 79,3 - - - - 21,11

1985,
февраль

Море 
Содружества**) 12,3 - 2,7 - 41,1 5,1

1986,
февраль

Море 
Содружества**) 9,4 - 4,7 - 36,6 3,44

1987,
февраль

Море 
Содружества**) 10,5 - 4,5 - 18,3 1,92

Таблица 2. Окончание

* Положение скоплений см. на рис. 14. Северная граница моря Содружества принята по 66о00’ 
ю.ш., севернее которой (до 60о ю.ш.) расположена океаническая зона региона. Показатели для 
океанической зоны и моря Содружества даются без учета агрегаций. 
** Океаническая зона не исследовалась, промысловых агрегаций не обнаружено.
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Рисунок 15. Протяженность по курсу судна (вверху) и объем (внизу) агрегаций криля в декабре 
1977 – марте 1978 г. (объединенные данные по двум съемкам).
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Рисунок 16. Распределение промысловых скоплений криля в декабре 1978 г. (а), январе (б), 
феврале (в), марте (г) 1979 г. по результатам наблюдений на РТМ-А «Чатыр-Даг», НПС «Мыс 
Островского» и промысловых судах. Условные обозначения: 1, 2, 3, 4 – объемы агрегаций – со-
ответственно 103, 104, 105, 106 м3.
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Рисунок 17. Распределение скоплений криля (вверху), биомассы фитопланктона (мг.м-2) в слое 
0–100 м (в центре) и карта геострофических течений в поверхностном слое вод в районе агре-
гации I в 180 г. (её положение см. на рис. 14 д) (внизу) по результатам мезомасштабной съемки. 
Степень агрегированности скоплений криля условно отражена разной интенсивностью штри-
ховки.

ловиях сравнительно спокойной гидрометеорологической обстановки 
агрегации криля отличались неустойчивостью: просуществовав 2–16 
часов, они распадались на отдельные стаи, при этом часть животных 
рассеивалась в приповерхностном слое, затем они вновь образовывали 
плотные скопления, причем без видимой связи со временем суток. 

Скопления рачков были представлены, главным образом, половозре-
лыми особями, более 90% их численности составляли животные длиной 
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Рисунок 18. Изменение положения агрегации криля в м. Космонавтов с января по март 1983 г. 
Условные обозначения: I, II, III – положения агрегации соответственно 11.01.83 г., 24.01.83 г. и 
05.03.83 г; 1 – граница зоны «цветения»; 2 – кромка льда.

Рисунок 19. Протяженность (вверху) и объем (внизу) скоплений криля в агрегации I в 1977 г. 
(её положение см. на рис. 14а). Условные обозначения: протяженность – I – менее 400, 2 – 400-
1000,3 – 1000–3000, 4 – 3000-4000, 5 – 4000-6000, 6 – более 6000 м; объем – 1 – 1000, 2 – 10000, 
3 – 100000, 4 – 1000000 м3.

45–60 мм. Агрегации перемещались течениями в юго-западном направ-
лении со скоростью 3 миль в сутки (в этом же направлении происходил 
дрейф айсбергов). Как видно из рисунка 14, перенос скоплений осущест-
влялся вдоль восточной периферии циклонического круговорота, на-
блюдавшегося на северо-западном участке региона (62о ю.ш. 60о в.д.). К 
23 декабря они оказались в 63 милях к юго-западу от исходного участка. 
При этом произошло снижение их плотности и размеров. В январе 1979 
г. некоторая часть этих скоплений обнаруживалась в районе 63о ю.ш. 
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60о в.д. (рис. 16 б). Описанный случай дрейфа скоплений рачков к югу 
интересен с точки зрения понимания схемы жизненного цикла криля и 
свидетельствует о том, что, во-первых, перенос скоплений криля имеет 
сложную траекторию (не только на север и северо-восток), во-вторых, 
не исключена возможность возврата отдельными потоками в течениях 
к прибрежной зоне как нерестящихся рачков, так и их икры и личинок, 
и таким образом, повышения эффективности пополнения запасов криля 
(за счет повышения эффективности нереста в мелководной зоне и повы-
шения выживаемости молоди благодаря более высокой обеспеченности 
её пищей в случае смещения на юг синхронно с продвижением макси-
мума вегетации). 

В конце марта наблюдения прекратились в связи с интенсивным льдо-
образованием.

Рисунок 20. Распределение частот протяженности крилевых скоплений в океанической зоне и 
прибрежных агрегациях I и II в 1980 г. (их положение см. на рис. 14 д). (Максимум частот для 
скоплений протяженностью более 300 м связан с тем, что они даны для них в сумме).
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В следующие три года из рассматриваемых четырех лет крупные при-
брежные промысловые скопления криля наблюдались преимуществен-
но в западной части моря Содружества (рис. 14), правда, менее значи-
тельные агрегации обнаруживались в иные годы (1980, 1981 гг.) и в его 
центральной части (рис. 14).  Несмотря на обширность агрегаций в от-
дельных случаях (например, агрегация I в 1980 г., рис. 14), их плотность 
в эти годы уступала таковой в агрегациях в предшествующие годы, сред-
няя биомасса рачков в них колебалась в пределах 35-87 г.м-2 (рис. 21 I, 
I). Аналогичное распределение криля наблюдалось и в последующий 
1983 г. (рис. 14), несмотря на то, что как в прибрежной зоне, так и в оке-
анической наблюдались выраженные антициклонические круговороты 
поверхностного слоя вод.  При этом плотность прибрежных агрегаций 
оставалась на уровне предшествующих трех лет (58 г.м-2) (рис. 21 I, I).

Таким образом, в отличие от океанической зоны, в прибрежной зоне 
региона в течение семи сезонов наблюдалось образование промысловых 
скоплений, местоположение и плотность которых в значительной степе-
ни зависели от типа циркуляции вод. Постоянное образование скоплений 
криля и их продолжительное существование в этом районе, без сомне-
ния, объясняется орографическим фактором (главным образом глубокой 
изрезанностью береговой линии), придающим системе циркуляции вод 
большую устойчивость. Выявленные же различия в местоположении и 
характере скоплений криля при разных типах циркуляции объясняют-
ся различиями в динамической структуре круговоротов (Брянцев и др., 
1983). Анализ гидрологических данных позволил авторам установить, 
что при антициклонической циркуляции вод в наибольшей степени ре-
ализуется вероятность образования затишных, благоприятных для ак-
кумуляции планктеров, зон, чем в случае циклонических круговоротов. 
Причем образование таких зон в последних зависит от интенсивности 
развития циклона. В случаях интенсивной циклонической циркуляции 
(как мы видели ранее) скопления распадаются очень быстро. В зонах, 
где преобладают прямоточные течения, вероятность сохранения скопле-
ний еще ниже. Исходя из изложенного, становится понятным, почему 
оказались неустойчивыми во времени большинство обнаруженных ско-
плений в океанической зоне исследованного региона.

Резюмируя изложенное, можно было бы сделать формальный вывод: 
лучшие условия для образования обширных агрегаций создаются в слу-
чаях устойчивой антициклонической циркуляции, несколько хуже – в 
циклонической, их распад происходит в прямоточных течениях и в слу-
чаях штормов; последнее наиболее вероятно в океанической зоне. Од-
нако такое объяснение исключает роль в образовании агрегаций самих 
рачков, способных активно перемещаться в пространстве. 

При сопоставлении данных о распределении криля и фитопланктона 
по результатам комплексных макромасштабных съемок, мезомасштаб-
ных учетных гидроакустических и траловых съемок в промысловых 
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агрегациях рачков и мезомасштабной съемки в районе промысловой 
агрегации I в 1980 г. (рис. 14), установлено, что между образованием 
агрегаций эвфаузиевых и концентраций фитопланктона существует не-
сомненная связь. Интересно, что согласование в пространстве агрега-
ций криля и максимумов фитопланктона по результатам макромасштаб-
ных съемок в разные годы наблюдалось во многих случаях даже при 
представлении распределения биомассы водорослей в расчете на весь 
100-метровый слой, как, например, для прибрежной зоны в1977 г. (агре-
гаций криля I), 1978 г. (I съемка) (агрегации криля I – IV), 1979 г. (агре-
гации криля I, II), 1981 г. (агрегации криля II, III) и 1982 г. (агрегации 
криля I, II) и для океанической зоны в 1978 г. (I съемка) (между 60–62о 
ю.ш. вдоль 75о в.д.), в 1980 г. (между 62о30’ –  65o00’ ю.ш. вдоль 65о в.д.) 
(рис. 14 и рис. 31 г). А описанный ранее распад агрегаций криля в океа-
нической зоне в результате шторма в период I-ой съемки 1978 г. был со-
пряжен и со значительным снижением уровня развития здесь фитоплан-
ктона (ср. рис. 14 и рис. 31 б, в). Аналогичные изменения в эти сроки 
произошли и с агрегацией криля IV и со скоплением фитопланктона на 
западе прибрежной зоны. Эта агрегация, выявленная в период I-ой съем-
ки 1978 г. вдоль 60о40’ ю.ш. между 60–65о в.д., где наблюдался интен-
сивный и устойчивый антициклон, в период второй съемки, несмотря на 
сохранившуюся неизменной циркуляцию вод, не была обнаружена. Её 
распад хорошо согласуется со снижением здесь обилия фитопланктона.

Отсутствие прямой связи между положением агрегаций криля и 
максимумов фитопланктона в рассматриваемой проекции в некоторых 
случаях, как и следовало ожидать, обусловлено, с одной стороны, уда-
ленностью станций фитопланктонных сборов, в результате чего из-за 
неравномерного распределения водорослей получается недостаточно 
полная информация об их пространственной структуре. С другой, по-
лучаемые при таком сборе сведения о фитопланктоне значительно усту-
пают по своей информативности сведениями о распределении криля, 
получаемым при непрерывном на разрезах эхолотировании. Последнее 
обстоятельство, естественно, привносит определенную степень случай-
ности и возможного несогласования между сравниваемыми характе-
ристиками разных компонентов планктона. Вместе с тем обнаружение 
согласования между ними в большинстве случаев «с первого взгляда» 
свидетельствует, безусловно, в пользу вывода и наличии упомянутой 
связи. Выборочный анализ по случаям, где эта связь не была обнару-
жена при взятом способе сопоставления, подтвердил предполагавшиеся 
причины «отсутствия связи». В частности, при рассмотрении распреде-
ления фитопланктона в зоне агрегаций криля в 1978 г. в вертикальной 
проекции, вдоль 75о в.д. (рис. 37), выявлено, что максимумы фитоплан-
ктона ограничены по глубине, но имеют большое развитие в горизон-
тальной плоскости, хорошо соответствуя распределению агрегаций 
криля и в январе, и в феврале-марте (рис. 14). Следует сказать, что рас-
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пределение фитопланктона с образованием максимумов в ограниченном 
слое вод («линз») характерно для большей части исследованного района 
(см. следующую главу). И эти «линзы» далеко не всегда проявляются 
при представлении в горизонтальной проекции данных о распределении 
фитопланктона, осредненных для большого (в нашем случае 100-метро-
вого) слоя. При выполнении мезомасштабной съемки в районе промыс-
ловой агрегации I в 1980 г. (рис. 14) с интервалами между океанологиче-
скими станциями 0о30’ по широте и 0o20’ по долготе выявлено наличие 
здесь максимумов фитопланктона (рис. 17), не обнаруженных при ма-
кромасштабной съемке (рис. 30 д) из-за удаленности океанологических 
станций. 

Анализ разных ситуаций позволил установить, что, несмотря на раз-
личия в местоположении агрегаций криля и в их количественных харак-
теристиках, общим условием их стабильного существования являлось 
наличие обильного развития фитопланктона. Его концентрация в зонах 
обширных агрегаций животных значительно – в 3–5 раз – превышала 
таковую за их пределами. Во всех рассмотренных случаях биомасса фи-
топланктона в пределах обширных и устойчивых агрегаций криля пре-
вышала 1000 мг.м-3 (с учетом «линз). При его концентрациях менее 500 
мг.м-3 агрегации не обнаруживались, либо они распадались. Естествен-
но, что продолжительность существования агрегаций будет зависеть от 
складывающегося соотношения между приростом корма и пищевыми 
потребностями рачков. Будучи требовательными к концентрации корма, 
рачки вместе с тем потребляют его в сравнительно небольшом количе-
стве. Суточный рацион взрослой части популяции, в основном форми-
рующей агрегации, не превышает 2% (см. следующий раздел настоящей 
главы). При установленных нами колебаниях средней биомассы рачков 
в агрегациях от 35 до 1500 г.м-2 необходимый суточный прирост кор-
ма, максимально удовлетворяющий суточную потребность животных в 
зонах агрегаций, будет составлять 700 и 30000 мг.м-2 или (при средней 
высоте фотического слоя около 45 м (см. главу III) около 16 и 670 мг.м-3. 
Учитывая, что по нашим расчетам (см. главу III) суточный Р/B – коэф-
фициент водорослей в течение лета, особенно в прибрежной части реги-
она, составляет в среднем более 1,0, зоны концентрации фитопланктона 
имеют большой «запас прочности» во времени, т.е. в случае стабили-
зации гидрологических условий (системы циркуляции) в участках, где 
биомасса водорослей превышает 1000 мг.м-3, их прирост в сравнении с 
потребностью рачков велик и способен обусловливать существование 
их скоплений длительное время. Именно этим можно объяснить, оче-
видно, продолжительное существование почти всех прибрежных агре-
гаций криля в исследованные годы. Распад их, очевидно, происходит, 
либо по мере выедания фитопланктона, либо при диффузии последнего 
в случаях изменений в гидроструктуре. Как видно из рис. 17, положение 
агрегации в районе, где выполнена мезомасштабная океанологическая 
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съемка согласуется как с циркуляцией вод, так и с зоной, обедненной 
фитопланктоном, что свидетельствует о выедании последнего животны-
ми. В пределах плотных скоплений криля биомасса водорослей состав-
ляла 400-600 мг.м-3, в то время как вокруг агрегаций она превышала 1000 
мг.м-3, а в некоторых участках была выше 3000 мг.м-3 в слое 0–100 м. При 
сопоставлении рассчитанного суммарного рациона рачков с измеренной 
(радиоуглеродным методом) продукцией фитопланктона выявлен наме-
тившийся дефицит корма в зоне агрегации: при суточной потребности 
рачков более чем в 300 мг.м-3 (плотность скоплений 29 г.м-3) прирост кор-
ма в момент наблюдений составил около 120 мг.м-3 (6 мгС.м-3). После-
довавший в марте распад скоплений, несомненно, явился результатом 
ухудшения кормовых условий в связи с выеданием животными фито-
планктона.

Безусловно, активное начало самих рачков в образовании и распаде 
агрегаций заключено в их потребности питаться. (Мы здесь не касаемся 
проблемы стаеобразования, хотя рассматриваемый нами аспект пробле-
мы в определенной степени примыкает к ней). «Внутренняя структура» 
этих агрегаций (образование скоплений разных указанных типов), оче-
видно, определяется, кроме того, и другими причинами – потребностя-
ми в спаривании, защите и т.д.). Подводные наблюдения за поведением 
криля американских аквалангистов (Несис, 1985) свидетельствуют о его 
чрезвычайной активности при поиске пищи и способности, наряду с из-
вестным способом отфильтровать с помощью «корзинки» взвешенные 
в воде частицы корма, отлавливать их на поверхности воды с помощью 
выставляемой из воды первой пары антенн (частицы налипают на них) 
и выцарапывать криофильные диатомовые водоросли изо льда. Поиск 
обособленных пищевых пятен рачками осуществляется организован-
но, в стаях. Обычная скорость стай – 0,4–0,5 км.ч-1. При отыскании этих 
пятен рачки рассредоточиваются, осуществляя их индивидуальное об-
шаривание и выедание водорослей. В последнем случае рачки теряют 
общую ориентировку. В процессе перемещения стаи (при поиске кор-
мовых пятен) рачки не питаются. Общий вывод этих наблюдений: поиск 
пищи крилем осуществляется целенаправленно, а его питание преры-
висто. Активным поведением рачков (формированием стай при поиске 
пищевых пятен и при спаривании, рассредоточением животных при пи-
тании) и объясняется вышеупомянутая динамичность агрегаций.

Активное поведение крупной агрегации криля под явным влиянием 
пищевого фактора наблюдалось в 16-м рейсе РТМ-А «Полтава» при 
продолжительной работе судна в промысловом режиме в течение ян-
варя-марта 1983 г. Из рисунка 18 видно, как по мере продвижения на 
юг «цветения» с января по март (вслед за отступающей кромкой льда) 
происходило соответствующее смещение агрегации, стремившейся рас-
полагаться у внешнего края зоны этого «цветения». При этом отмечены 
флуктуации в плотности и размере агрегации, свидетельствующие об 
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активном поведении животных. Так, крайние пределы биомассы отдель-
ных стай варьировали от нескольких граммов до 73,4 кг в расчете на м2. 
Площадь агрегации первоначально составляла 0,02.1010 м2, к марту она 
возросла до 0,12.1010 м2 за счет возрастания количества аккумулируемых 
животных. К марту средняя биомасса криля в зоне траления в пределах 
агрегации составляла 5 г.м-3, средневзвешенная на единицу площади – 
96 г.м-2, общая величина запаса – 100 тыс. т.

И с научной, и с практической точек зрения представляет интерес 
рассмотрение структуры самих агрегаций. На рисунке 19 приведены 
сведения о протяженности отдельных групп скоплений (представлен-
ных скоплениями 1 и 2 типа) и их объема по результатам обработки 
эхозаписей, выполненных в период гидроакустического тралового об-
следования агрегации I в заливе Прюдс на РТМ-А «Чатыр-Даг» в февра-
ле 1977 г. (рис. 14). Как видно из рисунка, крайние пределы колебаний 
протяженности участков отдельных групп скоплений по району в целом 
отличаются на порядок, а в большинстве случаев их значения отлича-
ются не более, чем в 3–4 раза, в то время как колебания их объемов 
значительно шире – крайние пределы значений отличаются на три по-
рядка, а наиболее часто встречающиеся отличаются не менее, чем на 
порядок. Неравнозначость объемов отдельных групп скоплений, даже 
расположенных рядом, свидетельствует о неоднородности гидрологиче-
ского поля в микромасштабе, обусловливающего в свою очередь неод-
нородность биотических (в том числе пищевых) условий. Вместе с тем 
группы скоплений рачков с минимальными и высокими объемами прак-
тически могут встречаться одновременно в любой части промыслового 
района, что свидетельствует о сравнительно равномерном чередовании в 
пространстве благоприятных и неблагоприятных для аккумуляции кри-
ля пищевых и гидрологических условий (очевидно, вышеуказанных за-
тишных зон). Определенное влияние на колебание размеров скоплений, 
несомненно, оказывают и суточные миграции, и активное самостоятель-
ное перераспределение криля. Однако, поскольку наблюдения в темное 
и светлое время суток были сравнительно равномерно «распределены» 
в исследованном районе, это влияние, надо полагать, могло сказаться в 
большей мере на диапазоне колебаний объемов скоплений и в меньшей 
– на описанной закономерности их распределения.

Выявленная закономерность в распределении криля в промысловом 
районе рассмотренного типа означает (напомним, что он располагался в 
зоне с ярко выраженной антициклонической циркуляцией поверхност-
ного слоя вод), что в равной степени высокий и низкий уловы промыс-
ловое судно может иметь в любой его части, в связи с чем при знании 
границ района ему нет необходимости в поиске криля перемещаться на 
большие расстояния. Это обстоятельство особенно важно учитывать в 
случае работы в промысловом районе большого числа судов с целью их 
рациональной расстановки.
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При сопоставлении гистограмм по материалам макромасштабной 
комплексной съемки в регионе и мезомасштабных гидроакустических 
и траловых съемок в районах агрегаций I и II в 1980 г. (рис. 20) видно, 
что как в обширных и плотных агрегациях прибрежной зоны, так и в 
трансформировавшихся (распадающихся) океанической распределение 
частот протяженности (размеров) скоплений сходно: и в том, и в другом 
случае наблюдается преобладание скоплений определенных размеров, 
обусловленное, несомненно, активным действием самих животных. (От-
метим при этом, что средневзвешенная биомасса рачков в океанической 
зоне уступала таковой в агрегации I в 5 раз, а в агрегации II – в 6 раз).

Следует также остановиться на обсуждении полученных гистограмм. 
Они существенно отличаются от гистограмм, отражающих распределе-
ние частот массы агрегаций, также полученных по результатам гидро-
акустических исследований польскими исследователями в западной 
Антарктике (Kalinowski, Witek, 1981a,b). Авторами произведено измере-
ние массы 23000 скоплений криля. По их данным распределение частот 
этого параметра имеет логнормальный характер. В нашем случае гисто-
граммы достаточно четко отражают лишь описываемую тенденцию рас-
пределения размеров скоплений; резкие отклонения частот некоторых 
классов размеров, очевидно, объясняются случайностью техники по-
иска и таким образом «наложением» на распределение Пуассоновского 
процесса. Различие в характере распределения частот разных параме-
тров скоплений (их массы и протяженности), вероятно, обусловлено их 
неадекватностью. Действительно, легко предположить, что при одной и 
той же массе скопление криля из-за активного поведения животных под 
влиянием изменяющихся условий может иметь самые различные формы 
и, соответственно, – пространственные характеристики. Эта изменчи-
вость, очевидно, и накладывает «отпечаток» на характер распределения 
частот протяженности в нашем случае. 

Таким образом, представляется, что образование обширных агре-
гаций криля возможно лишь при благоприятном сочетании комплекса 
факторов, среди которых главными являются активное действие самих 
рачков (образование стай, поиск оптимальных, в том числе пищевых 
условий) и динамика вод, влияющая как непосредственно (способствуя 
или препятствуя агрегированию), так и опосредованно (определяя пище-
вые условия). Выявленная связь между флуктуациями в распределении 
плотных агрегаций криля и флуктуациями в положении зон интенсив-
ного развития фитопланктона (главным образом для прибрежной зоны) 
представляет безусловный интерес, поскольку при этом открывается воз-
можность оперативного поиска вероятных мест образования указанных 
агрегаций (например, с помощью дистанционных регистраторов пиг-
ментов, установленных на искусственных спутниках Земли или на дру-
гих летательных аппаратах) и их прогноза. На реальность определения 
концентрации фитопланктона с летательных аппаратов и по материалам 
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космических съемок и подспутниковых наблюдений указывает положи-
тельный опыт отечественных и зарубежных исследований (Ванюшин, 
1978; Пелевин, 1978; Суетин и др., 1983; Muralikrishna, 1983 и др.). На-
против, отсутствие подобной связи в океанической зоне, обусловленное 
прежде всего мозаичной сменой циркуляции вод в поверхностном слое 
под воздействием атмосферных процессов, лишает надежды (во всяком 
случае в ближайшее время) осуществлять и поиск (на вышеуказанной 
методической основе), и прогноз распределения криля на её обширных 
пространствах. 

Результаты количественного учета криля в регионе по данным съе-
мок в 1977–1984 гг. представлены в таблице 2. 

Приведенные в таблице данные свидетельствуют о чрезвычайной 
изменчивости даже осредненных значений агрегированности криля на 
разных рассмотренных уровнях – начиная с отдельных стай и кончая 
регионом в целом. Плотность стай, в наибольшей степени определяемая 
поведением животных, по отдельным измерениям в регионе в разные 
годы колебалась от долей граммов до 6,8 кг в м3.  Причем случаи встре-
чи со стаями, в которых биомасса рачков достигала максимальных зна-
чений, были единичными. В связи с этим представляется интересным 
привести о них более подробные сведения. Максимальная плотность 
(6,8 кг.м-3) была засвидетельствована при облове двух стай в агрегации 
I в 1979 г., расположенных в слое 10–20 м; стаи имели среднюю высо-
ту 5,0 м, протяженность – 5,8 м, суммарный улов составил 12000 кг. В 
этой же агрегации при облове двух стай, расположенных в слое 10–25 м, 
имевших среднюю высоту 12 м, протяженность – 14 м, зафиксирована 
средняя биомасса в 3,3 кг.м-3 (суммарный улов 8000 кг). В агрегации I в 
1981 г. при облове стаи протяженностью 26 м и высотой 7,5 м, располо-
женной в слое 30–40 м, установлена биомасса в 1,5 кг.м-3 (улов 2000 кг). 
В большинстве же случаев биомасса рачков в стаях составляла в сред-
нем несколько десятков граммов в м3 при колебаниях в разные годы от 
12,2 до 323,3 г.м-3. Степень агрегированности стай не зависела от её ме-
стонахождения: и в океанической зоне региона, и в море Содружества, 
и в отдельных агрегациях с одинаковой вероятностью встречались стаи 
разной плотности.

Оценивая полученные нами результаты, следует обратить внимание 
на следующие аспекты. Из наших многочисленных наблюдений следует, 
что плотность стай криля в целом оказалась не столь высокой, как мож-
но было бы ожидать исходя из опубликованных данных по единичным 
уловам и визуальным наблюдениям. Напомним, что высокая плотность 
рачков отмечена в стаях, находившихся в поверхностном слое вод и ви-
димых с борта судна. По ориентировочным расчетам, произведенным 
на основании единичных уловов сачком, биомасса рачков в них может 
достигать 15 кг.м-3 (Макаров, Шевцов, 1971). По визуальным наблю-
дениям отечественных (Рагулин, 1969) и американских аквалангистов 
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(Несис, 1985) обширные стаи по концентрации неоднородны и биомас-
са рачков в их наиболее плотной, центральной, части может достигать 
20–30–50 кг.м-3. Еще большей плотностью отличаются очень мелкие, 
протяженностью в 1–2 м, стаи – до 75 кг.м-3. Подобная плотность стай 
(73,4 кг.м-3) зафиксирована нами лишь однажды в море Космонавтов (см. 
выше). Различия в результатах определений плотности стай, получен-
ных нами и приводимыми вышеуказанными авторами, обусловлены, 
безусловно, различиями в методике учета. В нашем случае некоторое 
занижение значений могло иметь место из-за нечеткости границ записи 
на эхоленте и связанного с этим завышения считываемых с ленты протя-
женностей стай. Причем наибольшее уклонение от истинных значений 
следует ожидать при измерениях мелких стай, составляющих в природе 
большую часть (рис. 20). По произведенным расчетам, средняя ошиб-
ка (в сторону увеличения) измерений протяженности облавливаемых 
стай длиной 40 м при скорости траления 4 узла может достигать 100%, 
что может привести к занижению значений их плотности соответствен-
но вдвое. Однако некоторая нивелировка этого эффекта происходит за 
счет скапливающего воздействия сетного полотна трала (Гюльбадамов 
и др., 1983; Карпенко и др., 1983). Наконец, приводимые нами величи-
ны характеризуют среднюю плотность для стай в целом, т.е. без уче-
та пространственной неоднородности её концентрации, и основаны на 
большом массиве случайных выборок, в то время как приводимые еди-
ничные уловы и визуальные наблюдения – на специально выбранных, 
плотных стаях или их частях.

Сама величина плотности стай криля для наших исследований не 
имеет принципиального значения, наиболее важными показателями яв-
ляются количество рачков, соотнесенное к единице объема и площади, 
а также их суммарная масса в отдельных частях изученного региона и 
последнего в целом. 

Средняя биомасса рачков в зоне траления является одним из важных 
показателей, характеризующих их агрегированность. Как видно из та-
блицы 2, её значение от 1,5 до 100 раз уступают плотности стай, причем, 
как и следовало ожидать, эти различия максимальны для океанической 
зоны (в среднем около 10 раз), несколько меньше для моря Содруже-
ства (около 5 раз) и наименьшие для агрегаций (около 3 раз). Её средние 
значения для всех трех участков региона претерпевали межгодовую из-
менчивость. В океанической зоне наиболее высокими они были в 1977 
г. и в первой половине сезона 1977/1978 гг. (около 25 г.м-3); снизившись 
более чем в три раза во второй половине этого сезона, в последующем 
– до сезона 1981/1982 гг. включительно – они составляли от 5,4 до 8,8 
г.м-3, затем снизились в сезон 1982/1983 гг. до 3,4 г.м-3 и до 1,4 г.м-3 в сезон 
1983/1984 гг. В море Содружества в 1977 и 1978 гг. они составляли 20-
40 г.м-3, и после резкого снижения в 1979 г. до 12,8 г.м-3 они продолжали 
снижаться до 7,1 г.м-3 в 1981 г., а с сезона 1981/1982 гг. – вновь возрастать 
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до уровня 1979 г. (12,8 г.м-3) в сезон 1982/1983 гг. и снизилась до 2,4 кг.м-3 
в сезон 1983/1984 гг. Изменения плотности агрегаций криля имели сход-
ный характер с изменениями его биомассы в море Содружества. 

Для проверки гипотезы о достоверности различий между средними 
значениями биомассы криля в том или ином участке региона в разные 
годы были рассчитаны приближенные критерии Стьюдента и Фишера. 
Анализ полученных результатов показал, что для выборок всех рассмо-
тренных участков значения превышают 95%-ный доверительный уро-
вень, что свидетельствует о достоверном отличии выделенных выбо-
рок, несмотря на то, что данные по ряду из них имели большой разброс 
(среднеквадратические отклонения составляли более 50% (табл.2)).

Средневзвешенные значения биомассы криля в расчете на единицу 
площади характеризуют его обилие с учетом вертикального распределе-
ния животных. По существу, их отношение к биомассе рачков в единице 
объема воды и есть средняя высота скоплений. Последняя для океаниче-
ской зоны до сезона 1982/1983 гг. и для моря Содружества во все годы 
колебалась от 1,5 до 4 м и лишь в сезон 1982/1983 гг. составила около 15 
м; для агрегаций отмечена тенденция снижения (с колебаниями) от 19,9 м 
в 1977 г. до 1,9 м в 1982/1983 гг. Изменения концентрации рачков в расчете 
на единицу объема и вертикального «развития» их скоплений и обуслови-
ли соответствующий «вклад» в величины биомассы рачков в расчете на 
единицу площади и в целом их запаса в разных участках региона.

Суммарный запас криля в регионе существенно изменялся в разные 
годы. Максимальная величина (100 млн. т) зафиксирована в 1977 г., ми-
нимальная (12,351 млн. т) – и в сезон 1981/1982 гг. Однако поскольку в 
разные годы учет производился на разной по величине площади, с целью 
рассмотрения изменчивости запаса криля и его биомассы в расчете на 
единицу площади по сравнимым данным осуществим анализ для части 
региона, заключенной между 60–75о в.д. (северная граница – 60о ю.ш., 
южная – кромка льда), общей для всех съемок (рис. 21). Как видно из 
приведенного рисунка, количественные характеристики как в регионе в 
целом, так и в его отдельных частях колеблются в разной степени с тен-
денцией к снижению от 1977 г. к началу 80-х годов. Изменения запаса 
и биомассы криля в регионе в целом (рис. 21 1, 5) и в его океанической 
зоне (рис. 20 1, 4) практически сходны, чем обнаруживается основной 
вклад в их значения показателей этой зоны. Запасы криля в регионе в 
целом с 68 и 57 млн. т соответственно в 1977 г. и в первой половине 
сезона 1977/1978 гг. уже в конце последнего сократились до 17 млн. т и 
впоследствии, после некоторого увеличения в 1979 г., снизились до 10 
млн. т в 1980/1981 гг. 

Лишь в 1983 г. они возросли до 26 млн. т. В сезон 1983/1984 гг. они 
вновь снизились до 19,45 млн. т. 

Аналогично запасу происходило изменение и средней биомассы кри-
ля – со 107 до 90 г.м-2 соответственно в 1977 г. и в первой половине сезо-
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на 1977/1978 гг. до 27–29 г.м-2 в конце последнего и в 1979 г. и до 15–16 
г.м-2 в 1980–1982 гг.; в 1983 и в 1984 гг. она возросла соответственно до 
45 г.м-2 и 32 г.м-2. Аналогичными были колебания запаса и биомассы кри-
ля в океанической зоне, отличаясь от региона в целом лишь абсолютны-
ми значениями этих характеристик.

Как и в описанном случае, сокращение запасов и биомассы криля в 
море Содружества в целом (рис. 21 I, 1,3) происходило в основном за счет 

Рисунок 21(I, II). Межгодовые изменения запаса и биомассы криля в разных частях региона 
между 60–75о в.д. и 60о ю.ш. – кромкой льда на юге (I) и солнечной активности (II). Условные 
обозначения: 1 – промысловые агрегации в море Содружества, 2 – море Содружества без про-
мысловых агрегаций, 3 – море Содружества, включая промысловые агрегации, 4 – океаническая 
зона, 5 – регион в целом; W – числа Вольфа; запас – в млн. или тыс. тонн; биомасса – в г.м-2.



77

изменений значений этих характеристик для моря без учета промысло-
вых агрегаций (рис. 21 1, 2). В отличие от региона в целом (точнее, от его 
океанической зоны), здесь резкое снижение показателей обилия криля 
наблюдалось уже в январе 1978 г., и затем это снижение продолжилось 
до 1980 г., после чего изменялось в малой степени до 1983 г. Лишь в 
сезон 1983/1984 гг. наметилось заметное возрастание и биомассы и за-
пасов животных до уровня, соответствующего 1978 г.

Запасы и биомасса криля в промысловых скоплениях в море Содру-
жества претерпевали несколько иные колебания (рис. 21 I, 1). После рез-
кого сокращения с 5000 тыс. т и около 1600 г.м-2 в 1977 г. до 360 тыс. т и 
270 г.м-2 в январе 1976 г они возросли в феврале 1978 г. до 1000 тыс. т и 
390 г.м-2, затем до 3000 тыс. т и 1000 г.м-2 в 1979 г; в 1980 г. запасы криля 
сократились почти в 4 раза – до 760 тыс. т, а биомасса – в 20 раз – до 50 
г.м-2; в последующие годы биомасса криля в скоплениях при колебаниях 
в пределах 35–90 г.м-2 к 1983 г. составила 60 г.м-2, а запасы сократились 
в 1981 г. до 230 тыс. т и после возрастания в 1982 г. до 390 тыс. т снизи-
лись почти в 10 раз – до 44 тыс. т в 1983 г. В сезон 1983/1984 гг., как и 
в море в целом, количественные характеристики скоплений криля воз-
росли: биомасса – более чем вдовое в сравнении со средним уровнем в 
1980–1983 гг., а запас – до уровня 1980 г.

Выявленные закономерные колебания запасов и биомассы криля, осо-
бенно в регионе в целом и в море Содружества, наталкивают на мысль 
о существовании в антарктической зоне крупномасштабных процессов, 

Рисунок 21 (III). Примеры размерного состава криля в разных частях региона при разной степе-
ни выноса рачков из основы ареала (сильной – в сезон 1982/83 г., слабой – в последующие годы): 
а – море Содружества; б – между 66о ю.ш. и АД; в – между АД и 60о ю.ш.
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вызывающих описанные флуктуации с определенной цикличностью. 
Сопоставление полученных нами данных с величинами солнечной ак-
тивности в ряде лет исследований (рис. 21 II) показывает наличие между 
ними несомненной обратной связи. Механизм этой связи, по-видимому, 
заключается в следующем. Известно, «что при усилении солнечной ак-
тивности в атмосфере Земли возрастает повторяемость меридиональных 
процессов», причем «… возрастание солнечной активности будет спо-
собствовать усилению (увеличению устойчивости) меридиональности 
там, где она уже наблюдалась» (цит. по Гирсу, 1971, стр. 176). В таком 
случае следует ожидать, что интенсификация меридионального перено-
са в гидросфере, вызванная интенсификацией атмосферных процессов, 
генерированных в свою очередь возрастающей активностью солнца, 
приведет и к соответствующей интенсификации экспатриации криля. 
Признаками этого явления должны быть снижение размера популяции 
(запаса), снижение биомассы рачков и возрастание в океанической зоне 
экспатриации доли молоди – в результате интенсивного выноса её из 
прибрежной зоны. Как было показано, первые два признака имеют ме-
сто. О явном проявлении третьего признака свидетельствует рисунок 21 
III. Как видно из него, в океанической зоне наблюдалось нарастающее 
от 1977 к 1983 году увеличение доли мелкоразмерного криля.

В плане проверки выдвинутой нами гипотезы В.А. Брянцевым (Са-
мышев и др., 1987) произведены расчеты индексов, характеризующих 
интенсивность переноса вод в связи показателями интенсивности сол-
нечной активности. При этом охвачены как исследованный ряд лет, так и 
предшествующий и последующий циклы. Найдено, что колебания био-
массы и запасов криля сопряжены с изменчивой системой переноса вод, 
определяемой сложной и изменчивой системой барического поля. На 
основании анализа сложных связей с помощью матриц вероятности пе-
реходов от состояния к состоянию (по типу Марковских) выявлено, что 
возрастание количественных характеристик криля логически связано с 
системой следующих взаимообусловленных факторов: снижением сол-
нечной активности, интенсивным зональным переносом с востока на за-
пад, слабым меридиональным воздухообменом и переносом. Механизм 
связи представляется в следующем. Пониженная и средняя солнечная 
активность определяют снижение меридионального переноса и интен-
сификацию восточно-западного переноса. Последний в свою очередь 
обусловливает интенсивное ветровое перемешивание верхнего слоя вод 
и препятствующий экспатриации криля эффект за счет увеличения вих-
реобразования усиленного Западного прибрежного течения в условиях 
выраженных топогенных факторов и возрастания роли поперечной со-
ставляющей этого течения, направленной к берегу. Высокая солнечная 
активность определяет соответственно противоположные процессы в 
среде (и как результат – снижение количественных характеристик попу-
ляции криля). Интересно, что с направлением и интенсивностью атмос-
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ферного переноса и переноса вод оказывается связанным и положение 
промысловых агрегаций криля в море Содружества. В 1977 и 1978 гг., когда 
минимальным был перенос меридиональный и максимальным зональ-
ный восточно-западный, его наиболее крупные агрегации располагались 
на шельфе на 75о в.д.; в годы усиленного меридионального переноса и 
пониженного зонального восточно-западного (1980-1982 гг.) – западнее 
(на 60–65о в.д.)  (рис. 14). (Для последующих двух лет расчеты индексов 
переноса не произведены).

Найденные связи дают основание для прогноза запасов и биомассы 
криля в крупном пространственном масштабе – например, в нашем слу-
чае в масштабе региона и даже моря Содружества, и мест локализации 
прибрежных промысловых агрегаций. В.А. Брянцевым для такого про-
гноза выделен следующий перечень взаимосвязанных предикторов:

– значение солнечной активности, которое может быть легко экстра-
полировано с большой точностью на любой срок вперед;

– значение направленного меридионального и зонального переносов, 
предсказание которых возможно при наличии методики прогноза типа 
атмосферной циркуляции;

– значение разницы температур на станциях «Новолазаревская» и 
«Санаэ».

Что же касается промысловых агрегаций, количественные характери-
стики криля, в которых, безусловно, находясь под влиянием изменений 
в популяции в целом, испытывают большое воздействие местных оке-
анических условий. Вышеуказанные признаки усиления экспатриации 
животных от начального этапа систематических наблюдений к их концу 
если и проявляются, то со сдвигом во времени. Например, значитель-
ное снижение запаса в промысловых агрегациях моря Содружества ста-
ло заметным лишь в 1981 г., в то время как в самом море этот процесс 
стал очевиден в 1978–1979 гг. При этом размерная структура рачков в 
агрегациях (рис. 21 III) подвергалась незначительным изменениям без 
выраженной закономерности.

Наконец, интересно, что подобные описанным для исследованного 
нами региона колебания запасов криля в промысловых скоплениях уста-
новлены отечественными научно-промысловыми и поисковыми экспе-
дициями в Атлантическом секторе Антарктики. Так, в южной части моря 
Скотия в 1978 г. суммарная биомасса рачков в промысловых агрегациях 
составляла около 12–14.106 т, а в 1984 г. по данным учета специалистами 
АтлантНИРО она снизилась до 1.106 т; в районе о. Южная Георгия она 
составляла в указанные годы соответственно 1.106 и 0,003.106 т (Краткий 
отчет о ходе реализации комплексной целевой программы … («Криль») 
…, 1985). Предполагается, что эти изменения также связаны с крупно-
масштабными колебаниями условий среды. 

При сопоставлении полученных нами данных по учету криля в иссле-
дованном районе в 1981 г. (табл. 2) с результатами акустических съемок 
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в рамках программы FIBEX в январе-марте 1981 г. (Hampton, 1983, см. 
ранее) в трех секторах Антарктики выявляется хорошее согласование 
значений его биомассы и запаса. Это свидетельствует, с одной стороны, 
о репрезентативности результатов, с другой – подтверждает ранее вы-
сказанную мысль о сравнимости данных по учету криля, полученных 
при производстве лишь крупномасштабных съемок.

Выявленные колебания запасов в крупных регионах дают основание 
полагать, что подобные колебания возможны и в пределах ареала в це-
лом, т.е. на уровне всех популяций вида. В связи с этим вряд ли пра-
вомочно абсолютизировать полученные экстраполированием расчетные 
данные о размере популяции по одной или даже нескольким съемкам в 
том или ином регионе, как это пытаются делать некоторые авторы, в т.ч. 
по результатам съемки по программе FIBEX. По-видимому, даже некую 
«среднюю» величину запаса и биомассы криля, учитывая выявленные 
колебания, можно получить корректно лишь на основании многолетних 
наблюдений, охватывающих весь цикл этих колебаний. В противном 
случае можно говорить лишь о количественных характеристиках для 
конкретного года. В нашем случае получение таких средних представ-
ляется правомочным. По произведенным (округленно) расчетам средняя 
биомасса криля составляет 40 г.м-2, запас - соответственно 760 млн. т (на 
площади 19 млн. км2) (Любимова, 1985) при  колебаниях этих величин 
от 15 до 100 г.м-2 и соответственно 285–1900 млн. т. Диапазон получен-
ных величин «перекрывает» величины, даваемые на основании разовых 
гидроакустических съемок (Kalinowski, Witek, 1981a,b; Hampton, 1983) 
и на основании расчетов (Tome, Marschoff, 1977; Green, 1977; Ворони-
на, 1981), однако средняя биомасса оказывается выше, чем приводимая 
первыми авторами и Н.М. Ворониной, – соответственно в 1,3 и 2 раза, 
а величина запаса соответственно в 2,6 и 3,6 раза выше рассчитанной 
Томо, Маршоффом и Грином, и, вместе с тем согласуется с результатом 
косвенных расчетов Маквиллана (McQuillan, 1962), в 1,8 раза ниже тако-
вых, полученных Пекенья (Pequegnat, 1958). По-видимому, следует со-
гласиться с мнением Н.М. Ворониной (1981) о том, что оценки запасов 
криля более 2000 млн. т, даваемые некоторыми авторами, действительно 
являются неправдоподобными. Причем, как показывают результаты на-
ших исследований, количественные характеристики криля испытывают 
большую межгодовую изменчивость, характерную для короткоциклич-
ных форм вообще, и оценку их следует производить с учетом этих флук-
туаций.

Выявленные межгодовые изменения биомассы и запасов криля позво-
ляют предполагать, что части популяции криля в прибрежных «карманах» 
(например, в мере Содружества) оказываются недостаточно изолирован-
ными от океанической зоны. Причем, как было ранее показано, процесс 
переноса криля имеет неодностороннюю направленность, т.е. не только 
в направлении экспатриации. Увеличение количественных характеристик 
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популяции в 1984 году и в океанической зоне, и в промысловых скоплени-
ях моря без ярко выраженного увеличения доли молоди свидетельствует 
о зависимости местной популяции от океанической. Это обстоятельство, 
во-первых, позволяет рассматривать популяцию криля как единую, не 
имеющую строго изолированных частей, во-вторых, указывает на необхо-
димость учета при прогнозе промысловой элиминации рачков в промыс-
ловых скоплениях этой иммигрируемой части популяции.

Таким образом, агрегированное и неравномерное распределение ан-
тарктического криля на постларвальной стадии развития обусловлено 
стайным образом жизни животных и неоднородностью абиотических и 
биотических условий в пределах зоны их обитания – в поверхностном 
слое вод.

Образование обширных агрегаций рачков возможно лишь при бла-
гоприятном стечении позитивных факторов, среди которых вероятно 
главными являются активное поведение самих животных (поиск бла-
гоприятных условий, прежде всего пищевых) и наличие стационарных 
круговоротов вод, обусловливающих аккумуляцию эвфаузиевых как фи-
зически непосредственно, так и опосредованно через пищевые условия. 
Наиболее благоприятно сочетание этих факторов в стационированных 
антициклонических круговоротах, менее – в циклонических. Стациони-
рованию круговоротов способствует топогенный эффект. В зонах штор-
мов и прямоточных течений наблюдается распад агрегаций криля.

По результатам анализа многочисленных уловов установлено, что 
средняя концентрация рачков в стаях невелика, составляя в большин-
стве случаев десятки, реже сотни г.м-3, в единичных уловах она достига-
ла 1,5–6,8 кг.м-3 и лишь однажды – более 73 кг.м-3. 

Запасы и биомасса криля в исследованном регионе в целом и в его от-
дельных частях испытывают существенные колебания. При этом выяв-
лено, что флуктуации количественных характеристик криля в масштабе 
региона и моря Содружества достигают 6–7 крат и хорошо согласуют-
ся с изменениями солнечной активности. Установление механизма вы-
явленной связи дает основание для прогноза как запасов и биомассы в 
крупном пространственном масштабе, так и мест локализации прибреж-
ных обширных агрегаций криля в исследованном регионе.

На основании экстраполяции полученных данных о биомассе и запа-
се криля в регионе найдены средние и крайние значения запасов вида 
в ареале. При колебаниях округленных значений биомассы криля в ре-
гионе в целом от 15 до 100 г.м-2 и её среднем значении 40 г.м-2, крайние 
значения запаса в ареале равны 285–1900 млн. т, а средняя – 760 млн. т 
(при принятой площади ареала вида около 19 млн.км2). 

Выявленные флуктуации количественных характеристик криля сви-
детельствуют о недостаточной изолированности частей его популяции в 
приматериковых морях Антарктики и возможном двустороннем обмене 
между ними и океанической зоной.
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1.3.  Пищевой рацион криля и элементы его балансового равенства

Сведения о продукции криля, основанные на расчетах косвенными ме-
тодами, будучи безусловно интересными и важными для ориентировочной 
оценки функциональной роли всей его популяции и возможных объемов 
промысловой элиминации, недостаточно для целей строгого прогнозиро-
вания в масштабе ареала вида ввиду известных условностей методики и 
совершенно неприемлемы для этих целей в масштабе каких-либо частей 
ареала в связи с неравномерностью распределения как самого объекта, 
так и других компонентов экосистемы. Представляется наиболее надеж-
ным прямой расчет продукции криля на основании данных его учета и 
предварительного изучения продукционных характеристик животных.

К началу наших исследований имевшиеся представления о продукци-
онных (энергетических) характеристиках антарктического криля были 
основаны лишь на немногочисленных, единичных данных об уровне 
обмена (McWinne, Marciniak, 1964), либо на подобных данных в сочета-
нии с расчетами по кривой роста (Чекунова, Рыкова, 1974). Наблюдения 
М.А. Маквинни и П. Марциньяк (1964) в большей степени посвящены 
выявлению реакции криля на изменения температуры и в связи с этим 
имеют определенный методический интерес (в плане накопления опы-
та по акклимации рачков к условиям эксперимента). Экспериментально 
определенная В.И. Чекуновой и Т.И. Рыковой (1974) интенсивность по-
требления кислорода рачками при 5 оС аппроксимирована уравнением Q 
= 0,121 W0,965  (Q – в мл О2

.экз.-1.ч-1, W – в г сырого веса) при сравнитель-
но значительном разбросе измеренных значений. Авторами с использо-
ванием измеренных данных об обмене и расчетов прироста рачков по 
кривой их роста ориентировочно определены величины возможных трат 
на прирост и обмен и рационов на разных этапах внешнего питания и 
в течение всей жизни, исходя из вероятной продолжительности её в 2,5 
года. Согласно авторам, общее количество фитопланктона, потребляе-
мого рачком в течение всей жизни, составляет 60 г (сырой вес).

В последующем экспериментальные исследования биоэнергетиче-
ских характеристик криля значительно интенсифицировались. Из них 
одна часть осуществлена в период наших исследований (1976–1980 гг.), 
другая – позже.

По наблюдениям У. Килза (Kils, 1978/1979) интенсивность обмена 
рачков при активном плавании на 40% выше «стандартного» обмена, 
измеренного Маквинни и Мартиньяк (1964). Автор отмечает высокую 
чувствительность животных к снижению насыщения воды кислородом; 
вместе с тем указывается на их способность к адаптации к условиям его 
низкого насыщения.

Польскими исследователями С. Ракуза-Сущевским и К.В. Опалин-
ским (Rakusa-Susczczewski, Opalinski, 1978) измерена интенсивность 
потребления кислорода крилем при температуре. Судя по приведенным 
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уравнениям (при -1 оС Q = 0,116 W0,950, при 1,5 оС – Q = 0,551 W0,74, при 
2,4оС Q = 2,09 W0,50) авторы экспериментировали с явно недостаточно 
акклимированными к условиям опытов животными, о чем свидетель-
ствуют хотя бы неестественно большие, превышающие порядок, разли-
чия в интенсивности обмена рачков в узком диапазоне температур (см. 
далее).

И, напротив, небольшие различия в частоте сердечных сокращений 
у рачков в пределах -1,4 оС и +2,4 оС установлены впоследствии К.В. 
Oпалинским (Opalinski, 1979). По данным этого автора Q10 в пределах 
указанных температур составляет для молодых особей 1,3, а для взрос-
лых – 1,6. 

По результатам определений А.Г. Наумовым и В.И. Чекуновой (1980), 
интенсивность потребления кислорода крилем пи разной температуре в 
зависимости от массы тела аппроксимируется следующими уравнения-
ми: при 2 оС Q = 0,142 W 0,851, при 5 оС Q = 0,210 W 0,683, при 7 оС Q = 0,752 
W 0,400. Согласно расчетам авторов, выполненным аналогично проведен-
ным ранее В.И. Чекуновой и Т.И. Рыковой (1974) (с некоторыми уточ-
нениями), суммарное потребление фитопланктона за весь период жизни 
для самцов криля составит 62 г, для самок – 91 г. Как видно из приведен-
ных данных, интенсивность обмена рачков при 5 оС по определениям 
А.Г. Наумова и В.И. Чекуновой почти вдвое, а рассчитанный суммарный 
рацион для самок в 1,5 раза выше, чем по определениям В.И. Чекуновой 
и Т.И. Рыковой.

Заслуживающие внимания по своим результатам экспериментальные 
исследования скорости дыхания, фильтрации и потребления пищи ан-
тарктическим крилем провела группа японских ученых в рейсе «Умита-
ка Мару III» антарктическим летом 1980/1981 гг. по программе «БИО-
МАСС»/ «ФАЙБЕКС» и в Токийском университете. Скорость дыхания 
рачков с сухим весом в диапазоне 6,1–385,4 мг определена методом 
Винклера при содержании животных в ёмкостях 300 и 1000 мл или 12 л 
при температуре 0оС (Segawa Susumi et al., 1983). Акклимация длилась 
8–12 часов. Полученная зависимость между скоростью дыхания и сухим 
весом выразилась уравнением Q = 0,0259 W 0,8331. При пересчете на сырой 
вес (среднее содержание сухого вещества в криле 26% (Чекунова, Рыко-
ва, 1974) уравнение будет иметь вид: Q = 0,100 W 0,8331. Скорость филь-
трации и потребления пищи рачками размером 19–55 мм и сухим весом 
7– 400 мг определена при кормлении культурой Dunaliella, задававшей-
ся в разных концентрациях (Kato Mitsuo et al., 1982). Зависимость между 
скоростью фильтрации и весом рачка выразилась уравнением  y = 16,4 
+ 0,205 x, (r = 0,654),  где  y – скорость фильтрации в мл.экз..-1.ч-1, х – су-
хой вес в мг. По мнению авторов, учитывая траты на дыхание и линьку, 
при низких концентрациях фитопланктона в море криль переходит на 
хищничество, включая каннибализм, случаи которого она наблюдали во 
время рейса. Из разноразмерной взвеси (4,8–83 мкм) криль предпочитал 
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потреблять пищевые частицы более 8 мкм, но в случае доминирования 
потребляет и частицы менее 8 мкм (Sagava Susumi et al., 1983; Opalinski 
et al., 1997). Ротовой аппарат позволяет крилю отлавливать мелкие ча-
стицы до 2 мкм, оптимальный размер потребляемых частиц – от 10 до 30 
мкм и более (McClatchie, Royd, 1983). По данным вышеуказанных япон-
ских авторов, скорость фильтрации рачков при высоких концентрациях 
пищи была значительно выше, чем при низких. При бедном фитоплан-
ктоне криль становился неактивным и не мог компенсировать траты на 
обмен.

Возрастание интенсивности питания приводит к увеличению дина-
мической активности и соответствующему повышению скорости потре-
бления рачками кислорода (Ikeda, Dixon, 1984).

По наблюдениям в лабораторных условиях (Morris et al., 1983), криль 
питается круглые сутки, но пик активности приходится на ночь; вместе с 
тем отдельные спады и подъемы в фильтрационной активности отмече-
ны и днем. Косвенным показателем большей активности в питании криля 
ночью и в поверхностных слоях является большая скорость синтеза липи-
дов в этих естественных условиях. Наполнение желудка у животных сни-
жалось днем и с глубиной. Плотность криля сильно влияет на скорость 
фильтрации: с повышением его плотности в опытах с 0,5 до 9,5 экз..л-1 
скорость фильтрации снижалась с 30 до 5–7 л.ч-1.г-1 сухого веса. 

Исследования суточной активности питания E. superba по степени 
наполнения желудка и кишечного тракта (Павлов, 1972; Sawamoto Shose 
et al., 1983) не позволили дать однозначного ответа. По мнению первого 
автора, в питании рачков обнаруживается четко выраженный суточный 
ритм с двумя максимумами активности питания – в полночь и в пол-
день. И, как было ранее отмечено, с этим ритмом связываются активные 
вертикальные миграции рачков. Авторами второй цитируемой работы 
в одних случаях установлен суточный ритм в питании рачков с пиками 
около 0–9 и 12–15 часов, в других – отчетливых пиков активности пита-
ния не выявлено. 

По результатам наблюдений (в течение суток) за изменчивостью со-
держания глюкозы и лактатов в гемолимфе и пищеварительной железе, 
а также гликогена в пищеварительной железе у рачка выявлен ночной 
максимум в активности питания (Mezykowski, Rakusa-Susczczewski, 
1978/1979). 

В обзоре данных по биоэнергетическим характеристикам антаркти-
ческого криля (Clarke, Morris, 1983) авторами критически рассмотрена 
методика экспериментов и проанализирована пригодность результатов, 
полученных разными авторами, для расчета его «энергетического бюд-
жета». По мнению авторов, имеющиеся оценки потребления кислоро-
да рачками не позволяют судить об их основном (стандартном) обмене. 
Криль, хорошо перенося гипоксию, максимально потребляет кислород 
при его насыщении 85%. В целом скорость потребления кислорода не-
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велика и её зависимость от сырого веса рачков (для случая основного 
обмена) предлагается описывать уравнением Q = 0,0813 W0,88. Криль 
способен отфильтровывать частицы размерами около 3 мкм, а наиболее 
активно – частицы размерами 10–30 мкм. Скорость фильтрации рачков 
в проточных сосудах – 100–1000 мл.ч-1. Авторами предполагается, что 
криль питается круглосуточно с максимумом интенсивности ночью (по 
крайней мере, у Южной Георгии). По результатам реконструкции энер-
гетического бюджета криля в районе о. Южная Георгия, за лето (190 
суток) самцы расходуют 4,5 кДж на рост и 0,56 кДж на линьку, самки 
– еще 4,28 кДж дополнительно на развитие яичников. Затраты на обра-
зование тканей, плавание и питание неизвестны. При некоторых допу-
щениях суточное потребление энергии летом у самцов оценивается в 
5%, у самок – в 6% от веса тела.

На примере Euphausia pacifica показано (Torres, Childress, 1983), что 
активный обмен у эвфаузиевых (т.е. обмен во время активного длитель-
ного плавания) незначительно превышает уровень, который авторы 
считали стандартным, но который в действительности был «нормаль-
ным» (routine metabolism), но который слагается из основного (standard 
metabolism) и дополнительных трат на обмен во время обычных перио-
дов спонтанной активности. Эксперименты по определению «стандарт-
ного обмена» (в действительности это – «нормальный» обмен) при груп-
повом содержании животных могут привести к получению завышенных 
результатов. Более сильное влияние на интенсивность обмена оказывает 
температура, причем её влияние зависит от скорости движения рачков: 
при высоких скоростях движения (112 м.ч-1) Q10 = 2,8, при стандартном 
обмене (0 м.ч-1) Q10 =2,0.

Давление вызывает значимое, но небольшое увеличение потребления 
кислорода. Криль способен к температурной акклимации.

Как следует из приведенного обзора, экспериментальные исследо-
вания и до, и после наших исследований ограничивались определени-
ем лишь некоторых биоэнергетических характеристик, не давая ясного 
представления ни о рационе, ни о его составляющих. Ориентировочные 
расчеты последних недостаточны для выявления функциональной роли 
криля и определении продукции популяции в целом. А связи с этим, без-
условно, более надежными являются непосредственные, прямые опре-
деления этих характеристик.

1.3.1. Материал и методика
Рацион и его балансовые величины у антарктического криля исследо-

вались экспериментально в экспедиционных условиях в регионе моря Со-
дружества антарктическим летом 1976–1977, 1977–1978 и 1979–1980 гг.

Отлов животных разного размера для опытов производился тралом 
Айзекса-Кидда в модификации Самышева-Асеева и планктонной сетью 
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ДжОМ (диаметр колец 80 и 113 см, капроновый газ № 49) в пределах 
верхнего 200-метрового слоя. Отловленные животные с целью их ак-
климации предварительно содержались в аквариуме (ёмкостью 320 л) с 
проточной водой от 1 до 5–6 суток при температуре 0–2 оС. При длитель-
ном содержании рачков подкармливали культурой водорослей, выращи-
вавшихся в судовой лаборатории.

Рацион животных рассчитывался по сумме балансовых величин – C 
= R + P + F, где   C, R, P и F – соответственно величины суточного ра-
циона, трат на обмен, прироста и неусвоенной части корма (фекалиев). 
Величиной жидких выделений, поскольку, как известно, она составляет 
незначительную долю в балансе (Сорокин, 1956), авторы посчитали воз-
можным пренебречь.

В зависимости от целей экспериментов определение балансовых ве-
личин рациона у животных осуществлялось как радиоуглеродным мето-
дом Ю.И. Сорокина (1966), так и в сочетании этого метода с кислород-
ным. Первый вариант экспериментов был поставлен для определения 
пороговых и максимальных значений концентрации корма на примере 
животных одной массовой размерной группы. Комбинированный спо-
соб (определение Р и F радиоуглеродным методом, а R – кислородным) 
применен при проведении опытов с животными разного размера для 
установления значений балансовых величин рациона в зависимости от 
массы тела животных и выявления изменчивости коэффициента исполь-
зования усвоенной пищи на рост (К2) с возрастом последних. 

При определении балансовых величин рациона радиоуглеродным ме-
тодом в опытах использовались меченые радиоуглеродом культуры водо-
рослей. Последние выращивались в искусственной питательной среде, в 
которую вводили радиоактивный углерод из расчета 200 µCu на 1 литр 
раствора. По достижении постоянной метки (обычно через 7–10 дней) 
культура сгущалась, отмывалась и хранилась при температуре около 0о 
в темном месте. Определение содержания углерода в водорослях (для 
определения их обратной удельной активности – Сr) и в теле животных 
производилось иодатным методом мокрого сжигания (Карзинкин, Тар-
ковская, 1962) с последующим расчетом его количества через оксикало-
рийный коэффициент 3,34 (Ivlev, 1934) и энергетический эквивалент 10 
кал.мг-1С (Винберг, 1983; Platt, Irwin, 1973)5*. Ассортимент предложенного 
животным корма состоял из нескольких видов водорослей (Gymnodini-
um lanskoii, G. kowalewskii, Platymonas viridis, Sceletonema costatum и др., 
табл. 3) и детрита, полученного из жгутиковых водорослей. Выбор наи-
более приемлемого корма производился по результатам определения так 
называемого индекса усвоения (Су/C). При этом экспозиция подопытных 
животных на меченом корме составляла от 6 до 12 часов в зависимости от 
начальной концентрации корма. Определение времени прохождения пищи 
5 Следует отметить, что рассчитанное указанным методом содержание углерода в криле (табл. 4) 
хорошо согласуется с результатами прямых определений его в эвфаузиевых (Kotori et al., 1986).
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по кишечному тракту животных перед постановкой опытов по определе-
нию балансовых величин производилось по убыванию метки фекалиев, 
для чего животные, содержавшиеся на меченом корме, пересаживались 
последовательно из сосуда в сосуд с немеченым кормом с интервалом в 
10–20 минут до полного исчезновения метки. В опытах по определению 
балансовых величин выдыхаемый животными радиоактивный СО2 свя-
зывался BaSO4 и осаждали на фильтре, так же как и фекалии животных. 
Для определения усвоенного углерода животных высушивали при темпе-
ратуре +65 оС, растирали и приготавливали взвесь, десятую, пятую, тре-
тью части которой или полностью всю взвесь (в зависимости от размера 
эвфаузиевых) осаждали на фильтр. Радиоактивность осадков определяли 
под торзионным счетчиком ВФЛ-25 с помощью прибора ДЛ-100. Опыты 
производились в сосудах ёмкостью 1–3 л.

Определение интенсивности потребления кислорода животными 
производилось с помощью свинцово-серебряного датчика по схеме, 
описанной в работе Л.Б. Кляшторина и Э.И. Мусаевой (1977) в респи-
рометрах объёмом 1 л при плотности посадки рачков 3–5 экз..л-1 в зави-
симости от размеров последних. При этом наряду с определением вели-
чины суточных трат на обмен представляло интерес выяснить период 
адаптации животных к условиям опыта и выявить суточную ритмику их 
биологической активности – с тем, чтобы, во-первых, акклимируя жи-
вотных перед последующим опытом, исключить влияние на результаты 
их стрессового состояния, во-вторых, для расчета суточных значений 
балансовых величин рациона и самого рациона по данным кратковре-
менных (1–2 часа) опытов определить коэффициенты пересчета значе-
ний для того или иного времени суток, в течение которого велись опыты.

Все опыты производились при естественных температурах воды в 
диапазоне от 0 до 2 оС. 

Всего выполнено 120 опытов по определению балансовых величин 
радиоуглеродным методов и более 150 определений интенсивности об-
мена животных кислородным методом.

1.3.2.  Результаты и их обсуждение
Непрерывными наблюдениями с помощью кислородных датчиков за 

дыханием животных, отсаженных в респирометры через 5–6 часов после 
выдерживания их без пищи, установлено ярко выраженное увеличение 
интенсивности их обмена в результате возбуждения в первые 6–12 часов 
(с момента пересадки), после чего обмен животных стабилизировался на 
каком-то одном уровне в зависимости от их массы (рис. 22). Очевидно, 
можно полагать, что этот срок для животных с массой тела в диапазо-
не 65,0–1200 г (7,6–120 мг С) является минимальным акклимационным 
периодом к условиям опыта. Причем сам характер акклимации, выра-
женный кривой колебаний интенсивности обмена, оказался различным у 
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разных групп подопытных животных независимо от массы тела послед-
них. На рисунке 22 изображены наиболее характерные типы колебаний 
интенсивности потребления кислорода животными в процессе длитель-
ного выдерживания их в респирометрах. В случае «а» очень интенсив-
ное потребление кислорода животными, почти на порядок превышающее 
среднесуточное потребление, наблюдается в самом начале выдерживания. 
Впоследствии наблюдается спад интенсивности обмена и её стабилиза-
ция на 6-й час выдерживания. В других случаях («б», «г», «д») в процессе 
акклимации могут возникать «вторичные всплески» – резкие увеличения 
интенсивности обмена на каком-то этапе акклимации, причем в случае 
«д» в первый час содержания животных наблюдалось довольно низкое по-
требление кислорода. В некоторых случаях («г») в процессе акклимации 
наблюдается снижение интенсивности обмена животных при многочис-
ленных колебаниях с затухающей амплитудой. Разнообразие характеров 
акклимации животных, очевидно, объясняется различиями в их физио-
логическом состоянии, природа которых к настоящему времени остается 
неясной. Сама потребность в акклимации гидробионтов перед опытами 
общеизвестна (Винберг, 1956 и др.). В данном же случае представляет ин-
терес длительность периода акклимации у изученных животных. Специ-
альному изучению периода акклимации гидробионтов к условиям опыта 
посвящено мало работ, в связи с чем не представляется возможным про-
извести широкий сравнительный анализ полученных данных с таковыми 
других авторов. Отметим лишь, что по длительности акклимации криль 
занимает промежуточное положение между планктонными копеподами 
(Кузьмичева, Шарф, 1980) и равноногими ракообразными (Самышев и 
др., 1980) на Черном море.

Наблюдениями за акклимированными взрослыми животными при их 
содержании в респирометрах в условиях естественного освещения фик-

Таблица 3. Результаты определения пищевой ценности кормов для криля

Вид корма

Концен-
трация 
корма,
мг. л-1

Cr кор-
ма, 
10-6 
мгC. 
экз.-1

K =
 24*/ 
t**

Радиоак-
тивность 
живот-
ных,

имп.. мин.-

1. экз.-1

Количе-
ство усво-

енного 
углерода,
10-6 мгC. 

экз.-1

Масса 
живот-
ных,
мгC. 
экз.-1

Cу / C),
% в 

сутки

Detritus 81,90 15,79 2,00 1290,0 20369,10 60,90 0,0669

Gymnodinium lanskoii 20,38 5,02 2,00 6488,0 32569,76 57,64 0,1130
Platymonas viridis 96,25 2,92 2,00 2136,0 6237,12 54,23 0,0230
Dunaliella tertiolecta 65,32 4,77 2,00 2556,0 12192,12 52,69 0,0463
Sceletonema costatum 30,00 4,13 4,00 6253,0 25824,89 80,10 0,1290

Nephrochloris salina 30,00 2,80 4,00 370,0 1036,00 73,34 0,0057

*  – 24 – продолжительность суток, ч; ** – продолжительность кормления животных, ч.
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сировались изменения в скорости потребления ими кислорода в течение 
суток. Причем приуроченность максимума интенсивности дыхания к 
тому или иному времени суток у животных носит ярко выраженный ин-
дивидуальный характер. У большинства животных возрастание скорости 
потребления кислорода наблюдалось либо в астрономический полдень, 
либо в астрономическую полночь – независимо от того, в период ли рав-
ноденствия (февраль) или в период антарктического дня (январь) произ-
водились опыты (рис. 23). По-видимому, представление о повышенной 
активности в питании и движении рачков и в полдень, и в полночь, полу-
ченное по результатам исследований наполнения желудочно-кишечного 
тракта интегрально для выборки (Павлов, 1969), объясняется тем, что 
при таком способе нивелируются индивидуальные различия в пищевом 
поведении (да и вообще в поведении) животных. По всей видимости, 
в естественных условиях суточная ритмика биологической активности 
(интенсивность питания, движения) у разной части популяции криля в 
целом имеет асинхронный характер, обусловленный комплексом фак-
торов (накормленность животных, их упитанность, физиологическое 
состояние, время суток и др.), причем у большинства особей её макси-
мум приходится на то или иное указанное выше время (либо днем, либо 
ночью). Интересно заметить, что произведенные нами многочисленные 
(более 100) определения жирности отдельных особей взрослого криля 
из района исследований позволили выявить чрезвычайную вариабель-
ность её значений независимо от стадии половой зрелости животных 
от 2,5 до 57,0% в расчете на сухое вещество. Причем ловы животных 
осуществлялись в дневные часы суток на сравнительно небольшом ло-
кальном участке у северной окраины залива Прюдс в 1978 г. в агрегаци-
ях III и VI (рис. 14). Выявленная индивидуальная разнокачественность 
жирности – несомненный результат различий в интенсивности питания 
животных во времени в прошлом и их физиологического состояния. Не 
исключено, правда, влияние пространственной неоднородности зоны 
откорма животных. Однако, учитывая ограниченность района лова, вли-
яние этой неоднородности, надо полагать, не было абсолютно определя-
ющим различие жирности животных.

Опыты с животными разных размеров (длиной тела от 16 мм до 50 мм 
и соответствующей массой тела 68,0–1200,0 мг, а выраженной в количе-
стве углерода от 7,65 мг С.экз.-1 до 120,8 мг С.экз.-1) позволили получить 
величины интенсивности их обмена в зависимости от массы тела (рис. 
24 а). Она колебалась в зависимости от размеров животных от 1,37 до 
0,61% массы их тела. Рассчитанная зависимость интенсивности обмена 
от массы тела животных (для 0 оС) выразилась степенным уравнением:

    R = 2,45 W -0,29 ,                                                    (21)
где R – траты на обмен животных в течение суток в % т массы тела; W – 
масса тела животных в мг С.экз.-1.
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Для абсолютных значений R (мг С.экз.-1.сут.-1) эта зависимость выра-
зилась соответственно уравнением:

                                                      R = 0,0245 W 0,71.                                                            (22)
Испытания разных видов водорослей и детрита (табл. 3) показали, 

что большинство видов кормов достаточно эффективно усваивается по-
допытными животными (ср., например, с данными по Су/C, приводи-
мыми для тропического зоопланктона в работе Т.С. Петипа и др., (1971). 
Однако наиболее высокий индекс усвоения оказался при кормлении 
культурами Sceletonema costatum. В связи с этим они и были в дальней-
шем использованы в качестве корма во всех экспериментах по определе-
нию рациона и его балансовых величин.

Время прохождения пищи по желудочно-кишечному тракту у жи-
вотных разного размера было различным и составило для животных с 
массой тела (сырой вес) 70–150 мг – 3,0–3,5 часа, 200–400 мг – 4,0 часа, 
500–1000 м и более – 4,5–5,0 часов. Исходя из полученных результатов 
и определялась длительность этапов кормления в экспериментах по изу-
чению балансовых величин рациона радиоуглеродным методом.

В интервале температур от 0 до +2 оС какой-либо закономерной из-
менчивости в величинах потребленного корма E. superba одинакового 
размера не выявлено, что позволяет использовать в расчетах все данные 
опытов, полученные в интервале этих температур.

У использованных в опытах эвфаузиевых размером от 37 мм до 42 
мм и, соответственно, сырой массой тела от 500 до 600 мг (содержание 

Рисунок 22. Наиболее характерные типы колебаний интенсивности потребления кислорода кри-
лем в процессе его акклимации к условиям опытов.
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Рисунок 23. Примеры суточной ритмики интенсивности дыхания криля. 1 – январь, 2 – февраль.

углерода в теле животных от 60,4 мг С.экз.-1 до 76,9 мг С.экз.-1) разброс 
данных по балансовым величинам рациона при одних и тех же концен-
трациях корма оказался достаточно большим, имея сходные пределы 
колебаний, что, несомненно, связано с физиологической неоднородно-
стью животных из естественных популяций. Последнее, очевидно, усу-
губляется и тем, что в процессе траления облавливаются животные из 
разных участков и скоплений. В связи с этим зависимость рационов и 
их балансовых величин от количества пищи рассматривалась нами для 
животных разной массы (в пределах вышеуказанных величин) в целом. 
Как видно из рисунка 25, эта зависимость проявляется достаточно чет-
ко. Следует при этом отметить, что питание E. superba зафиксировано 
при очень низких концентрациях корма (0,005 мг.л-1). С увеличением ко-
личества пищи возрастание рациона и балансовых величин происходит 
асимптотически. Кривая выходит на «плато» при концентрации 6–8 мг.л-1. 
Связь между суточным рационом животных и концентрацией корма вы-
ражается уравнением:

                   C = 0,5400 (1 – 0,540010 -0,1295 Bo) при  σ = 0,041,                        (23)
где С – суточный рацион в % от массы тела животных при той или иной 
начальной концентрации корма; Во – начальная концентрация корма 
(мг.л-1); 0,5400 – максимальный рацион, соответствующий «плато» (% 
от массы тела животных); σ – среднее квадратичное значение невязки.

Аналогичная связь для балансовых величин рациона аппроксимиру-
ется уравнениями:

                   R = 0,2100 (1 – 10-0,1320 Bo) при  σ = 0,013,                                        (24)                         
                   P = 0,2870 (1 – 10-0,1015 Bo) при  σ = 0,042,                                         (25)                         
                   F = 0,1292 (1 – 10-0,1261 Bo) при  σ = 0,016,                                         (26)                         

где R, P и F – соответственно траты на обмен, определенные радиоуглерод-
ным методом, прирост и неусвоенная часть пищи в % от массы тела жи-
вотных, максимальные значения которых соответствуют 0,21, 0,29 и 0,13%.

Полученные радиоуглеродным методом максимальные значения ин-
тенсивности обмена для одноразмерных особей криля (массой тела, 
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эквивалентной 60–70 мг С.экз.-1) оказались более чем втрое ниже вели-
чин, определенных кислородным методом (ср. данные на рис. 24 а и 25). 
Соответственно этому и максимальные значения рациона для данной 
размерной группы криля, рассчитанные по сумме балансовых величин, 
определенных радиоуглеродным методом, уступают значениям рацио-
на, где слагаемая величина определена кислородным методом (ср. дан-
ные рис. 25 и табл. 4). Нами не проводился специальный поиск причин 
выявленных различий в результатах определений интенсивности обмен 
разными методами. Однако можно полагать, что занижение значений 
обмена при радиоуглеродном методе определений произошло в связи с 
необычайно большим осадком 

BaCO3, выпадавшим в наших опытах при связывании углекислоты 
сернокислым барием. В результате масса осадка BaCO3 в несколько раз 
превышала максимальное значение массы, приведенной Ю.И. Сороки-
ным (1966) в таблице поправок на самопоглощение осадка, а коэффици-
ент самопоглощения осадка, определенный нами по предлагаемой ме-
тодике экстраполяцией, очевидно, не соответствовал своему истинному 
значению. В связи с этим полученные результаты представляют интерес 
только с точки зрения выявления предельных концентраций корма – ми-
нимальной, при которой наблюдается питание животных, и максималь-
ной, когда дальнейшее увеличение концентрации корма не приводит к 
увеличению балансовых величин и рациона в целом.

В связи с изложенным при дальнейших расчетах рациона и коэффициен-
та К2 нами использованы результаты определений кислородным методом.

Максимальные значения суточного прироста и неусвоенной части 
корма у животных разного размера (длиной от 16 мм до 50 мм и мас-
сой тела, эквивалентной содержанию углерода от 7,65 мг С.экз.-1до 120,8 
мг С.экз.-1) при концентрации корма 10 мг.л-1 закономерно снижаются по 
мере возрастания массы их тела (рис. 24 b, c). Крайние значения суточ-
ного прироста и неусвоенной части корма для животных указанного ди-
апазона размеров колеблются соответственно от 2,48% до 0,16% и от 
1,78% до 0,09% их массы тела. Зависимость максимальных суточных 
значений этих балансовых величин от массы тела животных аппрокси-
мируется степенными уравнениями:

                                             P = 18,6 W -0,98                                                                              (27)     
                                             F = 16,35 W -1,09 ,                                                                           (28)

где Р и F – максимальные значения прироста и неусвоенной части корма 
в % от массы тела животных; W – масса тела животных в мг С.экз.-1.

Уравнения 21, 27 и 28 позволяют рассчитать как максимальные су-
точные балансовые величины для конкретных весовых групп животных, 
так и – путем суммирования – величины максимального суточного раци-
она, а кроме того проследить за изменениями коэффициента К2 у живот-
ных по мере увеличения их размера, т.е. роста. Произведенные расчеты 
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Рисунок 24. Зависимость суточных трат на 
обмен (a), прироста (b) и неусвоенной части 
корма (c) от массы тела криля (W) при кон-
центрации корма 10 мг.л-1.

приведены в табл. 4. В пределах колебаний массы тел животных длиной 
16–50 мм их максимальные суточные рационы изменяются от 5,6% до 
0,86% массы тела.

Как видно из изложенного, результаты комплекса проведенных нами 
экспериментальных исследований, которыми охвачен довольно широ-
кий круг вопросов затронутой проблемы, находятся в разном отноше-
нии с данными, полученными другими авторами.

Что касается суточного ритма биологической активности криля, 
здесь, очевидно, уже нет оснований для разногласий: и наши, и других 
авторов экспериментальные данные, согласуясь с полевыми наблюдени-
ями, подтверждают его существование с возможными максимумами в 
полночь и (или) в полдень. Проявление этих максимумов в тот или иной 
период суток, вероятно, зависит от физиологического состояния живот-
ных, прежде всего – от их накормленности; неоднородность последних 
по степени накормленности обусловливает асинхронность в проявлении 
суточного ритма для той или иной части популяции в целом.

Рисунок 25. Зависимость величин суточного 
рациона (С), трат на обмен (R), прироста (P) и 
неусвоенной части корма (F) от концентрации 
корма (Во).
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Аналогично сходно мнение авторов о чрезвычайно широком пище-
вом спектре криля, способности животных отлавливать как мелкие (ме-
нее 8–10 мкм) частицы, в том числе детрит, так и крупные водоросли, 
и даже животных. Результаты подводных наблюдений (Несис, 1985) 
позволили расширить представление о способах питания криля. Все 
это свидетельствует не только об адаптированности животных к не-
благоприятным пищевым условиям, но и об их относительно высокой 
пищевой активности. Последнее подтверждается и выявленным нами 

Таблица 4. Расчетные значения суточного рациона, его балансовых величин и энергетического 
коэффициента роста второго порядка K2 у различных размерно-весовых групп криля.

Длина, 
мм

Масса тела
Прирост 

P, %

Неусвоен-
ная часть 

корма F, %

Траты на 
обмен R, %

Рацион 
C, % K2мг сырого 

веса . экз.-1
мг C. 
экз.-1

16 67,6 7,65 2,48 1,780 1,37 5,63 0,644

18 96,0 10,40 1,84 1,270 1,25 4,36 0,595
19 115,6 13,20 1,45 0,980 1,16 3,59 0,556
22 128,0 15,00 1,28 0,850 1,12 3,25 0,533
22 136,0 17,00 1,13 0,740 1,08 2,95 0,511
23 148,0 19,00 1,02 0,650 1,05 2,72 0,493
24 162,5 21,00 0,92 0,590 1,01 2,52 0,477
26 188,3 25,00 0,78 0,48 0,96 2,22 0,448
27 206,9 27,00 0,72 0,45 0,94 2,11 0,434
27 220,5 29,00 0,67 0,41 0,92 2,00 0,421
29 258,6 34,00 0,59 0,35 0,88 1,82 0,401
29 265,2 35,00 0,56 0,34 0,87 1,77 0,392
31 279,2 37,00 0,53 0,32 0,85 1,70 0,384
33 324,5 43,00 0,45 0,27 0,82 1,54 0,354
33 335,8 45,00 0,44 0,25 0,81 1,50 0,352
33 347,8 46,60 0,42 0,25 0,80 1,47 0,344
34 369,0 49,00 0,40 0,25 0,79 1,42 0,336
35 389,0 52,00 0,38 0,22 0,78 1,38 0,328
36 412,5 55,00 0,36 0,20 0,77 1,33 0,319
37 441,2 60,00 0,33 0,19 0,75 1,27 0,306
40 550,0 71,00 0,28 0,16 0,71 1,15 0,283
41 585,6 73,00 0,27 0,15 0,71 1,12 0,276
42 640,0 77,00 0,26 0,14 0,70 1,10 0,271
42 685,0 79,00 0,25 0,14 0,69 1,08 0,266
44 845,5 85,00 0,23 0,13 0,68 1,04 0,253
48 1020,0 105,00 0,19 0,10 0,64 0,93 0,229
50 1200,0 120,80 0,16 0,09 0,61 0,86 0,208
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широким диапазоном колебаний между пороговой концентрацией корма 
(0,005 мг.л-1) и его концентрацией, при которой рацион выходит на плато 
(6–8 мг/л).

Полученные нами результаты определений балансовых величин ра-
циона и расчетных значений последнего в целом оказываются отличны-
ми в разной степени от таковых, приводимых разными авторами.

Для сопоставления данных по результатам измерений интенсивности 
обмена выразим полученное нами уравнение (22) в принятой большин-
ством авторов форме (R – в мл О2

.экз.-1.час-1, W – в г сырого веса):
                                          R = 0,052 W 0,71 ,                                                                 (29)

а уравнения, полученные другими авторами, приведем к 0 оС, принимая 
Q10 = 2,25 (Винберг, 1983) (табл. 5). 

Прежде чем перейти к обсуждению приведенных результатов, следу-
ет акцентировать внимание и на принятой нами величине Q10, поскольку 
её значения, определенные разными авторами в экспериментах, также 
представляют интерес в данном случае. 

И.В. Ивлевой (1981) показано, что интенсивность метаболизма пой-
килотермных животных при условии их полной акклимации к темпера-
туре в одинаковой степени зависит от температуры при Q10=2,0–2,5.В 
связи с этим Г.Г. Винбергом (1983) предложено впредь до последующих 
уточнений для приведения скорости метаболизма пойкилотермных жи-
вотных к некоторой определенной температуре принимать Q10=2,5.

Как видно из таблицы 5, интенсивность обмена у криля по нашим 
определениям в разной степени ниже определенной другими автора-

Таблица 5. Уравнения, аппроксимирующие связь между интенсивностью потребления кислоро-
да (R, мл О2

.экз.-1.час-1) и массой тела (W, г сырого веса криля), приводимые разными авторами

Авторы
Температура 
при опытах,

o C

Уравнение
Полученное по 

результатам опытов
Приведенное к 

0o C

Чекунова, Рыкова, 1974 5 R = 0,121 W 0,965 R = 0,088 W 0,965

Rakusa-Susczcewski,
Opalinski, 1978

-1 R = 0,116 W 0,95 R = 0,130 W 0,95

1,5 R = 0,551 W 0,74 R = 0,505 W 0,74

2,4 R = 2,09 W 0,50 R = 1,82 W 0,50

Наумов, Чекунова, 1980
2 R = 0,142 W 0,851 R = 0,102 W 0,851

5 R = 0,210 W 0,683 R = 0,151 W 0,683

7 R = 0,752 W 0,400 R = 0,459 W 0,400

Segawa Susumi et al., 1982 0 R = 0,0259 W 0,8331

(W –в сухом весе)
R = 0,100 W 0,8331

(W – в сыром весе)

Clarke, Morris, 1983 ?
R = 0,0813 W 0.88

(предлагается принять на 
основании обзора)

–

Наши данные 0 R = 0,052 W 0,71 R = 0, 052 W 0,71
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ми. Причем, судя по уравнениям, наиболее низкие значения, получен-
ные другими авторами, в 1,5–2 раза превышают величины, измеренные 
нами. К ним относятся измерения В.И. Чекуновой, Т.И. Рыковой (1974) 
при 5оС, А.Г. Наумова, В.И. Чекуновой (1980) при 2оС, Sagawa Susumi et 
al. (1982) и предлагаемые A. Clarke, D.J. Morris (1983). Результаты изме-
рений польских исследователей (Rakusa-Susczczewski, Opalinski, 1978) 
при разных температурах и А.Г. Наумова, В.И. Чекуновой (1980) при 
других температурах превосходят результаты наших измерений в 3–10 
раз. Выявленные различия между результатами наших измерений и дан-
ными других авторов, по всей вероятности, объясняются различиями в 
технике постановки опытов и связанных с ними различиями в степени 
акклимации животных к условиям экспериментов. В отличие от нас, все 
цитируемые авторы изучали скорость потребления кислорода крилем, 
используя скляночный метод с определением содержания кислорода по 
Винклеру. При этом методе, во-первых, исключается контроль за аккли-
мацией животных перед постановкой опыта, во-вторых, не учитывается 
то количество кислорода, которое потребляется животными непосред-
ственно после пересадки в респирометры в состоянии возбуждения, 
вызванном этой пересадкой. Полярографический метод, примененный 
нами, позволяет избежать подобных искажений: состояние животных 
оказывается под контролем на обоих этапах экспериментов. Причем их 
окончательная акклимация в нашем случае завершалась в респироме-
трах, в которых (при условии выдерживания в открытом виде) рачки 
могут пребывать длительное время, не приводя к большому снижению 
насыщения воды кислородом. Последняя, кроме того, перемешивалась с 
помощью магнитной мешалки.

С наименее акклимированными к условиям опыта животными экспе-
риментировали польские исследователи. Наряду с нереально высокими 
значениями интенсивности дыхания рачков, об этом свидетельствуют 
также и неестественно высокие значения Q10 в интервалах температур, 
при которых производились опыты. Так, по нашим ориентировочным 
расчетам, выполненным по результатам экспериментов этих авторов, в 
интервале -1о – +1,5 оС Q10 получается равным 16 (!), в интервале +1,5 – 
+2,4 оС – около 32 (!) и в интервале -1 – +2,4 оС – около 50 (!). 

В меньшей степени завышенные результаты получены советскими 
авторами (Чекунова, Рыкова, 1974 и Наумов, Чекунова, 1980). О недо-
статочной акклимации животных в экспериментах у первых авторов 
свидетельствует большой разброс полученных значений интенсивности 
обмена, у вторых – более высокие результаты, в том числе и при сходной 
(5оС) с температурным условием, созданным в опытах ранее В.И. Чеку-
новой, Т.И. Рыковой (1974) , и также неестественно высокие значения 
Q10: в интервале в интервале +5 – +7 оС он (по результатам измерений 
А.Г. Наумова, В.И. Чекуновой) составил около 13 (!), в интервале +2 – 
+7 оС – около 10 (!), и лишь в интервале +2 – +5 оС он оказался близким к 
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реальному значению (около 2,5), однако на фоне явно завышенных зна-
чений. 

Методические недостатки, очевидно, связанные с акклимацией, ска-
зались и на результатах определений величины Q10 у других авторов. 
Напомним, что Маквинни и Марcиньяк (McWinne, Marciniak, 1964) в 
интервале 0–5оС не нашли больших различий в интенсивности обмена 
криля при разных температурах (Q10 = 1,1–1,3), в то время как в интерва-
ле 5–15 оС Q10 был равен 2,1. Безусловно низкими представляются зна-
чения Q10, приводимые К.В. Опалинским (Opalinski, 1979) по результа-
там измерений частоты сокращений сердца у криля (в интервале – 1,4о 
– +2,4о равные для молоди 1,3, для взрослых особей – 1,6). Заключение 
по этому вопросу на примере Euphausa pacifica (Torres, Childress, 1983) 
(о том, что у эвфаузид Q10 при стандартном обмене составляет 2,0, при 
активном – 2,8), согласуясь с результатами исследований И.В. Ивлевой 
(1981) и вышеуказанным в связи с этим предложением Г.Г. Винберга 
(1983), надо полагать, не вызывает сомнений, а сами величины Q10 могут 
быть использованы в качестве дополнительных критериев при оценке 
корректности получаемых экспериментальных данных.

Серьезными аргументами, подтверждающими корректность полу-
ченных нами экспериментальных данных об обмене криля, являются 
четкое согласование их с массой тела животных и с другими балансо-
выми величинами рациона и – как итог – закономерные изменения ко-
эффициента К2 в их онтогенезе. Известно (Цейтлин, 1984), что произве-
дение степеней из уравнений, аппроксимирующих зависимость обмена 
от массы тела и массы тела от длины организма, равно 2. С наибольшим 
приближением к точности выполняется это соотношение для степени из 
уравнения (22) связи обмена с массой тела криля, полученного нами, и 
степени из уравнения связи его массы с длиной тела, полученного нами 
(W = 0,0226 L2,78), а также приводимого Локером (Locker, 1973) и под-
твержденного Сархажем (Sarchage, 1977/1978) (W = 0,001798 L3,3436), где 
W – масса тела рачка, мг сырого веса, L – его длина, мм; произведение 
степеней из уравнений других авторов значительно превышают 2. На-
конец, рассчитанные нами по балансовым величинами рационы криля 
подтверждены экспериментально путем учета скорости потребления им 
фитопланктона (Kato Mitsuo et al., 1982). Так, по данным этих авторов, 
в воде с высокой концентрацией фитопланктона (4,93 мг хлорофилла 
«а».л-1) рачки с массой тела 240,7–247,9 мг (сухой вес) потребляли корм 
в количестве 1468–1915 мкгС.экз.-1, а рачки с сухим весом тела 10,1–13,4 мг 
– соответственно 183–211 мкгС.экз.-1.  При средней калорийности рач-
ков 5,0 кал.мг-1 сухого веса, определенной нами, и энергетическом эк-
виваленте углерода, соответствующем 9,3 кал.мг-1 (Винберг, 1960), 1 мг 
сухой массы рачка соответствует 0,53 мгС. По произведенным на основе 
этих равенств расчетам суточный рацион у крупных рачков, с массой 
тела, адекватной 128–131 мгС, составил 1,1–1,5% от последней, у мел-
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ких (5,4–7,1 мгС) – 3,4–3,0% соответственно. По нашим определениям 
суточный рацион у рачков с массой тела, соответствующей 120,8 мгС, 
составил около 0,9%, а у рачков с массой тела, соответствующей 120,9 
мгС, составил около 0,9%, а у рачков с массой тела 7,65 мгС – 5,63%. 
Некоторые различия в результатах, полученных нами и японскими ис-
следователями, можно объяснить различиями в методах исследований: 
японские исследователи определяли скорость потребления пищи рачка-
ми расчетным методом по уравнению Паффенхёфера (Paffenhöfer, 1971, 
цит. по Kato Mitsuo et al., 1982); кроме того, указанные различия в опре-
деленной степени могут быть связаны с различиями в энергетической 
ценности тела организмов и с недостаточной связью с этим точностью 
расчетов. Большая согласованность между величинами рационов и мас-
сы тела рачков в нашем случае обусловлена, несомненно, большей кор-
ректностью примененных нами методов.

Уровень обмена у криля по нашим определениям хорошо согласует-
ся с уровнем обмена активных ракообразных, описанных Л.М. Сущеней 
(1972) (Q = 0,232 W 0,875) – при условии приведения уравнения с 20о к 0 оС.

Таким образом, принимаемые априорно или на основе завышенных 
значений обмена величины суточных рационов криля на уровне 5–6% 
представляются завышенными не менее, чем в 3 раза.

Весьма интересными представляются результаты расчетов коэффи-
циента К2 и его изменчивость в зависимости от массы тела рачков. Как 
видно из таблицы 4, по мере увеличения массы тела животных К2 умень-
шается от 0,64 (при массе тела рачка, эквивалентной 7,65 мгС) до 0,21 
(при массе тела, эквивалентной 120,8 мгС). Непостоянство К2 согласу-
ется с кривой роста животных этого вида, имеющей S-образную форму 
(Чекунова, Рыкова, 1974). Причем, учитывая выявленную тенденцию, 
можно полагать, что К2 у животных самого младшего и самого старшего 
возраста будут еще более значительно различаться. В связи с этим ис-
ключается возможность использования физиологического способа рас-
чета продукции животных. В таком случае для расчета продукции (по-
пуляции в целом) могут быть использованы обычные способы (Методы 
определения…, 1968), либо потребуется определение К2 для всех воз-
растов, что предполагает заведомо экспериментальное определение са-
мого прироста. В практических целях расчет продукции взрослой части 
популяции, учитываемой при облове тралами, представляется возмож-
ным на основании приводимых табличных осредненных данных (табл. 
4) с учетом в каждом случае её размерной структуры. На примере дан-
ных по 1980 г. (рис. 26) видно, что суммарный суточный Р/B – коэффи-
циент животных в прибрежной агрегации I, где доминировали взрослые 
рачки (длиной тела 45–54 мм), составлял 0,002; в океанической зоне, 
где преобладали рачки с меньшими размерами тела (30–42 мм), он был 
равен 0,004 и в прибрежной агрегации II, где большую часть составляли 
эвфаузиевые длиной 30–39 мм, он находился на уровне 0,006. В целом 
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для постличиночной части популяции в регионе суточный Р/B – коэф-
фициент составлял 0,004.

Понятно, что эти коэффициенты применимы для ориентировочных 
расчетов продукции взрослой части популяции криля за относительно 
короткие сроки. Последние будут определяться возрастным составом 
когорты. Более корректными будут результаты таких расчетов в случаях 
преобладания в ней неполовозрелых животных в возрасте 1–2 лет, эли-
минация которых за счет естественной смертности наименьшая (Allen, 
1971). Основное же применение определенные нами величины биоэнер-
гетических характеристик криля, как увидим далее, найдут при оценке 
роли его в трансформации органического вещества в изученных сооб-
ществах в расчете на одни сутки.

Таким образом, экспериментально установлено, что период акклима-
ции криля к условиям опытов составляет не менее 6–12 часов.

На примере массовых размерных групп криля в условиях опыта вы-
явлена ритмика интенсивности обмена животных, соответствующая по 
времени интенсивности их питания и двигательной активности в есте-

Рисунок 26. Примеры суточных Р/B-коэффициентов при разной размерной структуре криля в 
различных участках региона в 1980 г.
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ственной среде. Максимальные значения интенсивности обмена живот-
ных в большинстве случаев наблюдаются либо в полдень, либо в пол-
ночь.

Пороговая концентрация корма, при которой наблюдается питание 
криля, составляет 0,005 мг.л-1, максимальные значения балансовых ве-
личин рациона стабилизируются при концентрациях корма от 6–8 мг.л-1.

Максимальные значения балансовых величин рациона (и самого ра-
циона) закономерно снижаются по мере роста животных, эти зависимо-
сти аппроксимируются степенными уравнениями.

Коэффициент использования усвоенной пищи на рост (К2) у криля с 
возрастом снижается, что необходимо учитывать при выборе способов 
расчета продукции животных.
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 ГЛАВА II. ФИТОПЛАНКТОН: СОСТАВ, ОСОБЕННОСТИ 
СУКЦЕССИИ, РАСПРЕДЕЛЕНИЕ И УРОВЕНЬ РАЗВИТИЯ

Как уже было ранее отмечено, основные литературные сведения об 
антарктическом фитопланктоне обобщены Н.М. Ворониной (1977, 1981, 
1984). Общие черты его развития могут быть охарактеризованы следу-
ющим образом.

Состав флоры сравнительно разнообразен (Manguin, 1960; Козлова, 
1964; Hasle, 1969): в водах Южного океана насчитывается 260 видов, 
учитываемых при обычном микроскопировании, из которых 180 со-
ставляют диатомовые, 70 – динофлагелляты, 5 – кокколитофориды, 5 – 
кремнежгутиковые; причем сравнительно большой части (около 30% из 
77 рассмотренных видов) антарктической флоры характерен эндемизм. 
Список видов продолжает пополняться (Balech, 1973; Grall, Jacques, 
1982). В фитопланктоне антарктической зоны доминируют диатомовые 
водоросли, составляющие до 99,9% численности (Hart, 1934). Развитие 
водорослей в каждом случае сопряжено с максимумом для небольшого 
числа видов, причем на долю 1–2 из них приходится более половины об-
щей численности (Marumo, 1953). К доминирующим в антарктической 
зоне относятся Fragilariopsis nana, F. curta, F. cylindricus, Chaetoceros 
dichaeta, Ch. neglectus, Nitzschia subcurvata, N. сlosterioides. В связи с по-
стоянным преобладанием в сообществе водорослей небольшого числа 
видов индекс его разнообразия невелик – -2,0–3,0 в южной части Антар-
ктики и значительно возрастает в зоне Антарктической конвергенции 
(Walsh, 1971), в Субантарктике он вновь снижается до 2,4–3,2 (Стайер, 
1966; Hasle, 1969).

При люминесцентном микроскопировании в фитопланктоне выявле-
но присутствие очень больших концентраций микрофлагеллят (Walch, 
1969), однако их функциональная роль в сообществе наннопланктона 
недостаточно изучена.

Сезонное развитие фитопланктона сопряжено с закономерными из-
менениями состава доминирующих форм на фоне присутствия в тече-
ние вегетационного периода в обилии ряда видов (Hart, 1942; Krebs, 
1970; Steyaert, 1974).

Уровень развития фитопланктона не лимитируют биогенные элемен-
ты (Hart, 1934; Hardy, Gunter, 1935; Богоявленский, 1958; El-Sayed, 1968 
b; Кабанова и др., 1974; Hayes et al., 1984). Мнения о лимитирующей 
роли микроэлементов или витаминов противоречивы: по данным од-
них авторов она велика (Belser, 1963; Provasoli, 1963), по данным дру-
гих – несущественна (Fials, Oriol, 1984; Hayes et al., 1984). Некоторое 
лимитирующее воздействие на обилие диатомей оказывает снижение 
концентрации кремния (Hart, 1934; Clowes, 1938; Аржанова,  1974). 
По мнению большинства авторов наиболее важными факторами, опре-
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деляющими обилие водорослей, является свет и стратификация вод в 
поверхностном слое (образование сезонного пикноклина) (цит. по Во-
рониной, 1977, 1981, 1984). Сопряженным с последним фактором явля-
ется температура вод в фотическом слое, с величиной которой отмечена 
сильная зависимость интенсивности флуоресценции хлорофилла (Hayes 
et al., 1984). Однако, по мнению Н.М. Ворониной (1984), в условиях Ан-
тарктики влияние температуры на обилие водорослей незначительно; в 
большинстве случаев оно перекрывается воздействием других факто-
ров. Продолжительность существования стратификации поверхностно-
го слоя вод связана с ледовыми условиями и составляет от 6 месяцев в 
районе конвергенции до 1–2 месяцев в южной части Антарктики (Мака-
ров, 1956). Толщина фотического слоя, ограниченного положением ком-
пенсационной точки (1% освещенности на поверхности), колеблется от 
7 до 95 м (Hasle, 1969; El-Sayed, 1968 b; Steyaert, 1973). 

Сезонный ход количественного развития фитопланктона в Антаркти-
ке по данным учета пигментов (Hart, 1942) находится в зависимости от 
широты; в северной части он по характеру кривой напоминает сезонное 
изменение обилия водорослей в вегетационный период в бореальной 
зоне – их концентрация нарастает от сентября-октября, достигая мак-
симума в декабре, затем постепенно снижается до минимума в июне; в 
средней части начало вегетации и первый максимум сдвинуты по сро-
кам на месяц, причем позднелетний максимум в мае незначителен; в 
южной части сроки вегетации ограничены с декабря по апрель с одним 
максимумом в феврале.

Сходная картина изменений в концентрации фитопланктона, вы-
раженной в традиционных величинах (в биомассе сырого веса в слое 
0–100 м) получена В.В. Зерновой (1983) при обобщении ею собствен-
ных и литературных материалов по широтным зонам (между 50–60о и 
60–70о ю.ш.) Антарктики за период декабрь-май – для первой зоны и 
декабрь-апрель – для второй. При средней биомассе водорослей в пер-
вой зоне, равной 390 мг.м-3, во второй – 480 мг.м-3, изменения от весны 
к осени происходят с максимумами в январе (500 мг.м-3 – в первой, 990 
мг.м-3 – во второй) и минимумами в мае – до 13 мг.м-3 (в первой) и апреле 
– до 160 мг.м-3 (во второй). В связи с отсутствием данных для зимнего пе-
риода предполагается, что биомасса водорослей опускается до единиц 
мг.м-3; автор условно принимает её величину равной 5 мг.м-3.

Приводимая Гартом и В.В. Зерновой схема отражает лишь в самой 
общей форме сроки и последовательность хода сезонных изменений в 
обилии водорослей на разных широтных поясах. Временные и простран-
ственные флуктуации гидрометеорологических, в том числе ледовых, 
условий и особенности местных гидрографических условий (характер 
береговой линии и т.д.) могут стать причиной существования отклоне-
ний от изложенной схемы и привести к нарушению последовательности 
биологического сезона в том или ином районе (цит. по Ворониной, 1977; 
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1984). Размах временных изменений обилия фитопланктона в разных 
районах сильно варьирует. Например, по данным ограниченных наблю-
дений, длительность максимума концентраций колеблется от 10 дней 
в районе российской антарктической станции «Мирный» (Кляшторин, 
1964) до 3 недель у Южных Оркнейских островов, при этом в последнем 
случае высокий темп продукции водорослей длился 2 недели (Horns et 
al., 1969). По наблюдениям в локальных районах отмечена возможность 
короткопериодной (в течение 3 суток) изменчивости преобладающих 
видов и обилия фитопланктона (от «цветения» к олиготрофии) в районе 
островов Баллени в марте 1977 г. (Кузьмина, 1982). Поскольку спад ко-
личества водорослей наблюдается при высоком содержании биогенов в 
среде, предполагается, что его причинами являются перемешивание вод 
(Krebs, 1970) и выедание фитофагами (Hart, 1942; El-Sayed, 1969; Horns 
et al., 1969). Правдоподобность снижения количества фитопланктона за 
счет выедания в локальных участках Антарктики показана ориентиро-
вочными расчетами для случаев образования высоких концентраций 
мезозоопланктеров (Воронина, 1984) и криля (Самышев, 1985а). Пред-
полагается, что в целом характерный для Антарктики дисбаланс тро-
фических отношений в фито- и зоопланктоне, обусловленный, прежде 
всего, несбалансированностью их продукционных циклов во времени и 
в пространстве (т.е. уровень воздействия фактора выедания, перекрыва-
емого влиянием изменяющихся гидрологических условий), в различной 
степени выражен в её разных частях. Размах колебаний концентрации 
фитопланктона, выраженной в разных величинах, в пространстве в ве-
гетационный период достигает двух-трех порядков (Hart, 1943; Fukaso, 
1962; Козлова, 1964; El-Sayed, 1968a и др.), а выраженной в биомассе 
– в большинстве случаев от десятков мг.м-3 до 2–5 г.м-3 (Зернова, 1983), 
а максимальная биомасса сырого сестона, в котором доминировал фи-
топланктон, достигала 27 г.м-3 (Беклемишев, 1959) и даже 66,5 см3.м-3 
(Marumo, 1953).

В вегетационный период максимальные концентрации фитопланкто-
на расположены обычно в подповерхностном 10–25-метровом слое, с 
глубиной его количество убывает (Hart, 1942; Hasle, 1969), при этом сте-
пень стратифицированности фитопланктона определяется в большин-
стве случаев плотностной стратификацией вод (Hasle, 1969). В случаях 
интенсивного вертикального перемешивания распределение фитоплан-
ктона по глубине выравнивается; на поздней стадии сукцессии часто на-
блюдается погружение большой части клеток глубже компенсационной 
точки; в целом через влияние на вертикальное распределение обуслов-
лено действие факторов, определяющих уровень развития водорослей 
(Воронина, 1977, 1984).

В существовании сообществ антарктического планктона определен-
ная роль принадлежит криофильному наннопланктону (Meguro, 1962; 
Hoshisi, 1972), в котором диатомовые водоросли представлены разными 
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экологическими группами – прикрепляющимися и перманентно-план-
ктонными (Bunt, Wood, 1963). Концентрация ледовой флоры, несмотря 
на невысокий темп её пополнения, может достигать очень больших ве-
личин, что обусловлено как адаптированностью водорослей к слабому 
свету, так и отсутствием естественной элиминации (погружения на глу-
бину, выедания). Адаптированность водорослей к слабой освещенности 
проявляется в высоком содержании в них хлорофилла. Так, по наблю-
дениям в проливе Мак-Мёрдо (Palmisano, Sullivan, 1983) свыше 99% 
хлорофилла «а» из водорослей в толще льда (133–255 см) находилось 
в его нижнем 20-сантиметровом слое, при этом микрофлора оказалась 
способной к фотосинтезу при освещенности 0,02% от падающей ради-
ации. Причем, если концентрация хлорофилла «а» в ледовом слое мак-
симума составляла 656 мг.м-3, то подо льдом (в воде) она была в 2000 
раз меньшей. По мнению Н.М. Ворониной (1977, 1984), высокое содер-
жание хлорофилла в ледовой флоре дало повод для преувеличения её 
роли в жизни сообществ. Средняя концентрация хлорофилла в паковом 
льду при весеннем увеличении света составляет 0,1 г.м-2 (Tranter, 1982). 
Учитывая большую площадь сезонного льда (около 15 млн. км2), этот 
автор считает, что роль ледовой микрофлоры в антарктической экоси-
стеме может быть очень большой. Масштабность экологической роли 
ледовой флоры и с нашей точки зрения несомненна: при таянии льда на 
огромной акватории в воду высевается большое количество криофиль-
ных водорослей, часть которых продолжает развиваться в её толще. Од-
нако количественных оценок «вклада» криофильной флоры в кормовую 
базу фитофагов пелагиали не существует. Можно полагать, что в каче-
стве корма непосредственно она играет сравнительно большую роль 
лишь в агрегированном (во льду) виде, в частности, для криля, который 
способен выгрызать водоросли из тающего льда (глава I). Относительно 
небольшая скорость таяния последнего вряд ли может привести к соз-
данию в толще воды высоких концентраций высеваемых водорослей, 
поскольку часть из них, состоящая из прикрепляющихся форм, по мере 
поступления в воду тотчас не погружается в глубину, другая, состоя-
щая из перманентно-планктонных форм, разносится течениями. И, оче-
видно, лишь в случае сочетания основных благоприятных факторов для 
аккумуляции и интенсивного развития возможно образование плотных 
концентраций последних и эффективное использование их фитофагами.

Несмотря на относительно большое количество исследований в раз-
личных частях Южного океана, представления о региональных разли-
чиях в обилии фитопланктона и его составе в настоящее время имеют 
самый общий, причем достаточно противоречивый, характер. Имеющи-
еся в литературе сведения о составе и количественном развитии водо-
рослей охватывают практически все сектора Южного океана. Однако в 
связи с масштабностью акватории, неоднородностью гидроструктуры, 
обусловливающей разное состояние фитоценоза в разных участках и, 
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соответственно, неравномерное и изменчивое во времени его состояние 
и распределение, создаются известные трудности для получения не-
обходимых данных с целью сравнительной характеристики отдельных 
регионов. Относительно широтных различий в обилии фитопланктона 
известно, что одна часть исследователей единодушна во мнении о более 
высоком уровне развития фитопланктона в антарктической зоне, чем в 
субантарктической (Boden, 1949; Беклемишев, 1960; Козлова, 1964; El-
Sayed, 1970 a; Семина и др., 1982; Hayes et al., 1984; Holm-Hansen et 
al., 1987), другая – напротив, указывает на большое обилие фитоплан-
ктона во второй из них, чем в первой (Hart, 1934; Hasle, 1969; Steyaert, 
1973; Masao, 1976; Yamaguchi, Sibata, 1982; Зернова, 1983). Эти разно-
гласия Н.М. Воронина (1984) объясняет зональными различиями в сро-
ках протекания идентичных сезонных циклов в фитопланктоне. Авто-
ром предполагается, что в течение вегетационного периода происходит 
поочередная смена преобладания фитопланктона в зонах: Субантар-
ктика (октябрь) – Антарктика (декабрь-январь) – вновь Субантарктика 
(осень). Рассчитанное ею по данным Гарта (Hart, 1942) среднегодовое 
количество растительных пигментов в разных широтных зонах Антар-
ктики имеет тенденцию к снижению в направлении с севера на юг. При 
этом различие в обилии пигментов в крайних широтных зонах дости-
гает 40%. Для сравнительной оценки трех секторов Южного океана 
по обилию водорослей исходных материалов по прямым наблюдениям 
недостаточно. Исходя из литературных данных, свидетельствующих о 
большем обилии фитопланктона в приледовых водах, Н.М. Воронина 
(1984) предположила, что атлантический сектор должен быть богаче фи-
топланктоном, чем другие сектора, поскольку здесь северная граница 
льдов лежит севернее, чем в других. Для подтверждения этого предпо-
ложения автором приводятся результаты сравнительной оценки осред-
ненных данных из материалов, собранных в 18 рейсах «Эльтанине» (El-
Sayed, 1970 a). Согласно этим данным в 1 м3 поверхностного слоя вод 
в атлантическом секторе количество хлорофилла на 71% выше, чем в 
тихоокеанском, а в расчете на единицу площади акватории – на 21%. 
Вместе с тем, как следует из обзора Н.М. Ворониной (1984), развитие 
водорослей происходит в неритических водах более обильно, чем в оке-
анических. (В первых стратификация лучше выражена и более продол-
жительна, чем во вторых). Очевидно, что доминирование представите-
лей определенных экологических групп, так и общий уровень развития 
фитопланктона в том или ином секторе Южного океана будет зависеть 
и от доли акватории, приходящейся на неритическую зону. Кроме того, 
надо полагать изрезанность береговой линии и наличие поднятий дна 
(мелководий) также обусловливают специфику состава и обилие водо-
рослей (за счет топогенного эффекта). По-видимому, вышеуказанные 
различия в обилии водорослей в разных секторах как всего Южного 
океана, так и его антарктической зоны, обусловлены «вкладом» и этих 
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факторов. Напомним (глава I), что более выраженный топогенный эф-
фект в атлантическом секторе, чем в других секторах, обусловливает, 
например, большее количество в нем личинок криля. Региональные раз-
личия в атмосферных процессах, определяющих гидроструктуру (в том 
числе стратификацию вод) и световые условия, по-видимому, также бу-
дут определять соответствующие различия в составе и уровне развития 
фитопланктона. В литературе крайне малочисленны сведения о межго-
довой изменчивости состава и количества фитопланктона для крупных 
регионов, в том числе и для исследованного нами. Сведения о фито-
планктоне в них, полученные по эпизодическим наблюдениям и пото-
му пригодные лишь для самой общей характеристики закономерностей 
его распределения и развития, не могут послужить для конкретной цели 
– определения его функциональной роли в экосистеме того или иного 
региона. Как и в отношении других компонентов экосистемы, решение 
проблемы представляется возможным на основании систематических, 
осуществляемых течение ряда лет, комплексных исследований. Исходя 
из этих соображений и сформулированы цель и задачи исследований 
фитопланктона в модельном регионе.

В плане достижения конечной общей цели настоящей работы – коли-
чественного соизмерения продукционно-деструкционных процессов в 
пелагиали изучаемого региона – в задачи исследований фитопланктона 
как важнейшего компонента сообщества входило изучение его основ-
ных характеристик – состава, уровня развития, хорологической структу-
ры и особенностей сукцессии в связи с наиболее важными факторами, 
их обусловливающими, на основе регулярных и комплексных наблюде-
ний преимущественно по единой методике. 

 
2.1. Материал и методика

В работе использованы результаты первичной обработки проб по 
сборам в разные годы, а также данные расчетов концентрации фито-
планктона по сборам в 1977–1979 и 1981 гг., представленные М.С. Са-
вичем в отчетах (Самышев, 1978, 1982, 1983 в, 1987 б).  Сборы проб 
осуществлены в 1973–1983 гг. как в основном регионе, так и (в некото-
рые годы) в регионе моря Космонавтов, примыкающем к нему на западе 
(между 30–60о в.д.), в процессе выполнения в них комплексных океано-
логических съемок (табл. 8) со стандартной схемой положения станций 
(интервалы между ними 1о по широте и 5о по долготе) и при выполнении 
мезомасштабной съёмки в районе агрегации криля I в 1980 г. (рис.14) (с 
интервалами между станциями 0о30’ по широте и 1o20’ по долготе). Поч-
ти во всех случаях сбор проб производился батометрами в стандартных 
горизонтах 0, 10, 25, 50 и 100 м; в тех случаях, когда измерялся уровень 
первичной продукции, сбор проб в пределах фотического слоя (обычно 
до 50 м в среднем) производился в горизонтах, соответствующих 100, 
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50, 25, 10 и 1% освещенности на поверхности. В вегетационный сезон 
1972/1973 гг. в регионе между 30–60о в.д. (две съёмки) и в январе-фев-
рале 1973 г. в регионе между 65–95о в.д. сборы фитопланктона произ-
водились сетью Джеди (диаметр входного отверстия 37 см, газ № 38) в 
слоях 0–25, 25–50 и 50–100 м, причем на части акватории второго из них 
– также и батометрами в стандартных горизонтах. Обработка фиксиро-
ванных формалином и обогащенных осаждением проб выполнена об-
щепринятым методом под микроскопом путем идентификации форм и 
подсчета клеток в порциях определенного объема. Расчет биомассы во-
дорослей произведен с использованием рассчитанного объема клеток по 
определенны их размерам (приравниванием их формы к тем или иным 
геометрическим фигурам) и умножением на удельный вес, принятый за 
единицу. Всего обработано около 2800 проб. 

Для ориентировочной оценки истинной биомассы фитопланктона на 
основании сборов сетью Джеди произведен сравнительный анализ дан-
ных по сборам разными орудиями (сетью и батометрами). Сравнением 
данных о численности водорослей, полученных на одних и тех же стан-
циях в январе-феврале 1973 г. по сборам сетью и батометром (рис. 27 а, 
б), установлено превышение первых над вторыми в среднем на порядок. 
Однако сходство в распределении численности фитоформ в той части 
исследованного района, где сборы проводились обоими методами, по-
зволяет полагать возможным использование данных по сборам сетью 
как для характеристики общей закономерности их распределения во 
всем регионе, так и «приведения» их к данным, получаемым по сборам 
батометром путем соответствующих перерасчетов. При этом пересчет 
биомассы представляется возможным с использованием её определений 
по сборам батометром (рис. 27 в). Разумеется, подобные расчеты пред-
полагают допущение, что систематический и (прежде всего) размерный 
составы водорослей в рассматриваемых частях региона в целом в сред-
нем сходны. Судя по результатам расчетов биомассы водорослей (табл. 
8), их сравнимости с результатами определений биомассы в другие годы 
со сходными гидрологическими условиями (см. далее), полученные рас-
четные данные не вызывают серьезных сомнений и могут быть исполь-
зованы для последующего анализа.

Анализ видовой структуры и количества водорослей осуществлен 
с применением традиционных методов математической статистики. 
Оценка доминирования того или иного вида производилась по рассчи-
танным значениям встречаемости и доли в общей биомассе, оценка раз-
нообразия видов – по информационному индексу Шеннона (Schаnnon, 
1948), рассчитанному по формуле

                                                                                     (30)
где Н – разнообразие в битах/особь, n – общее число видов, Р – доля i-го 
вида от общей биомассы.
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Рисунок 27. Распределение концентрации водорослей в регионе (слой 0–100 м) в январе-фев-
рале 1973 г.; численности по сборам сетью Джеди (а) и батометром (б) и биомассы по сборам 
батометром (в).
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Расчеты средних значений численности и биомассы фитопланктона в 
пространстве по исходным данным в точках отбора проб произведены 
после предварительной интерполяции. 

К анализу привлечены синхронно полученные данные океанографи-
ческих наблюдений.

При рассмотрении пространственного распределения водорослей 
использованы карты геострофических течений (см. выше) и сведения о 
положении слоя термоклина на разрезах. (Глубина максимального вер-
тикального градиента плотности, характеризующая положение сезон-
ного пикноклина, рассчитана нами по данным измерений солености и 
температуры воды в период отбора проб). При анализе межгодовой из-
менчивости биомассы фитопланктона в регионе использованы рассчи-
танные В.А. Брянцевым значения средней солености, плотности и так 
называемого индекса однородности для слоя 0–500 м и рассчитанные 
Т.М. Панкратовой (Самышев, 1985 б) значения изъятия водорослями в 
фотическом слое фосфатного фосфора и кремнекислоты. В первом слу-
чае данные наблюдений температуры и солености до глубины 500 м на 
стандартных разрезах по 70,75 и 80о в.д. были подвергнуты объемному 
статистическому T,S-анализу по методике, изложенной в работах О.И. 
Мамаева (1970) и В.А. Брянцева, А.А. Баринова (1971). Кроме обычного 
распределения температуры, солености и статистического распределе-
ния этих характеристик, рассчитывались средние значения в распреде-
лении объемов вод по T,S-классам. Новая характеристика, представляю-
щая собой среднее по третьей координате (по оси Z), отражает высоту 
трехмерной гистограммы из значений объемов вод по T,S-классам с 
большим или меньшим количеством классов, т.е. равномерным или не-
равномерным распределением вод по классам. Поскольку данная вели-
чина отражает уровень однородность анализируемого объема вод, она 
названа индексом однородности (h) (Брянцев, Соболев, 1983). Во вто-
ром случае величина изъятия фитопланктоном биогенных элементов 
определена по разности между их концентрацией в зимний период (за 
которую принято их содержание в ядре холодной прослойки) и в слое 
фотосинтеза в летний период (Аржанова, 1974).

2.2.  Состав, особенности сукцессии и распределения, обилие

Неоднородность гидрологической структуры региона (в самом широ-
ком смысле – начиная от генезиса водных масс и соответствующей связи 
региона с океаном в целом и кончая формированием местного разнообра-
зия биотопа) обусловливают разнообразие в нем состава фитопланктона. 
Общий список встреченных форм включает 210 видов и разновидностей, 
в том числе диатомовых – 138, перидиниевых – 63, золотистых – 6, сине-
зеленых – 3 (Самышев и др., 1983; Савич, Маштакова, 1983 и с учетом 
дополнений, сделанных позже в ходе анализа материалов). 
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Степень доминирования диатомовых водорослей в целом в фито-
планктоне и их отдельных видов зависела от фазы его сукцессии. В лет-
ний сезон, на ранних (I–II) фазах сукцессии, на долю диатомовых при-
ходилось около 95% биомассы водорослей (табл. 6), при этом из других 
групп фитоформ относительно большую её долю составляли перидини-
евые – 4–6% биомассы, доля других групп была ничтожно малой. К зиме 
развитие видов, характеризующих III и IV стадии сукцессии, выражено 
лишь нескольким более, чем летом, и протекает, как и летом, на фоне до-
минирования диатомей. Последние в этот период составляли около 80% 
биомассы фитопланктона. Слабая выраженность различий в фазах сук-
цессии антарктического фитопланктона в разные сезоны иллюстриру-
ется и величинами индекса его видового разнообразия: в целом для ре-
гиона летом он составлял 3,9–4,0, зимой – 4,21 (Самышев и др., 1983 а). 
Различия в сезонных состояниях антарктической флоры в наибольшей 
степени выражены в уровне её развития (см. далее) и числе встреченных 
видов. Последнее снижалось к зиме как в связи с общей депрессией в 
её развитии, так и в связи с льдообразованием: часть видов вмерзает в 
лёд, ареал других становится недоступным для исследований. Так, если 
число встреченных видов в летний период на акватории того или иного 
1 Приводимые величины индексов разнообразия рассчитаны для суммы выборок на всей съемке. 
Для отдельных выборок (проб, станций) они составляют в регионе в среднем около 2,0 (см. 
далее).

Таблица 6. Доля массовых форм в фитоцене зимой и летом на примере региона между 30–60о в.д. 

Принадлежность к группе и 
наименование видов

% биомассы
Июнь-июль1973 г. Январь-февраль* 1979 г.

Bacillariophyta 81,2 95,2
1. Dactyliliosolen antarctica 18,0 19,0
2. Fragilariopsis antarctica 15,0 4,0
3. Coscinodiscus sp. 5,0 6,0
4. Rhizosolenia sp. 5,0 0,4
5. Rh. hebetata f. semispina 3,0 14,0
6. Fragilariopsis rhombica 3,0 2,0
7. Thalassiothrix antarctica 2,0 20,0
8. Corethron criophilum 0,4 5,5

Pyrrhophyta 9,0 4,3
9. Exuviella cordata 2,0 1,0

Chrysophyta 1,7 0,3
10. Distephanus speculum 1,6 0,2

Cyanophyta 8,1 0,2
11. Oscillatoria thiebautii 5,2 0,2

* По М.С. Савичу (Самышев, 1982).
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региона по данным разовой съёмки достигало 130–160 видов, в зимнее 
время в регионе между 30–60о в.д. оно составило 93. Вместе с тем, доми-
нирование в фитопланктоне диатомовых, в том числе характерных и для 
I-ой, и для II-ой фаз сукцессии, и летом и зимой, безусловно, объясняет-
ся неустойчивостью вод, их постоянным перемешиванием – ветровым 
(летом и зимой) и конвективным (зимой), в результате чего протекание 
сукцессионного процесса, соответственно, прерывалось более или ме-
нее интенсивным развитием этих форм.

Из форм, характерных для начальной, I-ой, фазы фитопланктонной 
сукцессии, наиболее распространенными и массовыми являются пред-
ставители рода Fragilariopsis  и Chaetoceros, для последующей, II-ой, 
– представители рода Rhisosolenia, Dactyliosolen antarctica, Corethron 
criophilum и Thalassiothrix antarctica (табл. 6, 7). Причем для представи-
телей мелких видов диатомей для региона в целом по данным съёмок в 
летний период оказывается невысокой, не превышающей, как правило, 
5% общей биомассы фитопланктона. Во всех случаях в регионе в целом 
и на большинстве станций съёмок, рассмотренных отдельно, фиксиро-
валась последующая стадия сукцессии, т.е. отмечалось преобладающее 
развитие крупных форм. Пропуски в наблюдениях первой фазы сукцес-
сии обусловлены, несомненно, несовершенством методики исследова-
ний – растянустостью во времени традиционно выполняемых съемок. С 
другой стороны, из-за неоднородности гидроструктуры в регионе сама 
возможность зафиксировать эту фазу на всей его площади представля-
ется проблематичной. По-видимому, её развитие имеет локальный и бы-
стротечный характер. На это указывают, в частности, следующие факты. 
В летний период максимумы основных представителей, характеризую-
щих I-ю фазу сукцессии, обнаруживаются в отдельных участках, при-
чем не только в прилегающих к кромке льда, где логично предположить 
её обнаружение с наибольшей вероятностью, но и в удаленных от неё 
точках, давно освободившихся от ледяного покрова (рис. 28, 3,5,7).  По 
всей вероятности, в последнем случае иногда имело место «наложение» 
фаз: на фоне развития II-ой фазы в результате перемешивания вод и «на-
рушения» вертикальной дифференциации и в связи с этим неустойчивой 
организацией наступает «возврат» сообщества к начальной стадии (воз-
обновление сукцессии). 

В зимний период, когда отсутствует сезонный пикноклин, проявление 
таких «всплесков» более заметно, поскольку постоянная диффузия эле-
ментов сообщества в условиях интенсивного и постоянного хаотично-
го переноса вод в большей степени негативно сказывается на развитии 
представителей флоры, характерных для II-ой фазы сукцессии. Именно 
поэтому, например, зимой 1973 года (табл. 6) биомасса одного из мелких 
видов диатомей – Fr. аntarctica – в целом для региона составляла 15% 
общей биомассы фитопланктона. Наконец, возврат к начальной стадии 
сукцессии в отдельно взятых точках реализуется интенсификацией в 
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Рисунок 28. Распределение биомассы (I) массовых видов диатомей и её доли в общей биомассе 
фитопланктона (II) в регионе (слой 0–100 м) по результатам съёмки в январе 1982 г. Условные 
обозначения: 1 – Corethron criophilum, 2 – Dactyliosolen antarctica, 3 – Fragilariopsis antarctica, 
4 – Fr. curta, 5 – (см. на след. странице) – Chaetoceros dichaeta, 6 –Talassiothrix antarctica, 7 – 
Nitzschia barkleyi, 8 – Synedra spatulata.



115

развитии разных характерных для неё представителей – в каждом слу-
чае при доминировании ограниченного числа видов. Последнее прежде 
всего определяется неравномерностью распределения популяций, её 
исходной концентрацией в той или иной части ареала. В ряде случаев 
соседство сообществ на разных фазах сукцессии отмечалось на одной и 
той же станции и проявлялось в доминировании характерных форм на 
разных глубинах. При этом, в зависимости от занимаемой сообщества-
ми позиции по вертикали, не трудно было установить направленность 
хода сукцессии для них в данной точке в целом: обнаружение максиму-
мов форм, характерных для первой фазы, на глубинах 50 и 100 м, т.е. 
даже ниже компенсационной точки (что особенно важно для суждения, 
поскольку здесь заведомо не происходит прирост популяции), а форм, 
характерных для второй, – в поверхностных слоях свидетельствовало о 
последовательном «прямом» протекании процесса, при котором по тем 
или иным причинам (опускание под действием сил гравитации, либо 
вертикального, направленного вниз, движения вод) «стареющая» часть 
популяции мелких диатомей оказывается на больших глубинах, а интен-
сивно развивающаяся часть популяции крупных – над ними; напротив, 
иное вертикальное расположение характерных для этих фаз видов дает 
основание полагать о «возврате» сукцессии к начальной стадии.

Общая доля форм, характерных для I-ой фазы сукцессии, в целом для 
регионов летом большей частью не превышала 10–11% в общей био-
массе диатомей. Лишь в 1977, 1981 и 1982 гг. она достигала 17–25%. 

Таблица 8. Средние значения концентрации фитопланктона в регионах к югу от 60о ю.ш.  в раз-
ные сроки (слой 0–100 м).

Год,
месяц

Границы по
меридианам

Концентрация Средний 
объём клеток, 

мкм3млн. кл..м-3 мг.м-3

1972, XII/1973, I 30–60o в.д. 44,4* 546* 12300
1973, II « - » 47,1* 579* 12300
1973, VI-VII « - » 6,4 34 5310
1973, I-II 65-95о в.д. 42,6* 524* 12300
1977, I-III 60-90о в.д. 140,2* 390 2780
1978, I 60-75о в.д. 117,0 563 4800
1978, II-III « - » 46,1 391 8500
1979, II 60-80о в.д. 114,2 1140 10000
1979, I-II 30-60о в.д. 87,0 673 7700
1980, I 60-90о в.д. 50,2 547 10900
1981, II-III 55-90о в.д. 145,2 599 4125
1982, I 60-80о в.д. 378,0 1535 4050
1982, XII/1983, I 55-85о в.д. 65,2 548 8400

*  Рассчитанные значения. (Объяснение в тексте).
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Интересно, что в зимний период 1973 года для региона между 30–60о в.д. 
в целом она составляла 30%.

Выраженность той или иной фазы сукцессии в каждом случае будет, 
несомненно, лимитирована степенью стабилизации известных благо-
приятных условий – гидрологических (стратификация вод) и световых. 
Летом, когда формируется сезонный пикноклин, неустойчивость вод 
над ним, в различной степени выраженное на разных участках аква-
тории вертикальное перемешивание, обусловленное действием ветра, 
приводит к нивелированию дифференцированного процесса сукцессии. 
В результате чего, во-первых, её картина выглядит нечёткой, во-вторых, 
сравнительно длительное экспонирование исходных форм в фотическом 
слое позволяет развиться представителям II-ой фазы сукцессии и доми-
нировать в фитопланктоне не только в течение большей части летнего 
периода, но и в последующие сроки. Именно этим и можно объяснить 
то, что крупные формы диатомей в целом являются доминирующими в 
антарктических водах (разумеется, с большей или меньшей степенью в 
каждом случае).

Как видно из табл. 7, в исследованном регионе из года в год наблю-
далась смена доминирующей роли среди массовых представителей, 
характерных для II-ой фазы сукцессии. 50%-ный минимум общей био-
массы фитопланктона складывался из максимумов относительных зна-
чений биомассы – трех видов в 1978 г. (Rhizosolenia hebetata f. semispina, 
Rh. alata f. inermis, Dactyliosolen antarctica), двух видов в 1979 г. (Rh. 
hebetata f. semispina, Dactyliosolen antarctica), одного вида в 1980 г. (Rh. 
hebetata f. semispina), трех видов в 1981 г. (Dactyliosolen antarctica, Rh. 
alata f. inermis, Corethron criophilum), трех видов в 1982 г. (Dactyliosolen 
antarctica, Corethron criophilum, Chaetoceros dichaeta) и трех видов в 
сезон 1982/1983 гг. (Rh. hebetata f. semispina, Dactyliosolen antarctica, 
Corethron criophilum). Несмотря на различия в географической приро-
де перечисленных форм, смену их руководящей роли трудно объяснить, 
особенно для форм сходной природы. Вместе с тем в этом процессе ус-
матриваются некоторые тенденции, которые, как увидим далее, согла-
суются с крупномасштабными изменениями в гидроструктуре региона 
и в связи с этим приобретают ранг закономерностей. В частности, сле-
дует обратить внимание на изменения в ряде исследованных лет доли 
двух океанических видов – тропическо-антарктического Rh. hebetata f. 
semispina и субантарктического – Dactyliosolen аntarctica. Роль перво-
го значительно возросла к 1980 году, впоследствии, в 1981 и 1982 гг., 
его доля резко снизилась, а роль второго, напротив, возросла: его доля 
увеличилась в 2–3 раза. В сезон 1982/1983 гг. роль последнего остава-
лась относительно высокой при сравнительно невысокой величине аб-
солютного значения биомассы, а роль первого вновь возросла до уровня 
1978 г. На фоне этих флуктуаций с 1979 года наблюдалось в разной сте-
пени снижение роли антарктического вида Rh. alata f. inermis, особенно 
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выраженное в 1979, 1980 и 1982 гг. и эпизодическое возрастание роли 
космополита Corethron criophilum в 1980 и 1982 гг. Описанные изме-
нения в относительной доле массовых представителей фитопланктона 
хорошо согласуются с изменениями в их распределении – как в смыс-
ле изменения границ максимумов развития, так и в смысле изменений 
площади, занятой этими максимумами, в свою очередь обусловленными 
изменениями в гидроструктуре региона, выразившимися в флуктуациях 
интенсивности водообмена между океанической (севернее линии дивер-

Рисунок 29. Распределение биомассы (I) и её относительных значений в общей биомассе фи-
топланктона (II) некоторых массовых видов водорослей в регионе в феврале 1979 г. Условные 
обозначения: 1 – Corethron criophilum, 2 – Dactyliosolen antarctica, 3 – Rhizosolenia hebetata f. 
semispina.   I:  1 – 0–50; 2 – 50–100; 3 – 100–500; 4 – 500–1000; 5 – более 1000 мг.м-3; II:  1 – 0–1; 
2 – 1–10; 3 – 10–25; 4 – 25–50; 5 – более 50%; 6 – кромка льда.
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Рисунок 30. Распределение биомассы (I) и её относительных значений в общей биомассе фито-
планктона (II) некоторых массовых видов водорослей в регионе в декабре 1982 г. – январе 1983 
г. Условные обозначения: 1 – Corethron criophilum, 2 – Dactyliosolen аntarctica.  I:  1 – 0–50; 2 
50–100; 3 – 100–500; 4 – 500–1000; 5 – более 1000 мг. м-3; II: 1 –  0–1; 2 – 1–10; 3 – 10–25; 4 – 25–50; 
5 – более 50%; 6 – кромка льда.

генции) и прибрежной зонами, т.е. в колебаниях интенсивности мери-
дионального переноса вод. Последний, судя по положению максимумов 
показательных видов – Dactyliosolen аntarctica – океанической зоны, 
Corethron criophilum – прибрежной (индикатор Прибрежного Западного 
течения) (рис. 28, 1; рис. 29; рис. 30), соответствуют траектории круп-
номасштабного круговорота в пределах региона – циклонического (рис. 
28, 1,2; рис. 29 и соответствующие им поля течений на рис. 14), под-
тверждая тем самым вышеуказанное предположение о существовании 
подобных образований в районах приматериковых морей Антарктиды и 
переноса криля по их траектории (глава I). В нашем случае возрастание 
доли тропическо-антарктических форм в прибрежной, а прибрежных – 
в океанической, сопряженное с интенсивным меридиональным перено-
сом тех и других, в период с 1978 по 1983 гг. хорошо коррелирует со 
снижением запаса и биомассы криля в регионе (см. гл. I, раздел 1.2), вы-
званным интенсивной экспатриацией животных в условиях снижения 
восточно-западного переноса и возрастания меридионального (разруше-
ния системы замкнутых круговоротов и снижения эффекта удержания в 
них криля). Примечательно расположение максимумов вышеуказанных 
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показательных видов в подобных случаях: они имеют выраженную тен-
денцию располагаться по периферии региона (рис. 29, 2; рис. 30, 1,2), а 
в некоторых случаях даже хорошо иллюстрируют характер завихренно-
сти поля (рис. 29, 1). В случае для 1979 г. расположение максимумов Rh. 
hebetata f. semispina в центральной части круговорота является дополни-
тельным подтверждением, с одной стороны, выраженности стациониро-
ванного крупномасштабного циклонического круговорота с границами 
по периферии региона, с другой – отсутствие краевого эффекта в обра-
зовании максимумов Dactyliosolen аntarctica по периферии в результате 
подъёма вод в зоне дивергенции. В случае слабой выраженности этого 
круговорота максимумы биомассы вышеуказанных массовых видов оке-
анической и прибрежной зон были относительно четко разграничены 
антарктической дивергенцией (рис. 28, 1,2).  При этом положение мак-
симумов других видов очень четко сопряжено либо с дивергенцией (см. 
далее), либо с кромкой льда (рис. 28, 3–8). 

Резюмируя изложенное, отметим, что приведенный нами список ви-
дов, доминирующих в антарктической фитопланктоне, отличается от та-
кового, приведенного в литературе тем, что в последний включены да-
леко не все массовые виды, характерные для второй фазы его сукцессии. 
На большей части антарктической зоны существуют условия для реали-
зации этой фазы, причем по времени в «затяжной» форме (в стациони-
рованных циркуляционных системах). Кроме того, вряд ли оправдано 
считать этот состав неизменным. Разнообразный и изменчивый харак-
тер переноса водных масс и неравномерность в распределении популя-
ций видов разной географической природы, безусловно, обусловливают 
изменчивость источника форм, получающих массовое развитие при бла-
гоприятном стечении факторов.

Соответственно специфике сукцессионных процессов – асинхронно-
му протеканию их в отдельных точках – наблюдалось неравномерное 
распределение количества водорослей (рис. 28–31). Причем эта картина 
калейдоскопически изменялась как в течение сезона (рис. 31, б, в; рис. 
32), так и в разные годы (рис. 31, а-з). Абстрагируясь от деталей, ко-
личественное распределение фитопланктона в регионе в самом общем 
виде может быть охарактеризовано следующим образом. Обильное раз-
витие водорослей (биомасса более 1000 мг.м-3 в слое 0–100 м) наблю-
далось как в прибрежной (приледовой), так и в океанической зонах. В 
первом случае эти максимумы связаны с благоприятствующим топоген-
ным эффектом, создающимся у берега (кромки льда), особенно при его 
глубокой изрезанности, во втором – с дивергенцией, которая претерпе-
вает изменения, пересекает регион с юго-запада (около 64–65о ю.ш. на 
55о в.д.) на северо-восток (около 62о ю.ш. на 90о в.д.). Выраженность 
максимумов биомассы водорослей (их масштаб) и конфигурация имели 
довольно четкую связь с преобладающим типом переноса вод, выявлен-
ным по распределению показательных видов. В случае выраженности 
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Рисунок 31. Распределение биомассы фитопланктона в основном регионе (слой 0-100 м) по ре-
зультатам съёмок в январе-марте 1977 (а), в яваре и феврале – марте 1978 (б, в – соответственно), 
в феврале 1979 (г) (по Савичу, Маштаковой, 1983), в январе 1980 (д), в феврале 1981 (е), в фев-
рале 1982 (ж) и в декабре – январе 1982/1983 гг. (з).
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основного зонального (восточного) переноса вод максимумы биомассы 
фитопланктона в океанической зоне были вытянуты вдоль дивергенции, 
в направлении этого переноса (рис. 31, а, б, в, е; рис. 32). При развитии 
меридионального переноса вод воздействием крупномасштабного ци-
клонического или антициклонического круговоротов максимумы био-
массы водорослей располагались либо в их центре (рис. 31, г, ж), либо 
по их внешнему краю (рис. 31, д, з). При этом в результате меридиональ-
ного переноса вод максимумы океанической и прибрежной зон «слива-
лись», особенно при их расположении по внешнему краю круговорота, а 
их большая (общая) ось была ориентирована меридионально.

Таким образом, на основании многочисленных наблюдений в тече-
ние ряда лет можно сказать определенно, что при характеристике реги-
ональных различий в уровне развития фитопланктона в антарктической 
зоне (южнее Антарктической конвергенции, в пределах ареала криля) 

Рисунок 32. Распределение численности фитопланктона в регионе моря Космонавтов в декабре 
1972 г. – январе 1973 г. (а) и феврале 1973 г. (б) по М.С. Савичу (Самышев, 1975). (Сборы сетью 
Джеди, слой 0–100 м).
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нет оснований считать однозначно более богатой либо только её дивер-
гентную (Козлова, 1964), либо только её приледовую (прибрежную) (Во-
ронина, 1984) части. Обилие в них водорослей определяется характером 
завихренности поля течений под влиянием атмосферных процессов, из-
менчивых во времени и в пространстве. 

Более детальное рассмотрение распределения биомассы фитоплан-
ктона при разных океанографических условиях позволило глубоко по-
нять механизм образования её максимумов (и – соответственно – причи-
ну пространственной неоднородности количественного распределения 
водорослей) и временную изменчивость уровня его развития в регионе 
в целом.

Общеизвестное лимитирование аккумуляции фитопланктона страти-
фикацией вод иллюстрируется характером его распределения в зимний 
период (рис. 33). В условиях отсутствия сезонного пикноклина и свя-
занного с этим интенсивного вертикального перемешивания вод разви-
вающийся на свободной от льда акватории фитопланктон распределен 
на отдельных станциях сравнительно равномерно по вертикали во всем 
100-метровом слое. Изолинии его биомассы преимущественно вытяну-
ты в вертикальном направлении. При этом, несмотря на дефицит света 
в регионе в целом (допускаемый нами априорно для зимнего периода), 
на фоне в общем низкого уровня развития водорослей проявление про-
странственной неоднородности их биомассы, особенно в горизонталь-
ной плоскости, имело место и в этом случае. Судя по согласованию 
картины горизонтального распределения биомассы фитопланктона в 
поверхностном и 100-метровом слое в целом (рис. 34, а) с таковой со-
лености у поверхности в период наблюдений (Хунов и др., 1973) (мак-
симумы фитопланктона удовлетворительно соответствовали минимумы 

Рисунок 33. Распределение биомассы фитопланктона на меридиональных разрезах в регионе 
моря Космонавтов в июне – июле 1973.  1 – более 10; 2 – 10–20; 3 – 20–30; 4 – 30–40; 5 – более 
40 мг.м-3.
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солености), в зимний период выравнивание океанографических харак-
теристик в разных частях акватории, свободной ото льда, происходит не 
одновременно в связи с пространственной неоднородностью атмосфер-
ных процессов.

Наличие участков с пониженной соленостью у поверхности следу-
ет рассматривать как остаточное явление летней стратификации с соот-
ветствующим эффектом относительного обилия в них фитопланктона. 
Появление максимумов биомассы последнего на глубинах, превышаю-
щих положение компенсационной точки (см. далее), свидетельствует об 
опускании водорослей по мере их развития и отмирания под действи-
ем сил гравитации, а также в результате конвективного перемешивания 

Рисунок 34. Распределение биомассы фитопланктона в слое 0–100 м в регионе моря Космонавтов 
зимой (а, июнь-июль 1973 г.) и летом (б, январь-февраль 1979 г.). б – по Савичу (Самышев, 1982).
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вод. В этих условиях одновременно лимитировался как процесс акку-
муляции водорослей (средние значения их численности и биомассы для 
слоя 0–100 м составляли соответственно 6,4 млн. кл.м-3 и 34 мг.м-3), так 
и процесс их направленного развития – сукцессии, вызывая постоянный 
«возврат» её к начальной фазе (см. выше), что отразилось на среднем 
размере клеток в целом (5300 мкм3) (табл. 8). В летний период, когда 
практически на большей части акватории исследованных регионов фор-
мируется сезонный пикноклин, в связи с чем (а также в связи с улучше-
нием световых условий) общий уровень развития водорослей возрастает 
в 20–30 и более раз (табл. 8. Наблюдавшаяся при этом неоднородность 
в распределении их количества (рис. 31; рис. 34 б; рис. 35) обусловлена, 
как и зимой, системой локальных круговоротов – с той разницей, что 
последние летом существуют в условиях относительной вертикальной 
стратификацией вод. Согласование максимумов биомассы водорослей 
с завихренностью поверхностного слоя вод как в прибрежной (приле-
довой), так и – во многих случаях – в открытых частях региона (рис. 
31 а-ж и соответствующие им поля течений на рис. 14) указывает на 
относительную стационарность этих образований, вместе с тем, судя по 
временной изменчивости их положения (рис. 31 б, в; рис. 32), – возмож-
ность сноса их течениями. (Понятно, что со стационарностью вихрей 
зачастую одновременно сопряженными оказываются и обилие, и фаза 
сукцессии фитоценоза). При этом решающую роль в образовании мак-
симумов фитопланктона играет глубина залегания сезонного пикнокли-
на. Как видно из рисунков 36 (3) и 37 (внизу), последний в большинстве 
случаев наиболее высоко расположен прибрежной зоне и по мере уда-
ления от материка глубина его залегания возрастает. Естественно, что 
при этом в указанном направлении соответственно возрастает глубина 
вертикального перемешивания води изменяются условия аккумуляции 
фитопланктона. Обусловленность максимумов биомассы водорослей 
глубиной положения пикноклина иллюстрируются рисунками 35 (2, 
3) и 37. Наиболее активное развитие фитопланктона в антарктических 
водах по условиям освещенности происходит на световой глубине до 
25 м (глава III). При общей тенденции изменения в глубине залегания 
пикноклина в меридиональном направлении оптимальное положение 
его верхней границы (до 25 м) если и наблюдалось, то обычно – либо у 
кромки льда, либо в зоне Антарктической дивергенции.

Реализация же этого благоприятного условия имела место лишь при 
наличии вышеуказанных стационированных круговоротов, препят-
ствовавших интенсивной диффузии клеток в течениях. В противном 
случае, несмотря на развитие пикноклина, аккумуляции фитопланкто-
на не происходило. Благоприятным сочетанием оптимальных условий 
(неглубокое, до 25 м, положение верхней границы пикноклина и ста-
ционированные круговороты) и можно объяснить одинаково высокую 
продуктивность по фитопланктону прибрежной зоны и зоны Антаркти-
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Рисунок 35. Вертикальное распределение биомассы фитопланктона (мг.м-3) на меридиональных 
разрезах в разные месяцы антарктического лета: 1 – в декабре-январе (1982/1983 гг.), 2 – в январе 
(1980 г.) и 3 – в феврале (1981 г.).

ческой дивергенции (см. выше). Проникновение максимумов биомассы 
фитопланктона на большие глубины в прибрежной зоне обусловлено 
опусканием шельфовых вод. Появление максимумов биомассы водоро-
слей в некоторых местах под пикноклином можно объяснить их гори-
зонтальным сносом из соседних участков, где положение пикноклина (и 
– естественно – положение максимумов биомассы фитопланктона) было 
более глубоким.   
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Рисунок 36. Средние значения биомассы фитопланктона (мг.м-3) для слоя 0–100 м (1), её верти-
кальное распределение (2) и положение пикноклина (3) на разрезе по 75о в.д. в феврале 1979 г. (А), 
1982 г. (В) и 1981 г. (С). 1 – менее 10; 2 – 10–20; 3 – 20–30; 4 – 30–40; 5 – более 40 мг.м-3.

Высокие концентрации фитопланктона в северной части исследован-
ных регионов, иногда отмечавшиеся на больших пространствах (рис. 
32), безусловно – результат сноса течениями развивающихся в вихрях 
водорослей из зоны Антарктической дивергенции. Соответственно за-
глублению пикноклина здесь наблюдалось интенсивное погружение 
стареющих популяций фитоформ (рис. 35).

В свете изложенного недостаточно корректными, а порой неверны-
ми представляются объяснения причин аккумуляции и распределения 
фитопланктона в исследованном регионе, данные М.С. Савичем и Г.П. 
Маштаковой (1983) по сборам в наших экспедициях в 1977–1979 гг. В 
частности, авторы видят основную причину аккумуляции водорослей 
традиционно в образовании термоклина, кстати, не приводя схемы его 
положения. При наложении на приводимые ими рисунки, отражающие 
вертикальное распределение водорослей, схем рассчитанной нами глу-
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бины залегания пикно- и термоклина (рис. 37)2* и трудно придти к од-
нозначному выводу, к которому пришли авторы. Совершенно необосно-
ванной и противоречащей выводу об определяющей роли термоклина 
является попытка авторов объяснить временные колебания обилия фи-
топланктона в северной части региона (64–52о ю.ш.) «неустойчивостью 
динамических явлений» (цит. по Савичу, Маштаковой, 1983, стр. 30). 
О зависимости обилия водорослей в этой части региона (где глубокое 
положение пикноклина препятствует их аккумуляции) от прибрежной 
зоны и зоны Антарктической дивергенции было сказано выше. 

Принимая во внимание изложенный механизм процессов в регионе, в 
приведенном рисунке можно, по существу, усмотреть отражение различ-
ных фаз трансформации фитопланктонных агрегаций в соответствующих 
участках – от образования максимумов до их диффузии. Эта картина мо-
жет быть отражена в определенной степени универсально (интегрально) с 
применением индекса разнообразия по Шеннону на примере наблюдений 
в январе 1980 г. (рис. 38). Сопоставляя приведенный рисунок с рисунками 
31 (д) и 35 (2), не трудно заметить согласование распределения значений 
индекса и биомассы водорослей, особенно четкое при рассмотрении его 
в целом для слоя 0–100 м. Интенсивная вегетация водорослей в системе 
2 По нашим расчетам положение сезонного пикноклина и термоклина в регионе несколько 
различаются, причем – всегда у кромки льда и иногда – на разном расстоянии от неё.

Рисунок 37. Вертикальное распределение биомассы фитопланктона (вверху) на разрезах вдоль 
55о в.д. в январе-феврале 1979 г. по М.С. Савичу (слева) (Самышев, 1982), вдоль 75о в.д. в марте 
1978 г. (I) и феврале 1979 г. (II) (по Савичу, Маштаковой, 1983) и положение пикноклина (внизу). 
(Условные обозначения для биомассы водорослей см. на рисунке 36).
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круговоротов между 80–90о в.д. (рис. 14) завершилась аккумуляцией во-
дорослей на всем протяжении акваторий – от приледовой до крайней се-
верной исследованной части с преобладанием одного вида – Rhizosolenia 
hebetata f. semispina. Доля последнего в биомассе фитопланктона (превы-
шавшей в точках максимумов 2000 мг.м-3) достигала 95%, при этом ин-
декс разнообразия фитоценоза снижался соответственно до 0,5 бит/экз. 
В западной части, где наблюдался обширный циклонический перенос, 
аккумуляции водорослей не наблюдалось, несмотря на существование 
выраженного пикноклина, их низкой биомассе соответствовали и более 
высокие (1,5–2,0 бит.экз.-1) значения индексов разнообразия сообщества. 
Незначительное «тлеющее» развитие фитоформ в самой западной части 
и на большей части северной окраины происходило без существенного 
преобладания того или иного вида. На северной окраине восточной, про-
дуктивной, части региона высокий уровень развития фитопланктона на-
блюдался на фоне высоких (в среднем для 100-метрового слоя) значений 
разнообразия форм (до 2,5 бит.экз.-1и более). Судя по высоким значениям 
первичной продукции в фотическом слое (глава III), преобладанию в нем 
разнообразных мелких диатомей и заглубленному положению максиму-
мов Rh. hebetata f. semispina на фоне преобладания последнего и в более 
глубоких слоях, здесь происходило возобновление сукцессионного про-
цесса в поверхностном слое. 

Влияние фактора освещенности на распределение водорослей осу-
ществляется через влияние гидроструктуры. Выедание, безусловно, мо-
жет в определенной мере сказаться на количественном распределении 
фитопланктона. Однако, во-первых, в связи со слабой сбалансированно-
стью продукционного цикла в Антарктике влияние короткоцикличных 
фитофагов будет сказываться со смещением по срокам, во-вторых, их 
ощутимое воздействие при бурном развитии фитопланктона в летний 
период возможно лишь при очень больших концентрациях животных, 
что наблюдается крайне редко. Последнее справедливо и для криля. Со-
поставлением карт распределения фитопланктона и зоопланктона в раз-
ные годы в регионе в целом трудно выявить признаки выедания первого 
вторым, хотя ориентировочными расчетами это влияние в некоторых 
случаях можно доказать. Выше (глава I) такими расчетами подтвержде-
но влияние фитопланктона в агрегациях криля. Сезонные изменения в 
обилии фитопланктона в антарктической зоне на огромной акватории, 
по площади соизмеримой с исследованными нами регионами, по из-
вестным причинам можно описать и объяснить лишь в самых общих 
чертах. При сравнительной бедности видового состава и менее выра-
женном доминировании отдельных видов (и, соответственно, наиболее 
высоком индексе видового разнообразия) (см. выше), средняя биомасса 
и численность водорослей зимой в слое 0–100 м в регионе между 30–60о 
в.д. (по ледовым условиям – соответственно, в его северной части) со-
ставляли соответственно 34 мг.м-3 и 6,4 млн. кл..м-3 (табл. 8). Из-за перма-
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нентного состояния сообщества – постоянного возобновления сукцес-
сий, средний объем клеток водорослей невелик (5300 мкм3), а в связи с 
отсутствием большого количества потребителей основными факторами, 
лимитирующими накопление и соответственно – обилие – фитопланкто-
на являются стратификация и свет.

Причем последний в определенной мере обусловлен первым. Летом, 
при значительном возрастании числа видов и выраженном доминиро-

Рисунок 38. Распределение величин индексов разнообразия фитопланктона в январе 1980 г. на 
меридиональных разрезах (вверху) и в среднем для слоя 0–100 м (внизу).
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вании небольшой их части, преимущественно крупных форм, биомасса 
фитопланктона в слое 0–100 м в среднем превышала 500 мг.м-3, а чис-
ленность – 40 млн. кл.. м-3 при среднем объеме клеток более 12000 мкм3. 
Причем, как показали результаты анализа, повторными съёмками в дан-
ном регионе не выявлено существенных изменений в уровне развития 
фитопланктона от начала лета и его середине (табл. 8). Учитывая отно-
сительную точность рассчитанных значений численности и биомассы 
для этих съёмок путем приведения результатов определений по уловам 
сетью Джеди параллельно полученными данными на части региона по 
сборам батометрами, рассмотрим процесс внутрисезонных изменений в 
фитопланктоне на примере основного региона, где сборы осуществлены 
корректно, батометрами. Для этой цели пригодны данные наблюдений 
на двух съёмках, выполненных в регионе последовательно в январе и 
феврале 1978 г. При сравнительно несущественных изменениях в соста-
ве доминирующих форм водорослей в целом структура фитоценоза пре-
терпела изменения, удовлетворительно объясняющиеся пребыванием 
его в разные сроки на разных фазах сукцессии и естественной элимина-
цией массовых видов (в результате отмирания и выедания фитофагами). 
В начале лета (январь) на фоне интенсивного развития фитопланктона в 
регионе в целом (для слоя 0–100 м средняя биомасса 560 мг.м-3, средняя 
численность 117 млн. кл.. м-3) в его составе была значительной доля мел-
ких форм с объемами клеток до 1000–2000 мкм3, в связи с чем средний 
объем клеток в фитоценозе составлял 4800 мкм3 (табл. 8). Во второй 
половине лета концентрация водорослей в целом снизилась (средняя 
биомасса 390 мг.м-3, численность 46 млн. кл.. м-3) – преимущественно за 
счет видов, доминировавших в его первой половине; при этом несколько 
видоизменился состав второстепенных форм, незначительно возрос ин-
декс разнообразия фитоценоза в целом (4,0 бит . экз.-1 против 3,9), значи-
тельно возросла доля крупных клеток (объём 104–105 мкм3) – в основном 
доминирующих видов, средний объем клеток в фитоценозе увеличился 
почти вдвое (8500 мкм3). Описанные изменения в структуре фитоплан-
ктона происходили на фоне обилия в регионе его основных потребите-
лей – криля (глава I, раздел 1.2), относительно высоких концентраций 
массовых видов мезопланктона (глава V) и изменений в гидроструктуре 
региона, в связи с чем о вкладе каждого из этих факторов можно судить 
лишь с определенным приближением. Например, учитывая, что потре-
бление фитопланктона крилем мезопланктерами составляет незначи-
тельную часть от рассчитанной величины первичной продукции (главы 
IV, IX), в то время как доля доминировавших в нем крупных форм (пре-
имущественно Rh. hebetata f. semispina) оставалась от января к февралю 
неизменной при сокращении численности вдвое, можно с достаточным 
основанием сказать, что общая элиминация фитопланктона была обу-
словлена прежде всего отмиранием этих крупных форм и диффузией 
фитопланктона в результате изменений в гидроструктуре региона. Су-
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ждения Н.М. Ворониной (1984) о возможном влиянии выедания фито-
планктона зоопланктоном, очевидно, справедливы для более поздней 
фазы сукцессии сообществ, когда продукция водорослей значительно 
снижается (см. главу IX).

По среднемноголетним значениям обилия фитопланктона (около 550 
мг.м-3 в летний сезон) исследованный регион сопоставим с антарктиче-
ской зоной в целом. Напомним, что рассчитанная для последней сред-
несезонная для лета биомасса фитопланктона составляет от 480 мг.м-3 
(Зернова, 1983) до 600 мг.м-3 (Воронина, 1984). Однако, как показали 
наши регулярные наблюдения, уровень развития фитопланктона летом 
в регионе может претерпевать сильные межгодовые флуктуации, связан-
ные, как увидим далее, с изменениями в гидроструктуре.

Размах межгодовых колебаний обилия фитопланктона в регионе в 
летний период существенно перекрывает колебания внутри сезона того 
или иного рассматриваемого года наблюдений (табл. 8, рис. 39). Ампли-
туда этих колебаний достигает 300%. В ряде лет исследований макси-
мальных значений средняя для 100-метрвого слоя концентрация водо-
рослей в регионе достигала в 1979 и 1982 гг. (численность и биомасса 
соответственно 114,2 и 378 млн.кл..м-3 и 1140 и 1535 мг.м-3). Как видно 
из состава доминирующих видов (табл. 7) и из среднего размера клеток 
(табл. 8) в одни и те же месяцы наблюдений, но выполненных в разные 
годы, межгодовые различия в уровне развития фитопланктона не могут 
быть объяснены разным состоянием его сукцессии в разные месяцы ис-
следований: амплитуда этих различий сходна и для января, и для фев-
раля. Поскольку по произведенным нами расчетам (глава VIII) фактор 
выедания водорослей фитофагами для этих месяцев не значим, указан-
ные колебания логично объяснить колебаниями абиотических условий, 
и прежде всего тех, которые, как было показано, определяют степень ак-
кумуляции развивающегося фитопланктона – высокое положение пик-
ноклина и наличие стационированных круговоротов. Эти условия наи-
более оптимально сложились в 1979 и 1982 гг. Указанное согласование 
можно проиллюстрировать на примере наблюдений на меридиональном 
реперном разрезе вдоль 75о в.д. (рис. 36). Интенсивная завихренность 
поля (рис. 14) и связанное с ним высокое положение пикноклина обу-
словили аккумуляцию фитопланктона в 1979 и 1982 гг. (средняя биомас-
са на разрезах составила соответственно 1300 и 1500 мг.м-3 в слое 0–100 
м), в то время как в 1981 г. при меньшей выраженности благоприятных 
условий уровень его развития на разрезе был сравнительно не высок 
(480 мг.м-3). 

Сопряженным с указанными условиями представляется еще один 
фактор, определяющий уровень развития фитопланктона и вместе с 
тем объясняющий механизм его накопления. Это – интенсивность вер-
тикального перемешивания вод над сезонным термоклином. Его роль 
заключается в том, что благодаря интенсивному вертикальному пере-
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мешиванию клетки водорослей более длительно находятся в наиболее 
освещенной зоне, чем в случае жесткой стратификации вод и неминуе-
мого погружения их на глубины с малой освещенностью под действием 
сил гравитации. Одновременно с этим происходит вынос биогенов из 
менее освещенной части фотической зоны в более освещенную. (Как 
нами показано (глава III), наиболее интенсивная вегетация водорослей 
в регионе происходит в верхней части фотического слоя, ограниченной 
глубиной, соответствующей примерно 25% освещенности, – до 15–20 
м. Содержание же биогенов (в частности, фосфатов) в фотическом слое 
велико и допускает возможность очень большого прироста водорос-
лей). В результате нарастание биомассы фитопланктона в первом случае 

Рисунок 39. Межгодовая изменчивость в регионе моря Содружества: 1 – биомассы фитопланкто-
на в слое 0–100 м (Bph) (по данным из таблицы 8); 2 – солености (S%o); 3 – условной плотности 
(σt); 4 – индекса однородности (h.104) для слоя 0–500 м; 5 – величины изъятия водорослями фос-
фатов (Jp) и 6 – величины изъятия водорослями кремнекислоты (Jsi) в фотическом слое.
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происходит более эффективно. Воздействие вышеуказанного фактора 
на межгодовую изменчивость в уровне развития водорослей проявля-
ется в корреляции биомассы последних с величинами, характеризую-
щими интенсивность вертикального перемешивания вод, – обратной со 
значениями средней солености и плотности вод и прямой – с индексом 
их однородности в слое 0-500 м. Здесь следует пояснить физический 
смысл индекса океанографических характеристик, с которыми связаны 
флуктуации в обилии фитопланктона. При анализе установлено, что 
для данного конкретного случая при наблюдённом пространственном 
распределении анализируемых характеристик средняя соленость имеет 
обратную связь с индексом однородности. Сравнение гистограмм соле-
ности в характерные годы (гистограммы не приводятся) выявлено, что 
в год минимальной однородности (например, 1981 г.) гистограмма по 
своему диапазону в 2,5 раза превосходит таковую при максимальной со-
лености (например, 1979 г.). При этом она включает на 14 диапазонов 
больше (через 0,1%) для низких значений. Таким образом, очевидно, 
что высокий уровень однообразия термохалинной структуры при пони-
женной средней солености свидетельствует о том, что в слой, ограни-
ченный глубиной 500 м (фактически изменения происходят в верхнем 
100-метровом слое), в некоторые годы проникает большее количество 
распреснённой воды. Уровень однородности, следовательно, отражает 
интенсивность ветрового перемешивания вод и среднюю толщину верх-
него однородного слоя. Средняя условная плотность, рассчитанная по 
значениям температуры и солености, качественно отражает признаки 
пониженной стратификации при низкой солености и высоком индексе 
однородности. Естественно, что при таких оценках подразумевается не 
абсолютное количество распреснённых вод, а их доля в ограниченном 
500-метровой глубиной и указанными географическими границами бло-
ке. В связи с этим недостаточное соответствие абсолютных значений 
сопоставляемых характеристик (фитопланктона и океанографических) 
вполне понятно. Последнее, кроме того, очевидно, связано и со срав-
нительно широким диапазоном температуры и солености, оптимальных 
для развития водорослей. 

Ранее было указано, что наиболее благоприятные условия для аккуму-
ляции фитопланктона в регионе (как, надо полагать, и в других регионах 
ареала криля) создаются в зонах Антарктической дивергенции и при-
брежной. При сопоставлении значений биомассы фитопланктона этих 
зон в разные годы с величинами аномалий концентрации и условными 
величинами биохимического изъятия фосфатов выявляется довольно 
четкая согласованность между ними (рис. 40) со значимым коэффици-
ентом корреляции (более 0,8), в то время как подобное сопоставление 
для всего региона не позволило выявить удовлетворительной связи (рис. 
39). Найденная связь свидетельствует о стационарности процессов раз-
вития фитопланктона в прибрежной зоне и зоне Антарктической дивер-
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генции. Соответствие значений биомассы фитопланктона в этих зонах 
в разные годы таковым в регионе в целом, с учетом большой части ре-
гиона, приходящейся на них, свидетельствует об определяющей роли 
этих зон в продуктивности региона. Оба сделанных нами заключения в 
сумме являются дополнительным подтверждением важности стациони-
рованных круговоротов как одного из компонентов условий, определяю-
щих аккумуляцию развивающегося фитопланктона. Таким образом, ши-
роко известная обусловленность обилия водорослей в антарктической 
зоне стратификацией вод и светом по своему существу неоднозначна. 
Степень реализации этой связи в свою очередь обусловлена выражен-
ностью ряда позитивных факторов – 1) небольшой глубиной положения 
пикноклина, 2) развитием системы стационированных круговоротов, 
препятствующих сносу и диффузии размножающихся водорослей, и 3) 
интенсивность вертикального перемешивания вод над пикноклином. 
Именно эти «тонкости», вероятно, и определяют успешную реализацию 
вышеуказанной связи и обилие фитопланктона в антарктической зоне.

Таким образом, при сравнительно большом разнообразии видов (210 
видов) в антарктическом фитопланктоне доминируют около десятка ви-
дов – из диатомовых различной географической природы.

Изменчивость доли доминирующих видов во времени (сезон, год) в 
пространстве удовлетворительно объясняется пребыванием фитоценоза 
на определенной фазе сукцессии и случайным стечением благоприят-
ных условий для интенсивного развития того или иного вида.

Неустойчивость в гидроструктуре обусловливает перманентное со-
стояние фитопланктонного сообщества – постоянное возобновление 
сукцессии, «возврат» фитоценоза и его ранней стадии развития, с чем 
и связано доминирование в нём доли диатомей вообще, и крупных их 
форм, в частности.

Обильное развитие водорослей в той или иной части антарктиче-
ской зоны определяется сочетанием, в некоторой степени, сопряжённых 
факторов – неглубоким положением сезонного пикноклина, наличием 
системы стационированных круговоротов, препятствующих сносу и 
диффузии размножающихся водорослей, и интенсивным вертикальным 
перемешиванием вод над пикноклином.

По выраженности условий, благоприятных для аккумуляции водоро-
слей, и уровню развития последних в регионе выделяются прибрежная 
зона и зона Антарктической дивергенции, что позволяет оценивать их 
продуктивность в равной мере.

Сезонные изменения в фитоценозе протекают на фоне в различной 
степени выраженных признаков сукцессионных явлений. Крайние со-
стояния его (летом и зимой) характеризуются большими различиями в 
составе (примерно 2 : 1 соответственно) и обилии (примерно 20–30 : 1). 
Внутрисезонные различия в его состоянии выражены характеристиками 
в меньшей степени и соответствуют представлениям о ходе сукцессии 
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Рисунок 40. Межгодовая изменчивость биомассы водорослей (Bф, мг.м-3 (1)) в слое 0–100 м, 
среднемноголетних аномалий концентрации фосфатов (Jp, мкг-ат.л-1 (2)) и условных величин 
биохимического изъятия фосфатов (∆Р, мкг-ат.л-1 (3)) в фотическом слое в разных частях региона 
моря Содружества: I – в зоне Антарктической дивергенции, II – на акватории, расположенной 
южнее этой зоны по Панкратовой (Самышев, 1985 б).

сообщества на фоне максимума его биомассы, естественной элиминации 
зрелой части и перманентного «возврата» к начальной стадии развития.

Межгодовые колебания в уровне развития фитопланктона в регионе 
достигают 300%, определяются таковыми в прибрежной зоне и зоне Ан-
тарктической дивергенции и обусловлены изменчивостью вышеуказан-
ных факторов, благоприятствующих развитию и аккумуляции водорос-
лей.
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ГЛАВА III. УРОВЕНЬ ПЕРВИЧНОЙ ПРОДУКЦИИ

Исследованиям первичной продукции в Антарктике посвящено 
очень большое количество работ, выполненных преимущественно в экс-
педициях. Обзор основных результатов из них сделан Н.М. Ворониной 
(1984). Анализ литературы по проблеме выявил удручающую противо-
речивость результатов измерений и расчетных значений первичной про-
дукции и в Южном океане, и в его антарктической зоне. Измеренные 
величины первичной продукции в зависимости от пространственного 
и временного масштаба их соотнесения различаются на 2–3 порядка. 
Рассчитанные на год значения продукции водорослей в Южном океане 
различаются на порядок (от 16 до 180 гС.м-2) (Воронина 1984). В связи 
с создавшейся ситуацией, очевидно, дальнейшее обсуждение накоплен-
ных результатов не имеет перспективы без рассмотрения методической 
стороны проблемы.

На возможность получения заниженных величин первичной продук-
ции в океане при их определении широко распространённым скляноч-
ным радиоуглеродным методом указывали многие исследователи (обзор 
в работе Ю.И. Сорокина, 1971а). Предполагавшиеся причины погреш-
ностей можно разделить на 2 группы: 1) связанные с техникой проведе-
ния измерений (негативное воздействие на размножение водорослей их 
изолированности в склянках, потери радиоуглерода в виде растворенных 
ассимилятов и при отмывании меченого фитопланктона, осажденного 
на фильтры, неверное определение радиоактивности в связи с недоу-
четом обратного рассеяния); 2) связанные с достоверностью выборок 
(пропуск максимумов развития в пространстве и во времени, недоучет 
бентосных и симбиотических водорослей). По мнению Ю.И. Сорокина 
(1971а) указанные погрешности в сумме могут дать ошибку в 3–4 раза 
при расчете годовой продукции. Глубокий анализ причин возможных 
методических погрешностей и факторов, обусловливающих величину 
измеряемой радиоуглеродным методом первичной продукции, сделан 
О.И. Кобленц-Мишке и В.И. Ведерниковым (1977). По мнению авторов, 
ошибки определений первичной продукции этим методом, связанные с 
техников их проведения, не столь велики. Относительные суммарные 
случайные отклонения, находящиеся в обратной связи с величиной про-
дукции, достигают 100% при очень низких значениях последней (0,1 
мгС.м-3). Относительные величины систематических ошибок как техни-
ки, так и разных схем измерений первичной продукции радиоуглерод-
ным методом не превышает 50%. На основание анализа влияния света 
на эффективность фотосинтеза указанные авторы сделали заключение, 
что радиоуглеродный метод позволяет получать реальные величины 
«по крайней мере в нижней части эвфотического слоя… Глубже полу-
чаются завышенные данные …» (цит. по Кобленц-Мишке, Ведерникову, 
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1977, стр. 197). Авторы указывают также на несовершенство имитации 
спектрального состава проникающей радиации при применении разных 
светофильтров в процессе экспозиции проб. Авторы отмечают разную 
скорость поглощения биогенных элементов в природных условиях и ин-
кубаторах. Тем не менее, особенности минерального питания в обоих 
случаях «в общих чертах» сходны. Впоследствии появился целый ряд 
работ, в которых приводятся различные, вновь выявленные факторы, 
обусловливающие получение некорректных результатов. В частности, 
занижение измеренных значений первичной продукции в тропической 
зоне Атлантики в 4-10 раз связывается с применением склянок мало-
го объема, менее 4 литров и при этом длительной (12 часов) экспози-
цией проб (Gieskes et al., 1979; Baars, 1980). По мнению этих авторов 
причиной указанного занижения является повреждение хрупких микро-
флагеллят в маленьких склянках при их контакте со стенками и малая 
оборачиваемость биогенов из-за недостаточного количества зооплан-
ктона в склянках малого объема. Использование склянок объемом 4 л 
и кратковременная (в течение 2 часов) экспозиция позволяли получать 
в 5–15 раз более высокие значения первичной продукции, чем при ра-
боте со склянками объемом 200 мл и экспонировании проб в течение 
12 часов. Авторами сделан вывод о необходимости основательного пе-
ресмотра данных по первичной продукции Мирового океана. Вместе с 
тем, в опытах со склянками объемом от 125 до 1000 мл больших раз-
личий в результатах измерений первичной продукции фитопланктона в 
прибрежных водах Южной Африки не обнаружено (Brown, 1982). Такое 
же заключение сделано при измерении первичной продукции в гиперэ-
втрофном озере кислородным методом (Berger, 1984). На результаты из-
мерений первичной продукции скляночным методом оказывает влияние 
тип стекла (Smith, Baker, 1980; Worrest et al., 1980). По данным первых 
авторов биологически эффективная доза УФ-радиации снижалась на 6% 
при использовании кварцевого стекла, на 13%, если применялся пирекс, 
на 22%, если использовались склянки из стекла витон. Эффект влия-
ния в условиях опыта снижался с глубиной. По данным вторых, также 
указывающих на разную проницаемость УФ-радиации различных типов 
стекла, ассимиляция радиоуглерода культурной диатомеи Thalassiosira 
pseudonana в склянках из кварца, пирекса и обычного стекла зависела от 
способа освещения. При освещении белой люминесцентной лампой она 
была сходной в склянках из всех типов стекла, при комбинированном 
освещении с применением солнечной лампы и системы фильтров для 
УФ-части спектра (290–320 нм) она была разной для склянок из разного 
типа стекла. Авторы указывают на необходимость учета выявленного 
эффекта при отборе склянок из того или иного стекла для определения 
первичной продукции. Сравнивая количество углерода, поглощенного 
фитопланктоном и определенного прямым измерением углеродного об-
мена, с полученным радиоуглеродным методом, группа авторов (Öquist 
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et al., 1982) пришли к выводу, что метод С14 дает заниженные резуль-
таты для водорослей с интенсивным дыханием. Экспериментальными 
данными установлено существование различий в ответных реакциях 
фитопланктеров на изменяющиеся условия – освещенности (Крупат-
кина, 1980; Hitchcock, 1980; Perry et al., 1981; Marra, Heinemann, 1982; 
Hardings et al., 1982 и др.) и содержания и состава биогенов (Slawyk, 
1979; Terry, Caperon, 1982 a, 1982 b и др.), неучет которых, естественный 
при относительно кратковременных экспозициях в опытах, может при-
вести к получению некорректных результатов.

Таким образом, существующая противоречивость результатов опре-
делений первичной продукции и в Антарктике, и в Мировом океане во-
обще обусловлена отсутствием общих подходов к проблеме: в каждом 
случае реализовывались разные факторы ошибок. Аналогичная ситу-
ация сложилась и в отношении учета продукции фитопланктона скля-
ночным кислородным методом ранее (Иваненков, 1983). В качестве аль-
тернативы предлагаются разные методы: проведение дополнительных 
измерений некоторых физиологических характеристик фитопланктона 
наряду с определением его продукции (Eppley, 1981); полный учет про-
дукции кислорода в водоёме (Иваненков, 1983); применением расчет-
ных методов оценки продукции фитопланктона по данным о хлорофил-
ле, свете и температуре (Öquist et al., 1982) и т.д.

В процессе комплексных исследований структуры антарктическо-
го планктона мы также столкнулись с проблемой недоучета величины 
первичной продукции, осуществляя её определения радиоуглеродным 
методом. С целью воспроизведения значений продукции фитопланкто-
на, близких к реальным, нами осуществлен её расчет с использованием 
математической модели, разработанной сотрудниками Одесского отде-
ления ГОИН Л.А. Виноградовой и Л.П. Фетисовым в порядке творче-
ского сотрудничества АзЧерНИРО и Одесским отделением ГОИН (ОдО 
ГОИН). Кроме того, для суждения о достоверности полученных при 
этом результатов подключены данные ориентировочных расчетов по-
полнения взвешенного органического вещества (ВОВ) в исследованном 
регионе в течение лета.

3.1.  Материалы и методика

Сбор материалов осуществлен при выполнении трех океанологиче-
ских съёмок в основном регионе в 15-ом, 17-ом и 19-ом рейсах НПС 
«Скиф» – соответственно 1 – 25 января 1980 г., 1 февраля – 7 марта 1981 г. 
и 20 декабря 1982 г. – 14 января 1983 г. Океанологические станции рас-
полагались равномерно на акватории с интервалом в 1о по широте и 5о 

по долготе. 
Первичная продукция определялась радиоуглеродным методом в мо-

дификации Ньюхауза (Newhose, 1967). Освещенность поверхности моря 
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в течение всего светлого времени суток измерялась ежечасно люксме-
тром Ю-16. Прозрачность воды определялась с помощью диска Секки. 
В работе использованы 6–7-литровые батометры, склянки из пирекса 
объемом 130–140 мл, фильтры «Сынпор» с порами 0,85 мкм, торцо-
вые счетчики БФЛ-25 и декадно-счетная установка ДП-100-АД-М или 
установка Б-4. Дозировка радиоуглерода осуществлялась из расчета его 
активности 5–105 имп..мин.-1.мл-1 на склянку. Отбор проб производился 
с горизонтов, соответствующих 100, 50, 25, 10 и 1% освещенности на 
поверхности, на станциях, приходившихся по времени на полдень. Их 
экспонирование происходило в инкубаторах под нейтральными свето-
фильтрами, имитировавшими освещенность в горизонтах отбора, в те-
чение второй половины дня (10 часов) (285 проб).

Модельные расчета первичной продукции выполнены по наблюдениям 
на съемке в регионе моря Содружества в сезоне 1982/1983 гг. (20.XII.1982 
г. – 14.I.1983 г.) на 23 станциях (115 проб) (Самышев и др., 1987a).

Расчеты пополнения ВОВ выполнены по наблюдениям в регионе в 
1980 – 1985 гг. (глава VII). 

Для расчета продукции фитопланктона (мг сыр. веса.м-3.ч-1) весь спи-
сочный состав водорослей за исследованный период был разделен на 
5 размерных групп со следующими пределами объемов клеток: менее 
5.103, 5–10.103, 10–50.103, 50–100.103 и более 100.103 мкм3.  Первичная 
продукция для каждой размерной группы рассчитывалась по уравне-
нию:

   Pi  = Boi (eµi – 1)       i=1… n
                                       Pr =  ∑Pi,                                                            (31)

где Pi – первичная продукция i-ой размерной группы, n – число размер-
ных групп, Boi – начальная биомасса i-ой группы, мг сыр. веса.м-3, µi – 
удельная скорость фотосинтеза i-ой группы, Pr – суммарная часовая про-
дукция фитопланктона.

Удельная скорость фотосинтеза (µ) определялась на каждом времен-
ном шаге (час) для конкретного средневзвешенного объема клетки в 
пределах каждой выделенной размерной группы по модифицированно-
му уравнению Волленвайдера (Vollenweider, 1965).

                                                               (32)
В уравнении (32) µm, ɣ, Р – функции освещенности (J, Е.м-2.час-1), 

объема клетки (V) и обеспеченности клеток неорганическим фосфором 
(Sд). Последняя величина определяется как частное от деления концен-
трации фосфора на общую численность фитопланктона на горизонте 
(Sд, мкг Р.кл.-1).

                                    µm = 5,2 V-0,2 . Sд 0,05                                                                           (33)
                                     ɣ = 0,01 V 0,3                                                         (34)
                                           P = 0,3 V 0,1                                                                     (35)
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Влияние температуры на максимальную удельную скорость фотосин-
теза (µm) учитывалось поправкой (f (To), вычисляемой по уравнению:

                                                                  (36) 
где Т – текущая температура воды на данном горизонте, оС,

Тopt – оптимальное значение температуры, при котором температур-
ная поправка равна единице,

Значения T min, T opt, T max для каждого размерного класса фитоплан-
ктона в пределах наблюдавшихся температур приводятся в таблице 9. 

В модели приняты следующие ограничения и допущения:
В пределах шага моделирования (один час) существует пропорцио-

нальность между удельной скоростью фотосинтеза, ростом биомассы 
клеток и потреблением ими фосфора.

Средневзвешенный объем клетки i-ой группы и её химический со-
став постоянны.

Автотрофный рост прекращается при нулевых значениях освещенно-
сти или концентрации фосфора.

В модели не учитываются процессы выедания фитопланктона и реге-
нерации фосфора.

Для часовых интервалов в течение светового времени суток для ка-
ждой размерной группы фитопланктона рассчитываются µi, Boi, доля от-
мирающей биомассы клеток (сумма Boi + Pi), суммарные величины чис-
ленности и продукции всех групп, обеспеченность клеток фосфором и 
убыли фосфора, использованного в процессе фотосинтеза.

Начальная биомасса водорослей для следующего часа определяется 
как сумма начальной биомассы и продукции за предыдущий шаг с по-
правкой, учитывающей долю отмерших за предыдущий час клеток:

                                Bo(j +1) = (Boji + Pji)
.(1 + Sji),                                             (37)

где j – номер шага по времени, Sji – доля отмершей биомассы i-ой груп-
пы для j-го шага по времени.

Смертность фитопланктона в относительных единицах (Si) рассма-
тривалась как функция факторов, определяющих относительную удель-

Таблица 9. Значения T min, T opt, T max для предела температур от -2 оС до 9 оС

Размерный класс, мкм3 T min T opt T max
Менее 5000 -1 2 8
5000–10000 -1 2 6
10000–50000 -2 3,5 9
50000–100000 -1 2 4
Более 100000 -1 2 4
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ную интенсивность фотосинтеза (µ/µm) для каждого средневзвешенного 
объема клетки, используемого в расчете:

                               (38)
Остаточное содержание фосфора на каждом временном шаге опреде-

лялось как:
                             [P]j+1 + 1 = [Pj – Pj K

p],                                        (39)
где [P]j – концентрация фосфора на предыдущем шаге моделирования, 
Pj – продукция водорослей на предыдущем шаге моделирования, Kp – от-
носительное содержание фосфора в клетках диатомовых по Хагмайеру 
(Hagmeier, 1961).

Таким образом, необходимыми параметрами для расчета величин 
первичной продукции за любой отрезок времени являются:

1. Часовые значения освещенности за каждый час светлого времени 
суток (Е.м-2.час-1, ФАР). (По произведенным нами расчетам из равенств 
в работах (Strickland, 1958; Westlake, 1965), 1 Е.м-2.час-1 ФАР = Lx.час-1 : 
30000 = 10,82 кал.см-2.час-1).

2. Средневзвешенные объемы клеток и начальные биомассы для вы-
бранных размерных групп фитопланктона (мкм3 и мг сыр. веса.м-3 соот-
ветственно).

3. Начальная концентрация фосфора в воде (мкмоль Р-РО4
.л-1).

4. Температура воды, оС.
Величина продукции фитопланктона за сутки вычислялась как сумма 

часовых величин продукции за весь светлый период суток.

3.2.  Результаты и обсуждение

По океанографическим условиям, световому режиму вегетации водо-
рослей и гидробиологическим характеристикам исследованный регион в 
годы изучения первичной продукции мало различался, все важнейшие по-
казатели компонентов планктона находились на уровне среднемноголетних 
(за исключением биомассы и запасов криля). Толщина фотического слоя 
в январе 1980 г. составила в среднем 53 м при колебаниях от 39 до 78 м, в 
феврале-марте 1981 г. и декабре 1982 г. – январе 1983 г. – соответственно 45 
и 44 м при колебаниях соответственно от 36 до 52 м и от 20 до 90 м.

Измеренные значения суточной первичной продукции в разные годы 
исследований в регионе отличались в небольшой степени. При колеба-
ниях на отдельных станциях от 68 до 314 мгС.м-2 фотического слоя в 
январе 1980 г., от 46 до 506 мгС.м-2 в феврале-марте 1981 г. и от 28 до 
314 мгС.м-2 в декабре 1982 г. – январе 1983 г. средние величины для этих 
сроков составили соответственно 150, 140 и 136 мгС.м-2.сутки-1. Во всех 
случаях сходной была и встречаемость станций с относительно высоки-
ми значениями первичной продукции: 35–40%, 15–20% и 5–10% с вели-
чинами соответственно более 100, более 200 и более 300 мгС.м-2.сутки-1. 
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Полученные нами величины согласуются с данными по продукции 
фитопланктона антарктической зоны одних авторов (Кляшторин, 1964), 
несколько уступают данным других (Кабанова и др., 1974; Jacques et al., 
1982) и в несколько (в среднем в 6) раз ниже данных третьих (El-Sayed, 
1966). Как было отмечено ранее, по методическим (техническим) при-
чинам ошибки определений первичной продукции радиоуглеродным 
методом не столь велики. В связи с этим, надо полагать, что существен-
ные различия между данными разных авторов по тому или иному райо-
ну, равно как и широкие пределы колебаний измеряемых значений, обу-
словлены естественными факторами, а точнее – степенью их реализации 
в условиях проводимых измерений. Для антарктической зоны наиболее 
важными факторами являются свет, стратификация вод, выедание (оби-
лие) водорослей (El-Sayed, 1966). (Здесь следует пояснить, что на изме-
ренных значениях первичной продукции стратификация вод как фактор, 
способствующий аккумуляции водорослей, будет сказываться через их 
обилие).

Рассмотрим, в какой степени выражается лимитирующий эффект 
этих факторов на измеренных значениях первичной продукции в нашем 
случае.

Для района в целом в конце весны – начале лета (декабрь-январь)1 в 
условиях интенсивной солнечной радиации, в период завершения пер-
вой фазы сукцессии фитопланктона в начале второй (наряду с мелки-
ми диатомеями среди водорослей интенсивно развивались и крупные) 
максимумы значений первичной продукции приходились на горизонт 
50%-ной освещенности (рис. 41, 1), т.е. свет не лимитировал в целом 
развитие водорослей в этот период. К середине (январь) и к концу лета 
(февраль-март) зона светового оптимума смещается к поверхности. В 
первом случае это согласуется с фазой сукцессии (в планктоне преоб-
ладают крупные формы, для роста которых адаптация к высокой интен-
сивности света более благоприятна, чем для мелких (Крупаткина, 1980). 
Во втором случае, несмотря на преобладание мелких диатомей (первая 
фаза сукцессии), зона светового оптимума также была в приповерхнос-
тном слое и согласуется со снижением интенсивности солнечной ради-
ации (ФАР) в среднем в 1,5 раза и возрастанием содержания ВОВ (в 
конечном счете также фактора светового режима) в 3 раза по сравнению 
с раннелетним периодом (глава VIII). Как мы видели ранее, измеренные 
в разные сроки вегетации значения первичной продукции для района в 
целом мало различались, в то время как содержание водорослей в сере-
дине и конце лета в 1,5 раза было выше, чем в его начале. Соответствен-
но этому отличались и суточные Р/В-коэффициенты (0,19 в начале лета 
против 0,13 в его середине и конце).
1 Сходство океанографических условий в районе в исследованные годы и закономерные 
изменения в развитии короткоцикличных форм сестона – фито- и бактериопланктона, а также в 
содержании ВОВ (главы II, IV, VII,IХ) дают основание рассматривать их как сезонные.
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Рисунок 41. Вертикальное распределение количественных характеристик фитопланктона – про-
дукции (Р, мгС.м-3.день -1), биомассы (В, мгС.м-3), объема клеток и освещенность на поверхности 
(J, E.м-2.час-1) для региона в целом в разные сроки лета (1) и на характерных по состоянию фи-
тоценоза станциях в декабре 1982 – январе 1983 г. (2). Световая глубина – в % от освещенности 
на поверхности.
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При рассмотрении на отдельных станциях связь между распределе-
нием величин первичной продукции и определяющими их факторами 
выглядит еще более сложной, что обусловлено асинхронностью про-
текания процессов в разных участках исследованного района. К концу 
фазы интенсивной вегетации (как правило, в северной части района, ра-
нее освобождающейся ото льда) при обилии фитопланктона и интенсив-
ной солнечной радиации его продукция сравнительно невысока (рис. 41, 
2, ст.ст. 45/217, 31/203). В фитопланктоне преобладали крупные формы 
диатомей (вторая фаза сукцессии), суточные Р/В-коэффициенты невысо-
кие, в среднем характерные для «фоновых» в фотическом слое в целом, 
а в случаях опускания водорослей до глубин 1%-ной освещенности они 
понижались до тысячных долей. Поскольку концентрации фосфора и 
кремния в воде в таких случаях были высокими (соответственно на уров-
не 50–70 и 1000–2000 мкг.л-1 и более), можно предполагать, что лимити-
рующими факторами могли быть другие элементы, например, железо и 
микроэлементы, как это имеет место в районах интенсивных апвеллин-
гов (Кобленц-Мишке, Ведерников, 1977). Напротив, в начальных фазах 
вегетации, которые чаще удается наблюдать на юге вблизи кромки льда, 
уровень измеренной первичной продукции оказывался высоким в усло-
виях умеренной освещенности (рис. 41, 2, ст.ст. 21/191, 40/212). Причем, 
как видно из приведенных примеров, на ст. 21/191 зафиксирована пер-
вая фаза первой сукцессии водорослей (последние представлены мел-
кими диатомеями): при очень низкой биомассе клеток их продукция в 
фотическом слое выше втрое, чем на ст. 45/217 (10,2 мгС.м-3 против 3,4 
мгС.м-3), а суточный Р/В-коэффициент – в 24 раза (5,05 против 0,21). На 
ст. 40/212 наблюдалась более поздняя, чем на ст. 21/191, фаза развития 
водорослей (конец первой – начало второй), их биомасса была значи-
тельно выше. Соответственно высокими были и значения первичной 
продукции, превышающие таковые в фотическом слое на ст. 45/217 в 
4,7 раза (15,7 мгС.м-3 против 3,4); при этом суточные Р/В-коэффициенты 
были выше лишь в 2 раза (0,40 против 0,21). 

Неадекватность формальной связи между измеренными значениями 
первичной продукции, с одной стороны, обилием фитопланктона и ин-
тенсивностью солнечной радиации – с другой на отдельных станциях 
хорошо иллюстрируют карты распределения их величин на акватории 
съемки в декабре-январе (рис. 42, а, б, г). В конце лета (рис. 43) в услови-
ях пониженной солнечной радиации карта распределения измеренных 
величин первичной продукции хорошо согласуется с распределением 
величин ФАР на поверхности, но, как и в начале лета, ничего общего не 
имеет с картой распределения биомассы фитопланктона.

Из изложенного следует, что измеряемые значения первичной про-
дукции в значительной степени обусловлены тем, в какой фазе сукцес-
сии фитопланктона они определяются. В целом невысокие величины 
первичной продукции при обилии фитопланктона в исследованном ре-
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Рисунок 42. Горизонтальное распределение продукции фитопланктона (мгС.м-2.день-1) измерен-
ной (а), рассчитанной по модели (в), биомассы водорослей (мгС.м-2, б) в фотическом слое и осве-
щенности на поверхности (J, E.м-2.час-1, г) в декабре 1982 г.–январе 1983 г.

гионе и рассмотренные примеры в отдельных точках наводят на мысль 
о том, что уровень первичного продуцирования в антарктических водах 
определяется кратковременными вспышками развития фитопланктона в 
локальных участках, где создаются благоприятные условия (свет, стра-
тификация вод). Из-за растянутости съемок во времени и удаленности 
станций вероятность обнаружения этих максимумов чрезвычайно низка 
(см. выше), в связи с чем в большинстве случаев измерения интенсивно-
сти продуцирования водорослей приходятся на фазы в разной степени 
«удаленные» от их пика. В зависимости от степени этой «удаленности» 
находятся и результаты измерения их продукции. Надо полагать, су-
щественные различия между данными (причем в большинстве случаев 
заниженными) измерений первичной продукции у разных авторов для 
одного и того же района обусловлены разной степенью реализации вы-
шеуказанных факторов ошибок, т.е.   разной степенью некорректности 
выборок.

Рассчитанные с помощью математической модели величины первич-
ной продукции по материалам сборов в 19-ом рейсе НПС «Скиф» коле-
бались в широких пределах, «перекрывая» по диапазону колебаний её 
измеренные значения. При этом отмечено, что рассчитанные уступали 
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Рисунок 43. Горизонтальное распределение измеренной продукции (мгС.м-2.день-1, а), его био-
массы (мгС.м-2, б) в фотическом слое и освещенности на поверхности (J, E.м-2.час-1, в) в февра-
ле-марте 1981 г.

измеренным в тех редких случаях, когда измерения производились в 
точках, где наблюдался интенсивный фотосинтез на начальной фазе сук-
цессии водорослей, например, как на уже известных станциях 12/191, 
40/212 (табл. 10); и напротив, когда в точках измерений на фоне высокой 
биомассы интенсивность фотосинтеза (по измерениям) была низкой, а 
фитоценоз находился на второй-третьей фазе развития, рассчитанная 
величина первичной продукции превосходила измеренную максималь-
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но (как, например, в точках измерений на фоне высокой биомассы ин-
тенсивность фотосинтеза (по измерениям) была низкой, а фитоценоз 
находился на второй-третьей фазе развития, рассчитанная величина 
первичной продукции превосходила измеренную максимально (как, 
например, на ст. 31/203, 45/217); во всех других случаях рассчитанные 
значения превышали измеренные в разной степени главным образом в 
зависимости от обилия водорослей. В связи с этим карта распределения 
рассчитанной продукции фитопланктона хорошо согласуется с распре-
делением его биомассы (рис. 42 в, б). Таким образом, рассчитанные ве-
личины первичной продукции в большей степени отражают её уровень 
в недавнем прошлом, чем в момент отбора проб. При колебаниях от 0,14 
до 27,5 средняя величина отношения рассчитанных значений первичной 
продукции к измеренным в фотическом слое на акватории съёмки соста-
вила 7,5, а без учета данных по тем станциям, где это отношение было 
менее 1,0, она составила 9,4 (табл. 10).

На реальность рассчитанных значений первичной продукции указы-
вают и результаты ориентировочных расчетов интенсивности пополне-
ния ВОВ в регионе за счет фитопланктона – причем даже без учета его 
части, ассимилированной потребителями (табл. 11).    

Таблица 10. Сравнительная характеристика измеренных и рассчитанных величин первичной 
продукции на примере станций, рассмотренных в рисунках 41, 42 (в расчете на день)

№№
ст.

Гори-
зонт 

отбора 
проб, м

Величина первичной продукции Отношение рассчи-
танной продукции к 

измереннойизмеренной рассчитанной

на горизон-
те, мг C . м-3

в фотиче-
ском слое,
мг C . м-2

на гори-
зонте, мг 

C . м-3

в фотиче-
ском слое,
мг C . м-2

на гори-
зонте

в фоти-
ческом 

слое

21/191

0,0
4,7
9,5
15,5
31,0

14,55
15,37
14,60
9,20
4,88

315

21,70
22,90
2,24
4,82

165

1,49
1,49
0,15
0,52
0,04

0,5

40/212

0,0
3,0
6,0
10,0
20,0

25,85
26,61
25,62
14,43
0,97

314

8,21
8,45
21,14
0,68
0,08

117

0,32
0,32
0,83
0,05
0,08

0,4

31/203

0,0
7,0
14,0
23,0
46,0

4,64
7,26
4,92
5,25
0,63

195

182,30
285,27
32,78
20,08
0,75

3227

39,29
39,29
6,66
3,82
1,19

16,6

45/217

0,0
4,0
8,0
13,5
27,5

3,14
5,70
4,22
3,2
1,87

93

249,87
453,60
36,90
7,86
0,09

2567

79,58
79,58
8,74
2,46
0,05

27,5
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Для съемок в сезоны 1982/1983, 1980 и 1981 гг., когда в связи со сход-
ными условиями среды структура исследованного сообщества в регионе 
была сравнительно сходной (см. главы I, II, IV-VII), рассчитанные вели-
чины первичной продукции и пополнения ВОВ были одного порядка. В 
сезон 1983/1984 гг. интенсивность пополнения ВОВ превосходила сред-
нее значение измеренной продукции водорослей лишь в 4 раза. В целом 
низкое содержание ВОВ и относительно невысокая интенсивность его 
накопления в сезон 1983/1984 гг. ассоциируются со слабой аккумуляци-
ей планктона в регионе в связи с интенсивным выносом последнего со-
ставляющими течений. Этот эффект привел, в частности, к резкому сни-
жению биомассы мезозоопланктона в рассматриваемый сезон (глава V). 

Подобные же различия между значениями измеренной и рассчитан-
ной на основании балансового подхода первичной продукции получены 
другими авторами для антарктических (Slawyk, 1979) и для тропических 
(Baars, 1980) вод. Аналогичные результаты получены способом полного 
учета продукции кислорода (Иваненков, 1979). Такое совпадение резуль-
татов позволяет с большой уверенностью полагать, что накопленные к 
настоящему времени сведения о первичной продукции Мирового океана 
по данным измерений традиционно используемыми радиоуглеродным 
и кислородным методами (есть основание считать, что это касается и 
метода, основанного на учете пигментов) представляют собой в разной 
степени искаженные, преимущественно заниженные величины. Диапа-
зон различий между истинными и измеренными величинами в частных 
случаях колеблется в широких пределах, в среднем для большого мас-
сива данных он близок у всех авторов. Имеющиеся некоторые разли-
чия в результатах того или иного автора могут быть объяснены массой 
возможных методических ошибок. В данном случае более принципи-
альным является сам факт установления значительного несоответствия 
измеренных величин первичной продукции истинным.

В свете изложенного представляет интерес сравнить полученные 
нами результаты с данными измерений других авторов в диапазоне из-

Таблица 11. Средние значения первичной продукции в регионе моря Содружества, определен-
ные разными способами и величины пополнения ВОВ (мгС.м-2.день-1)

Сроки съёмок

Величины первичной продукции в 
фотическом слое

Пополнение 
ВОВ за счет 

фитопланктона* в 
слое 0–100 м

Измеренные 

14C-методом
Рассчитанные по 

модели
20.XII 1982 – 14.I 1983 гг. 136 1280 -
1-26.I 1980  г. 150 - 1300
1.II – 7.III 1981 г. 140 - 2530
2-24.XII 1983 г. 126 - -
2-26.II 1984 г. 41 - 330

* Без учета ассимилированного гетеротрофами части потребленного фитопланктона.
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вестных пределов. К полученной нами реальной величине первичной 
продукции в регионе, равной в среднем для вегетационного периода 
1500 мгС.м-2.сутки -1, из измеренных в Антарктике оказывается наиболее 
близкой средняя величина, приводимая Эль-Саидом (El-Sayed, 1966), 
уступающая нашей всего лишь в 1,5 раза.

Исходя из полученной величины, не трудно рассчитать суммарную 
продукцию в регионе за летний сезон (1,5 гС.м-2.сутки -1 . 100 дней = 150 
гС.м-2). Собственно, эта величина близка к годовой, поскольку ледовый 
покров схватывает наибольшую часть региона, включая прибрежную 
зону и зону Антарктической дивергенции. Вместе с тем, надо полагать, 
величина продукции в свободной от льда части региона зимой будет 
ниже, чем летом, не адекватно различиям в количестве фитопланктона, 
поскольку последний, не накапливаясь, постоянно уносится на глуби-
ны и не учитывается точно. Тем не менее, вклад этой части региона в 
общую продукцию фитопланктона в нем невелик. Если допустить, что 
среднесуточная продукция в ней зимой в 10 раз ниже, чем летом, то 
учитывая занимаемую ею площадь (около 25% от площади региона), её 
вклад в суммарную продукцию здесь за остальной период года составит 
около 10 гС.м-2. В результате суммарная первичная продукция в регионе 
в год составит 160 гС.м-2. Эта цифра укладывается в диапазон существу-
ющих оценок (16–180 гС.м-2), наиболее близка к максимальной величине 
оценок Ю.И. Сорокина (1973 а) (50–180 гС.м-2). По-видимому, нет боль-
ших оснований для сомнений в том, что в антарктической зоне, как и 
в Мировом океане в целом, реальные величины первичной продукции 
значительно превышают измеренные скляночными методами. 

Таким образом, противоречивость результатов измерений первичной 
продукции скляночными методами в разных районах Мирового океа-
на обусловлена рядом причин. Среди них наиболее важными являются 
причины, связанные с достоверностью выборок. Неоднородное и ло-
кальное распределение фитопланктона, асинхронность его сукцессии 
в пространстве, кратковременность вспышек развития водорослей при 
существующей системе сбора материала создают реальные условия для 
получения в разной степени заниженных результатов при измерении 
первичной продукции скляночными методами.

Реальная оценка уровня первичной продукции представляется воз-
можной на основе комплексного учета бюджета энергии или вещества в 
экосистеме или (и) на основе математических моделей. 

Результаты расчетов величины первичной продукции в исследован-
ном регионе, выполненных на основании математической модели, хоро-
шо согласуются с данными ориентировочных расчетов пополнения ВОВ 
в течение лета.

По произведенным расчетам реальная величина первичной продукции 
в регионе (и в антарктической зоне в целом) в вегетационный период со-
ставляет в среднем 1,5 гС.м-2.день-1, а в расчете на год – около 160 гС.м-2. 
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 ГЛАВА IV. БАКТЕРИОПЛАНКТОН:  КОНЦЕНТРАЦИЯ,  
ПРОДУКЦИЯ, БАКТЕРИАЛЬНАЯ ДЕСТРУКЦИЯ

Роль гетеротрофной микрофлоры в естественных водоёмах заключа-
ется главным образом в деструкции мёртвого органического вещества 
и синтезе его собственной биомассы (Zo Bell, 1946; Родина, 1951; Куз-
нецов, 1962, 1970; Романенко, 1967, 1972; Seki, Zo Bell, 1967; Сорокин, 
1970, 1970 а, 1971а,б; Sorokin, 1971; Strickland, 1971). Крупномасштаб-
ность этих процессов, определившая еще в тридцатые годы прошлого 
века развитие водной микробиологии, обусловлена, с одной стороны, 
огромным количеством мёртвого органического вещества в Мировом 
океане, с другой – исключительно высокой воспроизводительной спо-
собностью самих микроорганизмов. По современным данным общее 
содержание органического вещества в водах Мирового океана состав-
ляет от 0,76.1018 – 1,03.1018 г С (Williams, 1971, 1975) до 2,0.1018 г С (Ско-
пинцев, 1981). При этом на водный гумус приходится из них около 90% 
(Krey, 1952) или – в абсолютных величинах, по данным В.А. Скопинцева 
(1981), 1,8.1018 г С. По первым ориентировочным расчетам А.С. Крисс и 
Е.А. Рукиной (1952) в течение года бактериальному разложению в оке-
анской воде подвергается 6–15% органического вещества. По расчетам 
Ю.И. Сорокина (1971 б) с использованием данных, полученных более 
совершенным способом, общее количество растворённого органическо-
го вещества, подвергающегося деструкции в течение года в водах Миро-
вого океана, составляет 8,4.1016 г С или около 5% от его концентрации. 
Таким образом, не более чем через каждые 20 лет происходит полное 
обновление органического вещества в океане благодаря микробиологи-
ческим процессам. Чтобы лучше представить себе масштабность этих 
процессов, сопоставим эти величины с количеством населения Мирово-
го океана. По расчетам В.Г. Богорова (1965) общая биомасса раститель-
ного и животного населения Мирового океана составляет 34,27.109 т; 
произведя расчет в величинах углерода, получим около 3,4.1015 г С. Это 
более, чем в 20 раз меньше того количества растворенного органическо-
го вещества, которое подвергается разложению бактериями в течение 
одного года. 

Образующиеся при этом в толще воды растворимые минеральные 
соединения углерода, азота, фосфатов и других элементов вновь вклю-
чаются в круговорот вещества в результате жизнедеятельности водных 
растений, а синтезируемая биомасса бактерий составляет важный ком-
понент пищевых ресурсов в водоёмах.

Исследования роли микроорганизмов в круговороте биогенных эле-
ментов и их трофической роли в экосистемах в наилучшей степени про-
ведены применительно к пресным водоёмам, в особенности к прудам. 
Причем следует указать, что основоположниками прудовой микробио-
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логии являются советские микробиологи А.Г. Родина и С.А. Кузнецов 
(цит. по Антипчук, 1983). Этими исследованиями заложены научные ос-
новы удобрения прудов, интенсификации рыболовства.

Применительно к морским экосистемам исследования бактериоплан-
ктона находятся, условно выражаясь, на описательно-аналитическом 
этапе – изучение состава, уровня развития, специфики роли в экосисте-
мах отдельных участков Мирового океана. Усилиями отечественных и 
зарубежных исследователей накоплены сравнительно полные данные о 
составе и географическом распределении микробного населения Миро-
вого океана. Эти сведения обобщены и представлены в монографии А.Е. 
Крисса и др. (1964). Получены определенные представления об уровне 
развития и функциональной роли гетеротрофной микрофлоры в водах 
разной трофности. Многочисленные сведения разных авторов обобще-
ны в сводках Зобелла (Zo Bell, 1946), А.Е. Крисса (1959), в обзоре Ю.И. 
Сорокина (1973 б). При этом следует отметить, что в связи с различи-
ями в примененных методах результаты исследований разных авторов 
зачастую трудно сопоставимы. Особенно это касается концентрации и 
продукции бактерий. Одни авторы (лавным образом зарубежные) про-
изводят учет бактерий путем посевов их на питательные среды, другие 
– (преимущественно отечественные исследователи) – прямым микро-
скопированием. Причем даже в последнем случае разными авторами ис-
пользовались разные способы и средства концентрирования микроорга-
низмов перед микроскопированием, в связи с чем, как выяснилось позже 
(см. далее), получены разные результаты. Метод определения биомассы 
бактерий по АТФ является весьма дорогим и к тому же оказался несо-
вершенным (Strickland, 1971). Определение продукции бактерий одни 
авторы производили по данным интенсивности размножения, установ-
ленным методом прямого счета, другие – по интенсивности гетеротроф-
ной ассимиляции, установленной радиоуглеродным методом.

Опыт последних лет исследований подтвердил мнение Ю.И. Сороки-
на (1973 б) о перспективности внедрения принятых в лимнологии мето-
дов изучения микрофлоры – определения её биомассы методом прямого 
микроскопирования, а продукции - радиоуглеродным методом. Эти ме-
тоды находят всё более широкий круг сторонников среди исследовате-
лей микробиологических процессов в мире.

Несмотря на то, что количество микробиологических работ, выпол-
ненных в океане, велико, указанные различия в методах исследований 
значительно снижают ценность многих из них, одновременно сужая 
круг работ, имеющих достоверную информацию для характеристики 
концентрации и продукции бактерий в разных его частях.

Установлено (Сорокин, 1973 б), что концентрация бактерий в верх-
нем 100-метровом слое морских водоёмов в 1,5–2 раза ниже таковой 
в пресных водах такого же уровня трофности по величине первичной 
продукции. Пределы выявленных концентраций бактерий для морских 
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вод разной трофности следующие: для эвтрофных (заливы, лагуны) 
– численность клеток 1,5–4 млн..мл-1, биомасса – 0,5–2,0 г.м-3, для ме-
зотрофных (воды умеренных зон, прибрежные воды тропической зоны) 
– соответственно – 0,3–1,5 млн..мл-1 и 0,05–0,5 г.м-3, для олиготрофных 
(эпипелагиаль тропической зоны, глубоководные участки океана) – со-
ответственно – 0,05–0,15 млн..мл-1 и 0,005–0,05 г.м-3. С глубиной концен-
трация бактерий снижается, опускаясь на глубинах больше 100–200 м 
на порядок и более. Увеличения её наблюдаются в толще вод в случаях 
стратификации (образование слоя сезонного термоклина или пикнокли-
на).

Для ряда видов морских фильтраторов бактериопланктон может слу-
жить пищей, не уступающей по своей ценности водорослям. Нижний 
предел концентрации бактерий, при которой осуществляется нормаль-
ное питание этих животных, составляет 0,1–0,3 г.м-3. Эта концентрация 
свойственна для мезотрофных вод. Пищевая роль бактериопланктона 
для грубых фильтраторов, преобладающих в морском мезопланктоне, 
значительно возрастает благодаря способности микроорганизмов обра-
зовывать агрегации. Доля бактерий в агрегатах особенно высока вблизи 
прибрежных продуктивных участков, достигая 20–40% общей биомас-
сы. Здесь следует сказать, что своеобразные агрегации некоторые бакте-
рии образуют, прикрепляясь к частицам взвеси (и детрита), повышая его 
пищевую ценность. Это явление, отмеченное в свое время для пресных 
вод (Родина, 1971), наблюдается и в морских водах, преимущественно 
вблизи эстуариев рек и в заливах, причем доля и гетеротрофная актив-
ность прикрепленных к взвеси форм находится в прямой зависимости 
от концентрации субстрата. 

Сведения о продукции бактерий в океане до сих пор остаются весьма 
скудными. Тем не менее, имеющиеся данные позволяют получить пред-
ставление о величинах продукции в водах разной трофности и некото-
рых закономерностях их изменения в пространстве. 

Высокий уровень продукции бактерий отмечен в эвтрофных водах 
прибрежных зон Черного моря (Сорокин, 1970), Японского моря (Кара-
петян, 1971), в поверхностном слое района перуанского апвеллинга (Со-
рокин, Мамаева, 1980), в лагунах атоллов (Сорокин, 1971 а, 1972), где её 
минимальные величины составляют 0,2–0,3 г С.м-3, а максимальные до-
стигают 0,8–1,0 г С.м-3 в сутки при колебаниях суточного Р/В-коэффици-
ента в зависимости от трофности и температуры воды от 0,3 до 1,3. По 
данным Ю.И. Сорокина (1973) для мезотрофных вод (на примере Япон-
ского моря) величины суточной бактериальной продукции колеблются в 
пределах 0,006–0,2 г С.м-3, а в поверхностных олиготрофных водах Ти-
хого океана и Черного моря её средние значения колеблются в пределах 
0,01–0,03 г С.м-3. При этом выявлено, что величина суточного Р/В-коэф-
фициента бактерий в тропической зоне достигает максимума – 0,5–2,0, 
что в первую очередь объясняется высокой температурой вод. Как пра-
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вило, в направлении от прибрежной зоны в океаническую, и с глуби-
ной продукция бактерий снижается с образованием максимумов в обоих 
случаях (Сорокин, 1971 а,б; Sorokin, 1971). Возникновение максимумов 
продукции в открытом океане связано с подъёмом вод (например, эква-
ториальный апвеллинг) и хорошо согласуется с максимумом первичной 
продукции. В вертикальной проекции на фоне снижения обнаружены 
два максимума: один – узкий – расположен в фотическом слое и своим 
образованием обязан интенсивной жизнедеятельности водорослей, дру-
гой – протяженный и соизмеримый по уровню продукции с первым – на 
глубине 400-600 м, у нижней границы основного термоклина; его рас-
положение согласуется с максимумом содержания детрита и бактерий; 
причина самого образования второго слоя максимума усматривается в 
формировании здесь значительных градиентов плотности, а возраста-
ния в нём бактериальной активности – в прогреве промежуточных вод. 
В более глубоких слоях фактическая продукция бактерий снижается до 
ничтожно малых величин, что связывается с низкой температурой воды.

При анализе структуры экосистемы в тропической зоне океана уста-
новлено, что создаваемая здесь за счет первичной продукции энергия 
недостаточна для покрытия потребностей гетеротрофной части сооб-
щества, в связи с чем для его нормального существования необходим 
дополнительный источник энергии (Сорокин, 1971 а,б, 1978; Vinogradov 
et al., 1972; Сорокин и др., 1978). Предположено, что этим источником 
является антарктическая зона, где при сравнительно высокой продук-
ции фитопланктона интенсивность разложения органического вещества 
бактериями должна быть невелика вследствие низких температур (Со-
рокин, 1971 б). Согласно гипотезе, органическое вещество из антаркти-
ческой зоны переносится в тропическую промежуточными антаркти-
ческими водами. Их подъём и последующий прогрев в поверхностном 
слое приводит к интенсивному развитию бактерий, которые, включаясь 
в пищевую цепь, восполняют недостаточную энергию для консумен-
тов 1 порядка. При этом следует указать, что как к моменту появления 
указанной гипотезы, так и к настоящему времени изученность количе-
ственных характеристик бактериопланктона антарктической зоны оке-
ана была и остается крайне недостаточной. Исследования ряда авторов 
(Мельников, 1972; Крисс, 1973; Мицкевич, Крисс, 1975) показали, что 
количество и гетеротрофная активность бактерий в антарктических во-
дах чрезвычайно низки. По данным этих авторов в поверхностном слое 
антарктических вод численность бактерий составляет около 4 тыс. кл. 

мл-1, биомасса – около 0,1 мг С.м-3, а продукция (по расчетам на основа-
нии определенной биомассы) – 0,03 мг С.м-3, что на два порядка ниже, 
чем в мезотрофных водах бореальной зоны океана (см. выше). Эти дан-
ные критически рассмотрены в работе Ю.И. Сорокина, В.К. Федорова 
(1978). В ней показано, что значительное занижение результатов объяс-
няется погрешностями в методике – потерями бактерий при их концен-
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трировании на мембранных фильтрах. Авторами с применением метода 
прямого счета на мембранных фильтрах определена численность, а ра-
диоуглеродного – продукция и деструкция бактерий на двух разрезах, 
пересекающих пространство от субтропической конвергенции до Ан-
тарктической дивергенции в Тихом океане (по 148о и 150о в.д.) в январе 
– первой половине антарктического лета. Полученные авторами резуль-
таты резко отличны от приведенных прежде другими исследователями. 
Установлено, что в период исследований численность бактерий в антар-
ктических водах колеблется в пределах 30–175 тыс. кл.. мл-1, а биомас-
са – соответственно – от 0,8 до 2,1 мг С.м-3. В пределах эвфотической 
зоны распределение бактерий сравнительно равномерно, их наибольшее 
количество отмечено в поверхностном слое воды. Продукция бактерий 
была сравнительно невысокой, в связи с чем их суточные Р/В-коэффи-
циенты находились в пределах 0,1-0,2. Низкие значения бактериальной 
продукции и деструкции, по мнению авторов, дают основание для под-
тверждения вероятности прежде высказанного предположения (Соро-
кин, 1971 б) о том, что органическое вещество антарктических вод слу-
жит дополнительным источником энергии для экосистем тропической 
зоны океана.

Крайне низкие концентрации бактерий в антарктических водах по-
лучены позднее при определениях Гансоном (Hanson, 1980). В январе в 
проливе Дрейка, по данным этого автора, численность и биомасса ми-
кроорганизмов на поверхности составляли соответственно 10–30 тыс. 
кл.. л-1, и 20–30 нг АТФ.л-1, возрастая в три и более раз на глубинах 50 
и 100 м. Глубже 200 м биомасса бактерий снижалась до 5 нг АТФ.л-1. 
Автором установлена невысокая гетеротрофная активность микрофло-
ры: скорость потребления ими глюкозы в целом на три порядка ниже, 
чем в умеренной зоне океана. Аналогично численности и биомассе ско-
рость потребления глюкозы микроорганизмами на глубинах 50–100 м в 
2–3 раза выше, чем на поверхности. В верхнем 100-метровом слое 90% 
потребленной глюкозы приходится на свободноплавающих бактерий 
(фракция 0,4 мкм), несмотря на то, что 50-80% биомассы приходится на 
бактерий во фракции более 3 мкм. Глубже большая часть глюкозы (80%) 
потребляется бактериями из фракции более 3 мкм.

Приводимые Гансоном концентрации бактерий на три порядка ниже 
значений, представленных в работе Ю.И. Сорокина и В.К. Федорова. 
Такое расхождение данных, очевидно, объясняется, прежде всего, мето-
дическими причинами. Кроме того, безусловно, различия в результатах 
в определенной степени могут быть обусловлены различиями в трофно-
сти вод и в фазах сукцессии планктона вообще.

В последующей работе этого автора с соавторами (Hanson et al., 1983) 
приводятся иные данные о численности и продукции бактериопланкто-
на этого района и юго-восточной части Тихого океана в конце антар-
ктической зимы. В юго-восточной части Тихого океана максимальные 
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численность бактерий и частоты деления клеток зарегистрированы во 
фронтальной зоне – в районе Антарктической конвергенции: 20-350 
тыс. кл.. мл-1 и 11%. К северу от полярного фронта эти величины сни-
жались до 100-200 тыс. кл.. мл-1 и 3–5% соответственно, оставаясь поч-
ти неизменными от поверхности до глубины 600 м. В проливе Дрейка 
концентрация бактерий выше в 2–3 раза. Максимальные величины (1 
млн. кл.. мл-1 и 16%) отмечены к югу от полярного фронта и у кромки 
льдов. Продукция бактерий, рассчитанная по величине потенциальной 
константы скорости их роста и биомассе, а юго-восточной части Тихого 
океана колебалась в пределах 0,62–4,1 мкг С.л-1, а в проливе Дрейка – в 
пределах 2,6–17,1 мкг С.л-1 в день. Продукция бактериопланктона со-
ставляла 15–45% от первичной продукции. 

Сходные результаты в этих и других районах Антарктики получены 
впоследствии разными авторами (Mulling, Priddle, 1987; Delille et al., 
1988).

В плане поставленной общей цели – исследования структуры и функ-
ционирования антарктического планктона – в задачу наших исследо-
ваний антарктического бактериопланктона входило определение его 
численности, биомассы, продукции и интенсивности деструкции бак-
териями органического вещества при естественных условиях и на этой 
основе – определение их функциональной роли в антарктической эко-
системе.

4.1. Материалы и методика

Материалы по бактериопланктону в основном регионе собраны при 
выполнении океанологических съёмок в 15-ом, 17-ом и 19-ом рейсах 
НПС «Скиф». В первых двух рейсах производилось определение про-
дукции бактерий, в последнем, кроме того, осуществлен сбор проб бак-
териопланктона для учета его численности и биомассы. В работе исполь-
зованы также материалы сборов для количественного учета бактерий и 
сведения об их продукции в рейсе РТМ-А «Эврика» в Атлантической 
части Антарктики (АЧА). 

Отбор проб осуществлен на станциях определения первичной про-
дукции винипластовыми 6–7-литровыми батометрами с горизонтов 100, 
25 и 1%-ной освещенности – в основном районе исследований, а в Ат-
лантическом секторе – еще и с горизонтов 50 и 10%-ной освещенности. 
В первом случае бактериопланктон изучался на каждом горизонте сбора 
отдельно, во втором – пробы на разных горизонтах смешивались в рав-
ных пропорциях.

Общая численность бактерий анализировалась прямым счетом по 
А.С. Разумову (1932, 1947, 1955) на мембранных фильтрах Сынпор с по-
рами 0,1–0,3 мкм и поперечным сечением 22 мм. На окрашенных 10%-
ным раствором эритрозина в 5%-ном растворе карболки высушенных 
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препаратах (фильтрах) при увеличении микроскопа 1350х в 10 полях 
зрения просчитывались бактерии и определялись их размеры.

А.С. Троицким и Ю.И. Сорокиным (1967) при расчете биомассы прес-
новодного бактериопланктона в сыром весе предложено вносить по-
правку на усыхание. Согласно В.И. Романенко и С.И. Кузнецову (1974) 
«факт усыхания мелких бактерий не установлен» (цит. из стр. 121); если 
же усыхание имеет место, его эффект нивелируется окрашиванием кле-
ток (толщиной слоя краски на её поверхности). В связи с этим при опре-
делении размеров бактериальных клеток нами не вводилась какая-либо 
поправка на усыхание. Объем клеток определялся по формулам для со-
ответствующих геометрических фигур (для кокков – шара, для палочко-
видных – цилиндра). Умножением среднего объема клеток на их удель-
ный вес, принятый равным 1,0, и численность определялась биомасса 
бактерий. Общее количество обработанных проб 75. 

Продукция бактерий определялась радиоуглеродным методом В.И. 
Романенко (Романенко, 1964; Сорокин, 1971; Романенко, Кузнецов, 
1974). В склянки объемом 100–200 мл с пробами воды после двухча-
сового выдерживания их в темноте (во избежание световой ассимиля-
ции СО2 фитопланктоном) вносился 1 мл предварительно очищенного 
от химических примесей перегонкой и взвесей  фильтрованием через 
мембранный фильтр с порами 0,1–0,3 мкм раствор радиоактивного кар-
боната с исходной радиоактивностью 9,2.105 имп..мин.-1.мл-1. Пробы экс-
понировались в темноте при естественной температуре в течение одних 
суток, после чего бактериопланктон осаждался на мембранные фильтры 
с порами 0,1–0,3 мкм и поперечным сечением 22 мм. Радиоактивность 
бактерий измерялась под торцовым счетчиком ВФЛ-25 с помощью де-
кадно-счетной установки ДП-100-АД-М или установки Б-4 (пересчет-
ный прибор ПП-16). Общее число изученных проб 285.

С целью выявления преобладающей размерной фракции в бактери-
опланктоне а 19-ом рейсе НПС «Скиф» на части станций продукция 
бактерий определялась параллельно в пробах воды, в разной степени 
очищенных от фракций сестона. Одна группа проб получалась фильтро-
ванием воды через капроновый газ № 70 (фракция до 70 мкм), другая 
– как обычно – вначале через капроновый газ № 70, затем через нукле-
опоровый фильтр с диаметром пор 2 мкм (фракция до 2 мкм). По ре-
зультатам измерений радиоактивности судили об относительной доле 
указанных фракций. Выполнено 33 параллельных измерений.

Величина бактериальной деструкции нами определялась расчетным 
методом. При этом мы исходили из известных эмпирических соотноше-
ний между деструкцией и продукцией, найденных разными авторами. 
Так, согласно В.И. Романенко (1965) соотношение между деструкцией 
(мг О2

.л-1) и продукцией (мг С.л-1) составляет 8,5, согласно Ю.И. Соро-
кину (1971 б) – 8,1–8,3. Соотношение между этими характеристиками, 
выраженными в одних единицах (например, в мг С) будет составлять по 
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данным указанных авторов около 3,0, что соответствует К2 бактерий (ко-
эффициент использования энергии второго порядка В.С. Ивлева (1938), 
равному 0,25 (из уравнения Г.Г. Винберга (1956) К2 =  , где Р и Д – со-
ответственно продукция и деструкция (дыхание) бактерий, в сумме со-
ставляющие величину ассимиляции). По данным Ю.И. Сорокина (1977) 
К2 у бактерий в открытых водах Тихого океана составляет 0,25, по рас-
четам В.Н. Грезе (1980) и экспериментальным данным М.Н. Лебедевой 
(1976) К2 бактерий открытой части Черного моря составляет соответ-
ственно 0,282 и 0,223, по экспериментальным данным Ю.И. Сорокина 
и Т.И. Мамаевой (1980) К2 бактерий в районе Перуанского апвеллинга 
находился в среднем около 0,32. По мнению последних авторов низкие 
величины К2 (0,22–0,25), полученные в экспериментах, могут объяс-
няться присутствием в пробах, наряду с бактериями, других микрогете-
ротрофов, за счет которых возрастает показатель дыхания, входящий в 
знаменатель при расчете К2. Авторы предлагают принимать за истинную 
величину К2 значения выше 0,3. В соответствии с этим предложением 
нами в расчетах принята величина К2, равная 0,32. В таком случае со-
гласно уравнению Д = Р .  = P . 2, 125 при условии выражения Д и Р 
в одинаковых единицах (Сорокин, Мамаева, 1980). 

При пересчете биомассы бактерий, выраженной в сыром весе и в ко-
личестве органического углерода, использовался коэффициент 10 (Тро-
ицкий, Сорокин, 1967).

К анализу привлечены материалы рейсовых наблюдений температу-
ры и солености, использованных нами для расчетов максимумов гради-
ента условной плотности в основном регионе, сведения по первичной 
продукции (глава III), фитопланктону (глава II), взвешенному органиче-
скому веществу (глава VII) и карты геострофических течений (глава I). 

4.2.  Результаты исследований и обсуждение

При микроскопическом анализе бактериопланктона установлено, что 
его основная масса (более 90% численности) и в основном регионе ис-
следований, и в АЧА представлена кокками, палочковидные формы ни 
в одной пробе не превышали 10%. Согласно сводки А.Е. Крисса и др. 
(1964) в антарктической зоне Индийского океана (южнее 60о ю.ш.) видо-
вой состав бактерий сравнительно однообразный, наиболее распростра-
ненными и массовыми являются четыре объединенных вида: из кокков 
– Micrococcus radiates и M. аlbicans, из палочковидных – Pseudomonas 
sinuosa и Bacillus catenula. Можно полагать, указанные виды и составля-
ли основу изученного нами бактериопланктона. 

Гетеротрофная активность бактерий в параллельных пробах, полу-
ченных фильтрацией через газ № 70 и нуклеопор, оказалась сходной 
(табл. 12). Отклонения радиоактивности параллельных проб находились 
в пределах ±25, в среднем на уровне ±14,5%. Величины этих отклоне-
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ний лежали в пределах точности самого радиоуглеродного метода. В ха-
рактере отклонений отсутствовала какая-либо направленность: частоты 
отклонений разного знака сходны. Всё это свидетельствует о том, что 
в пределах исследованного фотического слоя бактериопланктон был 
представлен в основном фракцией до 2 мкм.

О причине доминирования кокков в планктоне долгое время не было 
убедительных объяснений. А.Ф. Антипчук (1983) предприняла попытку 
объяснить это явление с физиологической точки зрения: «наибольшей 
скорости размножения при наименьшей затрате кислорода обладают 
микроорганизмы кокковидной формы» (цит. по Антипчук, 1983, стр. 
56). Выявленная автором связь между величиной поверхности клеток и 
потреблением ими кислорода дала основание ей апеллировать к «зако-
ну поверхности». Произведенные нами расчеты по экспериментальным 
данным А.Ф. Антипчук показали, что уравнения связи между обменом 
и размерными характеристиками – площадью и объемом клеток – имеют 
сходные степени (Q = 0,073 S0.58 и Q = 0,236 V0,66, где Q – суточный расход 
кислорода, 1.10-8 мг.клетку-1, S – величина поверхности бактерий, мкм2, V 
– их объем, мкм3). Таким образом, указанное сходство формальной связи 
позволяет трактовать её произвольно, и в альтернативу мнению о при-
менимости «закона поверхности» и бактериопланктону с достаточным 
основанием может быть принята общепризнанная для пойкилотермных 
форм закономерность связи между обменом и массой (объемом) тела. 
Иными словами, доминирование кокков в бактериопланктоне связано с 
их малым объемом клеток не в меньшей мере, чем с их высокой удель-
ной поверхностью. При крайней несбалансированности продукционных 
циклов и трофических отношений в антарктическом планктоне и значи-
тельном преобладании летом фитопланктона последний служит основ-
ным источником питательных веществ для гетеротрофной микрофлоры. 
Как было сказано ранее (главы II, III), развитие антарктического фито-
планктона характеризуется кратковременными вспышками, и в услови-
ях неустойчивой гидроструктуры происходит, наряду с возобновлением 
сукцессии водорослей, постоянная трансформация их скоплений – снос 
течениями, погружение  стареющей  части  популяции  на глубины – в 
обоих  случаях,  как  правило, с последующей диффузией максимумов. 
Кратковременность благоприятных условий и низкая температура воды, 
ограничивающая темп развития микрофлоры вообще, в итоге позволяют 
развиться в большом количестве только наиболее мелким формам – кок-
кам, обладающим более высокими продукционными характеристиками.

Как видно из рисунка 44 и таблицы 13, численность бактерий в от-
дельных пробах в декабре 1982 г. – январе 1983 г. колебалась в широких 
пределах – от 150 до 1770 тыс. кл.. мл-1, а средние значения для фотиче-
ского слоя по отдельным станциям – от 214 до 776 тыс. кл.. мл-1; биомас-
са бактерий изменялась, соответственно, в отдельных пробах в пределах 
6,0–40,0 мг С.м-3, а на станциях для фотического слоя в целом – от 221,0 
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Широта So Долгота Eo Горизонты от-
бора проб, м

Радиоактивность имп . мин-1 Отклонение A 
от B, %A B

63o00 55o 00
0,0
18,0
62,0

25,3
25,3
15,7

21,0
28,4
14,5

+20,5
-10,9
+7,6

65o00 “ – “
0,0
14,0
46,0

16,6
9,3
9,3

18,6
10,6
11,0

-12,0
-14,0
-18,3

66o00 60o 00
0,0
12,5
39,0

11,6
10,9
7,2

14,2
8,2
9,0

-22,4
+24,8
-25,0

67o 00 70o 00
0,0
9,5
31,0

9,8
18,2
30,2

10,5
19,2
25,5

-7,1
-5,5

+15,6

65o00 “ – “
0,0
11,6
39,0

26,8
33,2
24,2

32,5
35,5
22,8

-9,8
-6,9
+5,8

62o00 “ – “
0,0
14,0
46,0

36,2
22,1
30,2

34,1
27,4
29,2

+5,8
-24,0
+3,3

60o00 75o 00
0,0
14,0
46,0

16,3
15,6
27,2

17,7
17,3
24,4

-8,6
-10,9
+8,1

63o 00 “ – “
0,0
6,0
20,0

6,7
14,8
10,2

5,5
12,8
12,8

+17,9
+13,5
-23,5

65o 00 80o 00
0,0
6,0
20,0

13,0
30,0
27,0

15,3
26,7
23,3

-17,7
+11,0
+13,7

60o 00 “ – “
0,0
8,0
27,5

13,7
15,3
38,3

13,0
12,5
40,0

+5,1
+18,3
-4,4

61o 00 85o 00
0,0
10,0
33,0

6,0
6,0
17,0

5,5
7,0
20,1

+8,3
-16,7
-24,1

Таблица 12. Радиоактивность бактерий в пробах воды, полученных фильтрацией через газ № 70 
(А) и газ № 70 – нуклеопор (В) в 19-ом рейсе НПС «Скиф»

до 1146,0 мг С.м-2; в среднем же для района численность бактерий со-
ставила 427 тыс. кл.. мл-1,  биомасса – 9,8 мг С.м-3 или 438 мг С.м-2. Про-
дукция бактерий в течение суток по определениям в отдельных пробах 
колебалась от 0,07 до 3,49 мг С.м-3, а для фотического слоя в целом – от 
0,35 до 2,81 мг С.м-3 или 21–101 мг С.м-2; средние значения суточной 
продукции бактерий в районе – 1,09 мг С.м-3 или 49 мг С.м-2 для фоти-
ческого слоя. Суточный Р/В-коэффициент по результатам определений 
продукции и биомассы бактерий в отдельных пробах варьировал в пре-
делах 0,02-0,31, а по станциям для фотического слоя в целом – от 0,04 
до 0,20, составив в среднем для всего района 0,12. Величина бактериаль-
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Рисунок 44. Распределение численности (А), биомассы (Б), суточной продукции (В) бактери-
опланктона и положение максимумов градиента уловной плотности (σSТР 

. м-1) (Г) на меридио-
нальных разрезах съемки, выполненной в районе моря Содружества в 19-ом рейсе НПС «Скиф» 
(декабрь 1982 г. – январь 1983 г.
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ной деструкции на отдельных стациях составила от 45 до 215 мг С.м-2, а 
в среднем по району – 104 мг С.м-2 в сутки.

Максимальные концентрации и величины продукции микроорганиз-
мов расположены в зоне Антарктической дивергенции над сезонным 
пикноклином (рис. 44). В случаях слабой выраженности последнего и 
его опускании (главным образом севернее вышеуказанной линии фрон-
та) концентрация бактерий и соответственно их продукция в 2-5 и более 
раз ниже, причем с глубиной не изменяясь или изменяясь в малой степе-
ни. Концентрации 100-200 тыс. кл.. мл-1 являются характерными в таких 
случаях. Аналогичные концентрации и подобное распределение бакте-
рий от поверхности до глубины 600 м отмечены и для зоны к северу 
от Антарктической конвергенции в Атлантическом секторе Антарктики 
(Hanson et al., 1983). Надо полагать, эти концентрации типичны для всей 
толщи поверхностных антарктических вод ниже пикноклина (в случае 
его выраженности) в мезотрофных районах Антарктики, к каковым от-
носится и исследованный нами регион (см. далее).

По данным сборов в Атлантическом секторе Антарктики (южнее 
58о30’ ю.ш.) бактериопланктон в фотическом слое также представлен 
преимущественно (более 90% численности) кокками. Общая числен-
ность бактерий здесь составила в среднем несколько более 300 тыс. кл.. 

мл-1 (табл. 14) при колебаниях от 64 до 648 тыс. кл.. мл-1, средняя био-
масса в фотическом слое – 425 мг С.м-2 при колебаниях от 74 до 1009 
мг С.м-2, средняя величина их суточной продукции более 37 мг С.м-2 при 
колебаниях от 21 до 101 мг С.м-2. 

В расчете на 1 м3 воды биомасса бактерий составила 9,7 мг С при 
колебаниях от 1,9 до 19,4 мг С, а их суточная продукция – 0,85 мг С 
при колебаниях от 0,49 до 2,76 мг С. Соответственно этим величина-
ми суточные Р/В-коэффициент бактерий составил в среднем 0,09 при 
колебаниях от 0,03 до 0,23. Средняя величина суточной бактериальной 
деструкции в этом районе составила около 80 мг С.м-2 при колебаниях от 
25 до 305 мг С.м-2.

Продукция бактерий в Индоокеанском секторе в январе 1980 г. и фев-
рале 1981 г. была значительно выше, чем в Атлантическом (рис. 45, 46). 
В обоих случаях её средняя величина в фотическом слое была практи-
чески сходной – соответственно 85 и 88 мг С.м-2.сутки-1 для фотического 
слоя при колебаниях 38–151 и 18–182 мг С.м-2.сутки-1 соответственно, а 
в расчете на 1 м3 составили в 1980 г. 1,6 и в 1981 г. – 2,0 мг С при коле-
баниях в первом случае в пределах 1,0 – 2,8, во втором – 0,5–4,4 мг С. 
Этим значениям в соответствии находились и значения бактериальной 
деструкции. В 1980 г. её средняя величина составила 180, а в 1981 г. – 
187 мг С.м-2 . сутки-1 при колебаниях в первом случае в пределах 81–320, 
во втором – 39–387 мг С.м-2 . сутки-1 (Самышев и др., 1987).  Приведен-
ные результаты определения обилия и продукции бактерий в целом со-
гласуются с данными для других районов Антарктики (Сорокин, Федо-
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Таблица 13. Концентрация, продукция бактерий и бактериальная деструкция в фотическом слое 
района моря Содружества в декабре 1982 г. – январе 1983 г. 

Координаты Числен-
ность, тыс. 

кл.. мл-1

Биомасса,
мг С.м-2

Продукция Суточный
Р/В-коэф-
фи-циент

Деструкция, 
мг С.м-2ю.ш. в.д. мг С.м-2 

. сутки-1
мг С.м-3 

. сутки-1

61o00’ 55o00’ 336 514 40 0,64 0,08 85
63o00’ “ – “ 426 540 100 1,62 0,19 213
65o00’ “ – “ 249 283 35 0,77 0,12 74
66o00’ 60o00’ 289 273 30 0,77 0,11 64
64o00’ “ – “ 414 372 27 0,70 0,07 57
62o00’ “ – “ 214 347 23 0,35 0,07 49
“ – “ 65o00’ 320 734 37 0,41 0,05 79

63o00’ “ – “ 617 1146 99 1,38 0,09 210
66o00’ “ – “ 643 513 22 0,71 0,04 47
67o00’ 70o00’ 354 270 44 1,42 0,16 94
65o00’ “ – “ 579 544 82 2,10 0,15 174
62o00’ “ – “ 545 360 72 1,55 0,20 153
60o00’ “ – “ 282 500 64 0,82 0,13 136
“ – “ 75o00’ 405 425 63 1,38 0,15 134

63o00’ “ – “ 621 290 16 0,79 0,06 34
66o00’ “ – “ 429 432 54 1,38 0,13 115
65o00’ 80o00’ 409 234 34 1,70 0,15 72
62o00’ “ – “ 550 403 31 1,13 0,08 66
60o00’ “ – “ 553 408 74 2,70 0,18 157
61o00’ 85o00’ 267 221 24 0,73 0,11 51
63o00’ “ – “ 776 695 101 2,81 0,15 215
65o00’ “ – “ 297 253 21 0,64 0,08 45

В среднем                        427                 438                49            1,09             0,12                 104

ров, 1978; Hanson et al., 1983), показывая, вместе с тем, возможность 
значительных колебаний этих величин в пространстве и во времени в 
зависимости от трофности вод и фазы сукцессии в целом. В этом пла-
не прежде всего интересно сопоставить данные по Атлантическому и 
Индоокеанскому секторам. Первый отличается от второго более низки-
ми количественными характеристиками бактерий, но более высокими 
значениями первичной продукции (в среднем около 230 мг С.м-3 . день-1 
против 130) (табл. 14, рис. 47 а, б). В первом случае продукция бактерий 
составляла 16% от величины первичной продукции, во втором – более 
69%. (Интересно, что это соотношение при принятии в качестве исход-
ной рассчитанное нами для антарктической зоны значение первичной 
продукции (1500 мг С.м-2 . день-1, глава III) для АЧА и нашего региона 
не столь различно и составляет соответственно 2,5 и 3,3%). Учитывая, 
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что интенсивное развитие бактериопланктона наступает со сдвигом во 
времени, после максимума развития фитопланктона, можно с уверенно-
стью говорить о том, что сообщество планктона в целом в Атлантиче-
ском секторе находилось на более ранней фазе сукцессии, чем таковое в 
Индоокеанском. Аналогичное заключение можно сделать на основании 
сопоставления данных по концентрации и продукции бактерий, с од-
ной стороны, и данных по первичной продукции, концентрации фито-

Рисунок 45. Распределение продукции бактерий (а), первичной продукции (b), биомассы фи-
топланктона (c), ВОВ (d) в фотическом слое, геострофические течения у поверхности в январе 
1980 г. в районе моря Содружества (e).
Условные обозначения: а: 1 –  менее 50; 2 – 50–70; 3 – 70–100; 4 – более 100 мг C.м-2.сутки –1

;  б: 1 
–  менее 100; 2 – 100–200; 3 – 200–300; 4 – более 300 мг C.м-2.день –1

;  в: 1 –  менее 300; 2 – 300–600; 
3 – 600–900; 4 – 900–1200; 5 – 1200–1500; 6 – более 1500 мг C.м-2; г: 1 – менее 75; 2 – 75–100; 3 – 
100–125; 4 – 125–150; 5 – более 150 г. м-2 (сухой вес); д:  1 – линии тока, 2 – кромка льда.
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планктона и содержанию ВОВ, – с другой. Для Атлантического сектора 
(табл. 14) между количественными характеристиками бактерий и вели-
чиной первичной продукции на отдельных станциях не обнаружено ка-
кой-либо связи. Для Индоокеанского сектора подобные связи оказались 
невозможным описать однозначно. 

В январе 1980 г., в разгар лета, когда еще достаточно сравнительно 
высока интенсивность вегетации водорослей на большей части исследо-

Рисунок 46. Распределение продукции бактерий (а), первичной продукции (б), биомассы фито-
планктона (в), ВОВ (г) в фотическом слое, геострофические течения у поверхности (д) в феврале 
1981 г. в районе моря Содружества.
Условные обозначения: а: 1 – менее 20; 2 – 20–50; 3 – 50–70; 4 – 70–100, 5 – 100–150, 6 – более 
150 мг C.м-2.сутки –1

; б: 1 – менее 50; 2 – 50–100; 3 – 100-200; 4 – 200–300, 5 – более 300 мг C.м-2.

день –1
; в: 1 – менее 300; 2 – 300–600; 3 – 600–900; 4 – 900–1200; 5 – 1200–1500; 6 – более 1500 мг 

C.м-2; г: 1 – менее 125; 2 – 125–175; 3 – 175–225; 4 – 225–275; 5 –  более 275 г. м-2 (сухой вес); д:  
1 – изолинии условной плотности, 2 – кромка льда.
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ванной акватории (уровень измеренной первичной продукции для рай-
она в целом составил 150 мг С.м-2 . день-1), максимумы продукции бакте-
риопланктона довольно хорошо согласуются с максимумами первичной 
продукции, фитопланктона и ВОВ (рис. 45). Характерным для района 
являлось сравнительно однородное поле течений, преимущественный 
перенос вод на восток и образование обширного циклонического круго-

Рисунок 47. Горизонтальное распределение в фотическом слое биомассы (а), суточной продук-
ции бактерий (б), взвешенного органического вещества (в), фитопланктона (г), величин дневной 
первичной продукции (д) и геострофическая циркуляция поверхностных вод (е) в районе моря 
Содружества в декабре 1982 г. – январе 1983 г.
Условные обозначения:  a:  1 – менее 300; 2 – 300–500; 3 – 500–700; 4 – 700–1000; 5 – более 1000 
мг C.м-2 ; 6 – кромка льда; б:  1 –  менее 30; 2 –  30–50; 3 – 50–70; 4 – более 70 мг C.м-2; 5 –кромка 
льда;  в: 1 – менее 50; 2 – 50–100; 3 – 100-150; 4 – 150–200; 5 – более 200 г.м-2; 6 – кромка льда;  
г:  1 – менее 500; 2 – 500–1000; 3 – 1000-2000; 4 – 2000-5000; 5 – более 5000 мг C.м-2; 6 –  кромка 
льда; д: 1 – менее 50; 2 – 50–100; 3 – 100-200; 4 – 200–300; 5 – более 300 мг C.м-2; 6 – кромка льда;  
е: –  изолинии условной плотности.
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ворота лишь в его южной центральной части (рис. 45 e). Соответствен-
но происходило и перемещение компонентов сестона без существенных 
сдвигов в пространстве максимумов представителей из разных трофи-
ческих уровней. При средней биомассе фитопланктона 1170 мг C.м-2 
содержание ВОВ в этот период было равно 100 г.м-2 сухого вещества 
или 50.103 мг C.м-2 фотического слоя. Наибольшие различия между абсо-
лютными значениями согласующихся максимумов разных компонентов 
скорее всего – результат смещённости во времени фаз сукцессии: срав-
нительно большое количество фитопланктона в восточной части района 
(рис. 45 c) при сравнительно невысоком уровне его продукции (рис. 45 
b), обилие ВОВ в западной части района (рис. 45 d) при сравнительно 
меньшем количестве фитопланктона (рис. 45 c), являющегося основным 
источником детрита. 

В феврале 1981 г. интенсивность вегетации водорослей несколько 
снизилась (средняя величина первичной продукции 130 мг C.м-2, биомас-
са фитопланктона 1050 мг C.м-2), а содержание ВОВ увеличилось вдвое 
и составило 228 г.м-2 сухого вещества или 114.103 мг C.м-2 в фотическом 
слое, уровень бактериальной продукции и деструкции практически 
мало изменился в сравнении с таковым в январе (см. ранее). Для района 
в этот период характерны неоднородность динамического поля (рис. 45 
e) и на общем фоне «старения» планктонного сообщества в целом отчет-
ливо наблюдалась смещённость зон интенсивного развития или обилия 
рассматриваемых компонентов сестона во всех случаях (рис. 46 а, б, в, 
г). Последнее – безусловно, результат сдвигов в пространстве и времени 
фаз сукцессии в планктоне.

Аналогичная смещённость зон с максимумами показателей для бак-
терий, с одной стороны, а для фитопланктона и первичной продукции, 
с другой, выявляется при сопоставлении данных, полученных в декабре 
1982 г. – январе 1983 г. (рис. 47 а, б, г, д). Напротив, положение зон обилия 
и интенсивной продукции бактериопланктона удовлетворительно согла-
суется с положением зон повышенного содержания ВОВ (рис. 47 а, б, 
в). Сопоставление полей распределения биологических характеристик с 
картой геострофических течений (рис. 47 е) показывает, что максимумы 
первых расположены во всех случаях по периферии циклонических кру-
говоротов или ниже от них по течению. Судя по полученным данным, 
на большей части акватории фаза интенсивной вегетации водорослей к 
периоду съёмки завершилась, лишь в отдельных случаях вблизи кромки 
льда уровень первичной продукции был высок (рис. 47 д). По-видимому, 
она (фаза) протекает в сравнительно короткий срок после освобождения 
акватории от льда и в большинстве случаев не захватывается наблюде-
ниями. При этом, вероятно, создается большая часть первичного веще-
ства, продуцируемого в вегетационный период. (См. главы II и III). 

В связи с изложенным уместно указать на существующие в литерату-
ре разные мнения относительно связей между интенсивностью развития 
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гетеротрофных бактерий и некоторыми – в т.ч. рассмотренными нами 
– факторами среды. Так, по данным полевых наблюдений, на интенсив-
ность развития бактерий больше влияла биомасса фитопланктона, чем 
величина первичной продукции (Fuhrman et al., 1980), между численно-
стью бактерий и цветением воды установлена высокая степень корре-
ляции (Gocke, Hoppe, 1982), экспериментально установлено, что интен-
сивность развития гетеротрофной микрофлоры зависит от количества 
органического вещества, выделяемого фитопланктоном (Straŝkrabova, 
Descrtova, 1981; Wolter, 1982) и в то же время: в полевых условиях меж-
ду распределением гетеротрофных бактерий и концентрацией феопиг-
ментов корреляция была слабой (Hashimoto, 1982), либо эта связь была 
обратной (Ducklow, Kirchman, 1983) и т.д. Подобные примеры разных 
трактовок можно было бы привести и в отношении связи бактериоплан-
ктона с другими характеристиками. Безусловно, отсутствие (точнее – не 
выявление) формальной связи между отдельными явлениями единого 
продукционно-деструкционного процесса обусловлено фрагментарно-
стью самих полевых наблюдений и их растянутостью во времени, в ре-
зультате чего они «выпадали» на разные фазы, либо – что в конечном 
итоге то же самое – в период наблюдений происходило перемещение в 
пространстве компонентов сестона, причем в зависимости от режима и 
скорости перемещения исследователь сталкивался с разными ситуация-
ми в распределении отдельных компонентов сестона.

Оценивая в целом количественные показатели бактериопланктона в 
антарктической зоне, следует обратить внимание на следующие аспек-
ты. 

При сравнительно низком Р/В-коэффициенте, обусловленном низкой 
температурой воды (табл. 14)1, уровень развития бактерий в исследо-
ванных районах достигает величин, характерных для мезотрофных вод, 
их биомасса соизмерима с биомассой мезозоопланктона антарктической 
зоны (Самышев, 1983 б, 1986, Самышев и др., 1987). 

Испытывая сезонные колебания (в нашем случае закономерные изме-
нения величин первичной продукции, биомассы фитопланктона, ВОВ2 
и показателей бактериопланктона от декабря 1982 – января 1983 гг. к 
середине января 1980 г. и далее – к февралю-марту 1981 г. (рис. 48) дают 
основание рассматривать их как сезонные), она достигает своего макси-
мума к концу вегетационного сезона: если средняя биомасса бактерий в 
фотическом слое в декабре-январе составила (по данным прямого учета 
9,7 мг C.м-3), рассчитанная (пересчетом значений продукции с исполь-
зованием величины суточного Р/В-коэффициента 0,1) средняя биомасса 
1 Как видно из табл. 14, колебания суточного Р/В-коэффициента бактерий от 0,03 до 0,23, наблю-
дались в интервале температур -1,42 – +6,31 оС без всякой закономерной связи с их значениями; 
на станциях, расположенных в субантарктической зоне, где температура воды была около 12 оС, 
Р/В-коэффициент возрастал до 0,9–1,00.
2 Содержание ВОВ в слое 0–100 м изученного района в рассматриваемые сроки соответственно 
изменялось в такой последовательности: 70.103; 92,5.103 и 214,5.103 мг C.м-2 (глава VII).
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Рисунок 48. Изменение средних значений суточной продукции бактерий (BP) и бактериальной 
деструкции (D), дневной первичной продукции (PP) и биомассы фитопланктона (PB) в фоти-
ческом слое в районе моря Содружества в течение лета по наблюдениям в разные годы (сроки 
наблюдений очерчены штрихами).

бактериопланктона в январе 1980 г. достигала 16,0 мг C.м-3, в феврале 
1981 г. – 20,0 мг C.м-3 в фотическом слое. И в отличие от тропической 
или умеренной зон океана, где деструкционная роль бактерий чрезвы-
чайно высока (Сорокин, 1982 а,б) благодаря прежде всего удельной ско-
рости роста, а также концентрации клеток, в антарктической зоне она 
достигает сравнительно высоких значений благодаря их высокой кон-
центрации, максимум которой приурочен к начальному периоду гете-
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ротрофной фазы сукцессии сообщества, наступающей вслед за макси-
мумом развития фитопланктона и последующим его отмиранием. При 
этом, естественно, что в последующем процесс потребления первичного 
вещества начинает преобладать над его продуцированием.

Таким образом, бактериопланктон в антарктической зоне (в пределах 
ареала криля) представлен преимущественно кокками. Их доминирова-
ние в бактериальной флоре антарктических вод находит удовлетвори-
тельное объяснение в неустойчивости гидроструктуры, определяющей 
своеобразие сукцессионных явлений в планктонных сообществах, и 
прежде всего – в фитопланктоне. Из-за кратковременности вспышек в 
его развитии и постоянной трансформации его скоплений, выражаю-
щейся в различных формах элиминации (большей частью – диффузией 
и погружением на глубины), из гетеротрофной микрофлоры в относи-
тельно большом количестве успевают развиться наиболее мелкие фор-
мы, к которым относятся кокки.

Концентрация бактерий может достигать значительных величин, по 
биомассе соизмеримых с биомассой мезозоопланктона, и зависит от 
трофности вод того или иного региона и фазы сукцессии планктона. По 
уровню развития бактериопланктона основной регион исследований 
сходен с Атлантическим сектором ареала криля.

Распределение бактерий по вертикали хорошо согласуется с выра-
женностью и положением сезонного пикноклина (их максимум обычно 
над пикноклином), а по горизонтали – с фазой сукцессии фитопланкто-
на.

Несмотря на невысокую удельную продукцию бактерий (Р/В-коэф-
фициент в среднем около 0,1), их продукция, выраженная в абсолют-
ных значениях, и – соответственно – деструкция, обусловленные высо-
кой концентрацией микрофлоры, относительно велики. В зависимости 
от фазы сукцессии средние величины продукции бактерий составляли 
от 16 до 70% измеренных значений первичной продукции. Величины 
бактериальной деструкции в основном регионе исследований от начала 
лета к его середине возрастали более чем в 1,5 раза и достигали более 
180 мг C.м-2 в фотическом слое, знаменуя критический период сукцессии 
планктона в целом – начало спада максимума водорослей и наступление 
максимума его гетеротрофной фазы.
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ГЛАВА V. МЕЗОЗООПЛАНКТОН

Зоопланктон является наиболее изученной частью планктонных со-
обществ антарктической зоны и Южного океана в целом и в таксономи-
ческом, и в зоогеографическом отношениях. Практически по всем ос-
новным группа зоопланктеров имеются сводные работы отечественных 
и зарубежных авторов, в которых представлены сведения по их морфо-
логии, таксономии, распространению. Перечень этих работ представлен 
в монографии Н.М. Ворониной (1984). Работа Н.М. Ворониной, как уже 
было отмечено нами ранее (Введение), составляет новый этап исследо-
ваний планктона Южного океана – с экосистемных позиций. Из основ-
ных компонентов планктонного сообщества зоопланктону уделено в ней 
наибольшее внимание в соответствии с основным профилем исследо-
ваний автора и поставленной цели – обобщить обширные материалы, 
собранные в многочисленных экспедициях Института океанологии АН 
СССР. На основании собственных данных и критического анализа лите-
ратурных сведений Н.М. Ворониной ему дана характеристика в самых 
разных аспектах – начиная от его таксономической структуры и кон-
чая функциональной ролью его основных компонентов в сообществах 
Южного океана. Результаты исследований и обобщений автора мно-
гогранны и одновременно отражают состояние изученности широкого 
круга вопросов данной темы. Основываясь прежде всего на результатах 
обобщений Н.М. Ворониной (1984), суть современных представлений о 
зоопланктоне антарктической зоны Южного океана можно обрисовать 
следующим образом.

По расчетам Н.М. Ворониной (1984) в зоопланктоне Антарктики, бед-
ной крилем (E. superba), доминирует мезозоопланктон (91% биомассы), 
а в её регионах, богатых крилем, на долю мезозоопланктона приходится 
20–40% общей биомассы животного планктона. Заметим при этом, что 
выделение зон, бедных крилем, сделано автором со ссылкой на данные 
В.И. Долженкова (1976). В обоих случаях в антарктическом мезозоо-
планктоне преобладают копеподы (72,8% биомассы), а среди последних 
– 3 вида – Rhincalanus gigas, Calanoides acutus и Calanus propinquus. На-
ряду с этим для мезозоопланктона Антарктики характерно присутствие 
большого числа мелких (менее 1 мм) копепод из Cyclopoida и  Calanoida. 
Количественное соотношение видов изменчиво в пространстве и во вре-
мени и обусловлено разными причинами – различием в сроках размно-
жения разных видов, особенностями условий в локальных районах и т.д.

Большинство видов имеет циркумполярное распространение.
В мезозоопланктоне наиболее разнообразно представлены копеподы 

(60 видов), среди которых с поверхностным слоем вод связаны 13 энде-
миков (в т.ч. Calanoides acutus, Calanus propinquus, Metridia gerlachei, 
Scolecithricella glacialis, Pareuchaeta аntarctica). 
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Другие группы зоопланктона менее разнообразны по составу и значи-
тельно уступают по своему обилию (за исключением E. superba). 

Основой ареала антарктических видов (рассмотрено на примере 
Calanoides acutus) является зона прибрежных циркуляций, летом живот-
ные меридиональными составляющими течений переносятся на север, 
зимой – с глубинными на юг. В связи с этим, надо полагать, успех в 
воспроизводстве у зоопланктеров будет зависеть прежде всего от того, 
в какой степени благоприятными окажутся условия в основе ареала (см. 
далее). 

На севере биогеографическая граница антарктической фауны доволь-
но четко ограничена Южным Полярным фронтом (ЮПФ), однако эми-
грация антарктических форм в субантарктическую зону (и, напротив, 
иммиграция в антарктическую зону представителей субантарктической 
фауны) возможны при смешении поверхностных вод на ЮПФ или в ре-
зультате переноса антарктических животных промежуточной антаркти-
ческой водой (на север) и субантарктических – глубинной (на юг).

Сведения о питании зоопланктеров очень ограниченны и существу-
ющие представления о нем основаны на результатах просмотра содер-
жимого кишечников главным образом трех вышеуказанных массовых 
видов копепод (Воронина, Суханова, 1976; Арашкевич, 1976). Сделан-
ный при этом вывод однозначен: рассмотренные виды –неизбиратель-
ные фильтраторы.

Наиболее глубоко изучены жизненные циклы массовых видов мезо-
зоопланктеров (прежде всего – копепод), в чем, безусловно, большая за-
слуга принадлежит Н.М. Ворониной. 

Особенности жизненных циклов зоопланктеров определяются их 
малой специализированностью, которая в свою очередь обусловлена 
разнообразием и изменчивостью биотопов. В результате сложившиеся 
приспособительные свойства популяций имеют определенную противо-
речивость: наряду с выраженными закономерными процессами разви-
тия форм в пространстве и во времени отмечается их вариабельность. 
Наиболее общие черты жизненных циклов следующие. Размножение 
большинства видов и откорм молоди приурочены к летнему периоду и 
происходит в поверхностном слое вод. Большая часть этих популяций 
совершает вертикальные миграции – суточные, сезонные или онтогене-
тические, которые обусловливают протекание процесса их развития в 
разных водных массах. При выраженной пластичности циклов установ-
лено расхождение их этапов у разных видов во времени. Эта особенность 
наиболее ярко продемонстрирована на примере массовых видов копе-
под. Причем оказалось, что подъём к поверхности весной и опускание на 
глубины осенью популяций разных видов происходят в разной последо-
вательности: весной наиболее высокое положение занимает ядро попу-
ляции C. acutus, глубже – C. propinquus и еще глубже – Rh. gigas; осенью 
опускание популяций происходит в последовательности C. acutus - Rh. 
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gigas – C. propinquus. Различия в сроках протекания жизненного цикла 
у разных видов обусловливают и пространственную разобщенность их 
максимумов, которая впоследствии может усугубляться и гидрологиче-
скими условиями (например, термоклином). Асинхронность развития 
зоопланктеров, имеющих позитивные последствия (снижение эффекта 
выедания потомства одних видов взрослыми особями других. Сниже-
ние пищевой конкуренции, повышение степени сбалансированности в 
системе фитопланктон – зоопланктон), объясняется различиями в верти-
кальном распределении и в возрастном составе зимующих частей их по-
пуляций. По ориентировочным расчетам численность рачков в период 
онтогенеза от I до VI копеподитов (т.е. до последнего этапа существова-
ния генерации после зимовки) сокращается примерно на порядок. Коле-
бания обилия зоопланктона по сезонам специфичны для разных широт-
ных зон. При средних значениях его биомассы в зимний период около 
30 мг.м-3 (Будниченко, 1983) для северной (в Индоокеанском секторе – от 
ЮПФ до 60о ю.ш.) и средней (от 60о ю.ш. до АД) зон сроки повышенных 
биомасс ограничены октябрем-ноябрем и апрелем-маем. В обеих зонах 
нарастание биомассы в течение лета происходит с её кратковременным 
спадом, связанным с отмиранием отнерестившихся особей, в результа-
те чего в ходе сезонного изменения биомассы зоопланктона отмечается 
два пика: в северной зоне – в декабре и феврале (около 80 и 120 мг.м-3 
соответственно), в средней – в декабре и марте (около 75 и 95 мг.м-3 со-
ответственно). В южной зоне (акватория к югу от АД) возрастание био-
массы зоопланктона (от 0 мг.м-3) от декабря к апрелю происходит также 
с двумя пиками – в январе и марте (около 45 и 75 мг.м-3 соответственно) 
(летний период ограничен исключительно сроками льдообразования). 
Распределение зоопланктона на акватории пятнистое и обусловлено как 
особенностями сезонного цикла у видов (максимумы биомассы образу-
ются за счет преднерестовых скоплений животных весной, либо за счет 
новых генераций летом), так и гидрологическими факторами (перенос 
животных составляющими течений к ЮПФ и накопление их у поверх-
ности в зоне опускания вод и на глубинах – в зоне подъёма последних). 
Обилие зоопланктона характерно для фронтальных зон – Антарктиче-
ской дивергенции и ЮПФ. В трофической сети мезозоопланктон зани-
мает одно из важных мест. Представляющие его в основном копеподы 
потребляют фитопланктон (преимущественно), а также детрит, РОВ, 
простейших и бактерий, сами являются пищей для рыб, усатых китов, 
планктоноядных хищников и кальмаров. В годовом цикле развития мак-
симумы обилия зоопланктона во всех трех широтных зонах следуют с 
отставанием за максимумами обилия фитопланктона: на большей части 
акватории Южного океана этот разрыв составляет около двух месяцев, 
в южной зоне – около одного. На основе имитационного моделирования 
определены временные изменения в обилии популяций трех массовых 
видов копепод и значений их продукционных характеристик. В тече-
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ние года численность животных в зависимости от возрастного состава 
зимующего фонда в условиях среды (прежде всего – сроков вегетации 
фитопланктона) колеблется более чем на порядок, биомасса – более чем 
в 2 раза. На основании модельных расчетов среднегодовая биомасса зо-
опланктона для всей Антарктики составила 20,6 г.м-2, что близко к рас-
считанной по данным непосредственных измерений сырых проб – 25,6 
г.м-2 (Foxton, 1956). Среднегодовые Р/В-коэффициенты рачков для всей 
Антарктики составили: у C. acutus – 4,4, у C. propinquus – 3,6, у Rh. gigas 
– 5,3. Рассчитанная суммарная для трех видов копепод годовая (вторич-
ная) продукция составила 54 г.м-2, для всех видов копепод-фильтраторов 
– 62 г.м-2, а для всего зоопланктона (без простейших) – 70 г.м-2. По про-
изведенным ориентировочным расчетам Н.М. Ворониной суммарная 
годовая продукция копепод примерно на порядок превышает таковую 
криля, в связи с чем автор делает вывод о том, что копеподы являются 
основными потребителями фитопланктона.

Как видно из изложенного, современные представления о мезозоо-
планктоне довольно обширны и составляют хорошую основу для даль-
нейших, более детальных, исследований в обоих аспектах – в направ-
лении выявления общих закономерностей его функционирования и в 
направлении выявления региональных особенностей их проявления. 
Исходя из конечной цели настоящей работы и состояния изученности 
вопросов, исследования мезозоопланктона в основном регионе сведены 
нами к решению двух задач: 1) изучению состава, распределения и оби-
лия мезозоопланктона и 2) изучению его трофической структуры. 

5.1. Состав, распределение, уровень развития мезозоопланктона

Имеющиеся сведения о составе и обилии мезозоопланктона в иссле-
дованном нами регионе (как, впрочем, и в других регионах) основаны 
на эпизодических сборах на разрезах, значительно удаленных друг от 
друга (Воронина, 1984, рис. 51). Естественно, что полученные при этом 
данные, безусловно важные и пригодные для общей характеристики ме-
зопланктона в масштабе антарктической зоны в целом (см. выше), недо-
статочны для характеристики региональных особенностей его состава 
и обилия и тем более – межгодовой изменчивости последнего. В связи 
с этим в комплексе проведенных регулярных исследований в регионе 
изучению состава и обилия мезозоопланктона, как одного из важных 
компонентов планктонного сообщества, было уделено соответствующее 
внимание.

5.1.1.  Материал и методика
В работе использованы преимущественно данные первичной обра-

ботки мезозоопланктона по сборам в основном регионе исследований 
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в летний период 1977-1984 гг. (табл. 1) сетью ДжОМ (входное отвер-
стие 0,5 м2, капроновый газ № 49) фракционно до глубины 2000 м на 
макросъёмках (по схеме, описанной в разделе 1 главы I) и результаты 
обработки проб, полученных в 1979 и 1980 гг. одновременно при облове 
тотально в слое 0–100 м сетью Джеди (входное отверстие 0,1 м2, газ № 
70). К анализу привлечены также сведения о мезозоопланктоне по сбо-
рам сетью Джеди (газ № 49) фракционно до глубины 500 м на съёмках 
(по той же схеме, что и в основном регионе) в регионе моря Космонав-
тов (между 30–60о в.д.) зимой (в июне – начале июля) и летом (в январе) 
1973 г., представленные в (Самышев, 1976, 1987 б; Будниченко, 1983).

Обработка сгущенных и фиксированных 4%-ным формалином проб 
осуществлена в камере Богорова общепринятым методом (Киселев, 
1969). Всего обработано около 1800 проб.

5.1.2.  Результаты исследований и их обсуждение
Состав сетного мезозоопланктона в основном регионе и прилегаю-

щем к нему моря Космонавтов в целом типичен для высокоширотной 
антарктической зоны. И летом, и зимой среди преобладавших в нем ко-
пепод (от 80 до 99% численности и более 70% биомассы) по биомассе 
доминировали 4 известных вида – Calanoides acutus, Calanus propinquus, 
Rhincalanus gigas и Metridia gerlachei (табл. 15), в связи с чем как рас-
пределение биомассы всего мезозоопланктона (летом), так и сезонные 
и межгодовые флуктуации его обилия определялись количественным 
развитием прежде всего этих таксонов. Из других видов наиболее мас-
совыми были из Calanoida – Ctenocalanus vanus, Microcalanus pygmaeus, 
Scilithricella glacialis, из Cyclopoida – Oithona similis, Oncea curvata, 
Microsetella norvegica (табл. 16). Наряду с этими мелкими видами, оби-
лие которых определялось исключительно их высокой численностью, 
в составе мезозоопланктона заметную роль играли крупные формы, на 
долю которых при их сравнительно небольшой численности приходи-
лось иногда в сумме до 10–25% его биомассы – Pareuchaeta antarctica, 
Haloptilus oxycephalus, Heterorhabdus austrinus. Роль других таксонов, 
характеризующихся чрезвычайным разнообразием, в целом невели-
ка. Можно лишь полагать, что те ил иные из них образуют локальные 
скопления, однако, очевидно, не столь обширные, как вышеуказанные 
массовые виды, и потому на фиксируемые при принятом методе обло-
ва планктона тотально в слоях большой протяженности: нивелируются 
различия в плотности организмов в разных частях этих слоёв. 

В период зимней депрессии в вегетации фитопланктона и в размноже-
нии зоопланктона последний в целом по численности более чем на 90% 
был представлен старшими возрастными группами. В этом отношении 
наиболее показательна возрастная структура популяций массовых ин-
терзональных видов (табл. 17). Причем, с учетом общих концентраций 
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рачков, их различий у разных видов в разных слоях, можно усмотреть 
признаки (как остаточные явления прошедших летом сукцессионных 
процессов) смещенности циклов всех четырех таксонов, описанных 
Н.М. Ворониной (1984) для трех из них. Относительная численность 
C. acutus и Rh. gigas в поверхностном (0-100 м) слое ничтожно мала 
(табл. 16), а в более глубоких слоях, где их концентрация почти на поря-
док выше (ср. данные таблиц 15 и 16), представлена (как, впрочем, и у 
поверхности) в основном III-IV копеподитами – у первого и II-III копе-
подитами – у второго (табл. 17). Характерны различия и в относитель-
ной численности других стадий у этих видов: у C. acutus практически 
отсутствовали I и VI копеподиты, многочисленны были II копеподиты; у 
Rh. gigas, наряду с небольшим количеством всех других стадий в верх-
них слоях вод, характерным было присутствие сравнительно большого 
количества старших копеподитов в более глубоких слоях, особенно в 
слое 200–500 м. Относительная численность C. propinquus в слое 0-100 
м была в 20, а M. gerlachei – в 200 раз выше, чем у каждого из назван-
ных выше двух видов, а в более глубоких слоях она снижалась у обоих 
более чем в 2 раза (ср. данные таблиц 15 и 16). Судя по наблюденным 
остаточным явлениям, к осени у C. acutus размножение было практи-
чески завершено, у остальных видов этот процесс не завершился окон-
чательно – причем в разной степени у каждого. У C. propinquus и Rh. 
gigas последовательный сдвиг их циклов вслед за циклом C. acutus хо-
рошо проявляется в большей относительной численности в популяциях 
младших копеподитов (у первого больше, чем у третьего, а у второго 
– больше, чем у первого). Присутствие в популяциях обоих видов одно-
временно всех возрастных групп – от I до VI копеподитов (причем доля 
последних, несомненно представляющих генерацию предшествующего 
года, в некоторых слоях доходит до 15–24%) – свидетельствует о том, 
что в условиях короткого лета у части этих популяций нерест вообще 

Таблица 15. Состав и обилие массовых видов мезозоопланктона в слое 0-500 м в разные месяцы 
года

Наименование видов

Июнь–июль 1973 г. 
(регион между 30o 

и 60o в.д.

Январь 
1978 г.      

Февраль
1978 г.

мг . м-3 %
(регион между 60o и 75o в.д.)

мг . м-3 % мг . м-3 %

Calanoides acutus 1,2 6,3 8,2 9,3 7,0 9,7

Calanus propinquus 0,4 2,1 1,7 1,9 1,8 2,5
Rhincalanus gigas 74 38,9 33,6 38,4 50,7 70,4
Metridia gerlachei 1,6 8,4 3,5 3,9 3,6 5,0
Остальной зоопланктон 8,4 47,3 41,0 46,5 8,9 12,4

В с е г о 19,0 100,0 88,0 100,0 72,0 100,0
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не происходит. Этот момент, как увидим далее, является одним из важ-
ных, определяющих обилие популяции в регионе вообще и в течение 
вегетационного периода, в частности. Возрастная структура M. gerlachei 
(представительность I-V копеподитов) и относительно высокая общая 
численность её популяции свидетельствует, во всяком случае, о том, что 
конечная фаза периода размножения у этого вида еще более продвинута, 
чем у остальных тех видов. На продолжавшееся зимой размножение C. 
propinquus и M. gerlachei указывет также наличие их яиц и науплиев 
(Будниченко, 1983). Особенно многочисленными они были в северной 
части региона, достигая в слое 0–100 м более 1500 экз..м-3, в то время 
как в южной их численность была на порядок ниже. В связи с мало-
численностью вышеуказанных массовых интерзональных видов копе-
под и более глубоким положением их популяций в толще вод, в верхнем 
100-метровом слое основная роль зимой принадлежала сравнительно 
многочисленным мелким видам и прежде всего – Ctenocalanus vanus 
и Oithona similis. Вместе с еще одним массовым видов – Microcalanus 
pygmaeus – они представляли более чем на 82% численность всего мезо-
зоопланктона и более чем на 62% биомассу всех копепод.

Таблица 16. Состав мезозоопланктона в слое 0–100 м зимой (июнь-июль 1973 г.) в регионе меж-
ду 30–60о в.д. при его численности 736 экз..м-3 и биомассе 25 мг.м-3 по Э.В. Будниченко

Наименование видов или групп % численности % биомассы
(для копепод)

Calanoides acutus 0,01 0,64
Calanus propinquus 0,20 5,40
Rhincalanus gigas 0,01 4,48
Metridia gerlachei 2,06 17,20
Ctenocalanus vanus 18,48 22,27
Microcalanus pigmaeus 12,44 8,11
Spinocalanus abissalis 0,03 0,04
Scolecithricella glacialis 0,37 0,97
Pareuchaeta antarctica 0,03 3,14
Heterorhabdus austrinus 0,04 1,18
Haloptilus oxicephalus 0,08 2,38
Oithona similis 51,64 39,40
O. frigida 0,73 0,64
Oncaea conifera 0,08 0,12
O. curvata 3,43 0,50
Polychaeta 0,16 -
Euphausiacea 0,39 -
Varia 6,13 -

И т о г о 100,00 100,00
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При сравнительно высокой численности мезозоопланктона в целом в 
слое 0–100 м, равной 736 экз..м-3, его биомасса в этот период составила 
25 мг.м-3. Увеличение относительной численности интерзональных форм 
с глубиной не приводит к возрастанию общего обилия мезозоопланкто-
на для слоя 0–500 м, и биомасса последнего еще ниже, чем в слое 0–100 
м, – 19 мг.м-3, т.е. и здесь вклад вышеуказанных мелких форм в биомассу 
мезозоопланктона велик.

Кроме того, наличие икры науплиев и младших копеподитов весло-
ногих рачков в северной части региона, где фитопланктона было отно-
сительно больше, свидетельствует о наличии и функциональной связи 
между фито- и мезозоопланктоном: даже в условиях зимы у зооплан-
теров проявляется способность к реализации благоприятных кормовых 
условий. Вместе с тем, очевидно, это свойство по срокам его проявления 

Таблица 17. Возрастная структура популяций массовых видов копепод зимой (июнь-июль 1973 г.)
(по Э.В. Будниченко) (в %)

Слой лова, м 0-25 25-50 50-100 100-200 200-500

C
al

an
oi

de
s a

cu
tu

s I 0 0 0 0 0
II 0 3 7 0 2
III 30 4 48 2 14
IV 30 88 18 87 39
V 40 5 27 10 45
VI 0 0 0 1 0

C
al

an
us

 p
ro

pi
nq

uu
s

I 2 1 0 0 0
II 19 5 8 11 0
III 37 59 23 52 0
IV 15 15 18 7 48
V 24 15 37 15 52
VI 3 5 14 15 0

Rh
in

ca
la

nu
s g

ig
as

I 1 4 1 2 0
II 80 52 32 25 11
III 16 30 66 63 36
IV 0 0 0.7 4 11
V 0 6 0.1 3 18
VI 3 8 0.9 3 24

M
et

ri
di

a 
ge

rl
ac

he
i I 0 46 17 26 20

II 4 9 5 30 40
III 6 13 16 33 9
IV 42 4 36 0 24
V 47 27 23 6 4
VI 1 1 3 5 3
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специфично для вида и фазы цикла. Так, при попытке экспериментиро-
вать с копеподитами Rh. gigas на III-IV стадиях, отловленными осенью 
на больших глубинах (в слое 800–500 м) (зимующий фонд популяции), 
нами установлено, что животные не потребляли предложенный корм – 
не зависимо от его вида (разные виды меченого фитопланктона, детрит) 
и концентрации (от 0,05 до 10 мг.л-1). 

Рисунок 49. Распределение численности мезозоопланктона зимой (июнь-июль 1973 г., вверху) 
и летом (январь 1973 г., внизу) в регионе моря Космонавтов (слой 0–100 м) по Э.В. Будниченко 
(Самышев, 1976).
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С наступлением лета, с подъёмом к поверхности интерзональных 
форм и интенсивным их размножением, последние определяют состав 
и обилие мезозоопланктона практически во всей исследованной толще 
вод. Рассмотрим результат трансформации в составе мезозоопланктона 
летом на примере данных наблюдений в основном регионе по материа-
лам двух последовательных съёмок – соответственно – в январе и фев-
рале 1978 г. (временной интервал между наблюдениями составил около 
одного месяца), позволяющих интерпретировать этот результат, исходя 
из известных представлений о жизненном цикле трех массовых видов, 
и высказать определенное суждение о жизненном цикле четвертого – M. 
gerlachei. 

Как видно из табл. 15, в январе на долю четырех интерзональных мас-
совых видов приходилось более 53% биомассы мезозоопланктона в слое 
0–500 м, в феврале их роль возросла (более 87%). В обоих случаях в их 
биомассе доминирующее место занимали Rh. gigas и C. acutus. Причем 
биомасса первого от января к февралю возросла в 1,5 раза, а биомасса 
второго несколько снизилась, и, соответственно, изменились соотноше-
ния в их доле: в январе 4 : 1, в феврале – 7 : 1. Доля  C. propinquus и  
M. gerlachei в  биомассе мезозоопланктона в течение лета сравнительно 
невелика и изменялась незначительно с тенденцией возрастания от ян-
варя к февралю. В целом в сравнении с зимним периодом в середине 
лета численность мезозоопланктона преимущественно за счет массовых 
интерзональных форм в исследованных регионах в годы с благоприят-
ными условиями (см. далее) возрастает более чем в 2 раза, а биомасса 
– более чем в 4 раза. Так, в январе 1973 г. в регионе моря Космонавтов 
численность и биомасса мезозоопланктона в слое 0–100 м составили со-
ответственно 1540 экз..м-3 и 94 мг.м-3 (против 736 экз..м-3 и 25 мг.м-3 в ию-
не-июле 1973 г.)  (ср. данные по численности в эти сроки на рис. 49); в ос-
новном регионе в годы с благоприятными условиями летом его биомасса 
в слое 0–100 м составляла около 120 мг.м-3 (рис. 62). Изменения роли 
массовых видов копепод в мезопланктоне и количественных соотноше-
ний между ними в течение лета происходили в общем в соответствии 
с представлениями об асинхронности их жизненных циклов. Однако в 
этой смене отмечены некоторые особенности, вероятно, обусловленные 
летним периодом, и потому характерные для высокоширотных зон вооб-
ще, а также связанные с неоднородным распределением массовых форм 
в их ареале, и прежде всего – их зимующего фонда, приводящим как к 
разной степени его реализации в воспроизводстве 4 разных видов, так 
и к разным смещениям их циклов во времени, и, наконец, вызванные 
спецификой условий в регионе, их изменчивости в пространстве и во 
времени. При анализе уловов сетью Джеди из газа № 70 в январе (1980 г.) 
и в феврале (1979 г.) было установлено (табл. 18), что в регионе нача-
ло лета знаменуется интенсивным размножением прежде всего мелких 
копепод (Ctenocalanus vanus, Microcalanus pygmaeus, Oithona similis), 



181

Таблица 18. Количественные характеристики сетного «микрозоопланктона» в январе и феврале 
в основном регионе. (Слой 0–100 м)

Название
видов, групп 

Январь 1980 г. Февраль 1979 г.
численность биомасса численность биомасса
тыс. 

экз.. м-2 % мг.м-2 % тыс. 
экз.. м-2 % мг.м-2 %

Foraminifora 21,3 11,3 32,0 5,5 5,5 6,0 21,8 3,8
Tintinnoinea 2,0 1,1 3,1 0,5 1,6 1,7 2,8 0,5
Limacina helicina 5,9 3,1 94,7 16,3 15,6 17,0 250,3 44,3
Oicopleura spp. 10,6 5,6 97,8 16,9 9,2 10,0 84,4 14,9
Ova varia 6,0 3,2 14,5 2,5 0,9 1,0 2,2 0,4
Ova Calanoida 8,8 4,7 15,8 2,7 10,8 11,8 19,5 3,4
Ova Oithona spp. 22,2 11,8 2,2 0,4 4,2 4,6 0,4 0,1

И т о г о 31,0 16,5 18,0 3,1 15,0 16,4 19,9 3,5
Naupl. Calanus sp. 3,6 1,9 30,4 5,2 7,7 8,4 64,9 11,4
“  –  “  Rh. gigas 0,6 0,3 24,1 4,1 0,3 0,3 11,0 1,9
“  –  “  Calanoida 16,4 8,7 26,3 4,5 0,8 0,9 1,2 0,3
“  –  “  Oithona sp. 18,2 9,7 18,2 3,1 3,9 4,2 3,9 0,7
“  –  “  Harpacticoida 0,7 0,4 0,7 0,1 0,1 0,1 0,0 -

И т о г о 39,5 21,0 99,7 17,0 12,8 13,9 81,8 14,2
I –III cop. Calanoida 6,2 3,3 31,6 5,4 5,1 5,6 26,1 4,6
“  –  “        Oithona sp. 16,4 8,7 34,3 5,9 13,6 14,8 28,6 5,0
“  –  “       Oncea sp. 4,8 2,5 5,2 0,9 2,8 3,1 3,1 0,5

И т о г о 27,4 14,5 71,7 12,2 21,5 23,5 57,7 10,1
IV-V cop. Oncea spp. 3,9 2,1 9,0 1,5 4,6 5,0 10,5 1,8
Imago Oncea spp. 20,0 1,1 6,8 1,2 2,6 2,8 8,7 1,5
Всего Copepoda 103,8 55,2 204,6 35,0 56,4 61,6 177,9 31,1
Прочие 39,0xxx 20,5 135,5 23,3 2,5x 2,7 28,5xx 5,0
Весь сетной «микрозоо-
планктон» 188,6 100,0 582,2 100,0 91,8 100,0 567,9 100,0

В том числе: 
а) «мирный» зооплан-
ктон Protozoa

23,3 12,4 35,1 6,0 7,1 7,7 24,6 4,3

Pteropoda 5,9 3,1 94,9 16,3 15,6 17,0 250,3 44,3
Appendicularia 10,6 5,6 97,6 16,9 9,2 10,0 84,4 14,9
Прочие 45,0 23,7 50,02 25,8 3,4 3,7 30,7 5,4
Copepoda 97,9 52,0 188,8 32,3 49,3 53,8 158,7 27,8
б) хищники
I-IV cop. Oncea 5,9 3,2 15,8 2,7 7,2 7,8 19,2 3,3

х – преобладают Imago Microcetella norvegica.
xx – преобладают larvae Polychaeta.
xxx – преобладают Rotatoria.
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предваряя размножение вышеуказанных более крупных четырех видов 
каланоид (Самышев и др., 1983). Ко второй половине лета относитель-
ная численность их яиц и науплиев резко сокращалась, возрастала роль 
их младших копеподитов. Характерным при этом являлось возрастание 
от января к февралю относительной численности Oncea spp. Естествен-
но, что в общей биомассе мезозоопланктона доля этих мелких копепод 
значительно уступала доле поднимающихся на нерест более крупных 
массовых копепод. Судя по распределению максимумов численности 
разных возрастных групп, соотношению последних у разных видов в 
январе и феврале 1978 г. (рис. 50–57), подъем и размножение массовых 
видов копепод происходили с известной смещенностью во времени. 

В большинстве случаев смещенными в пространстве были и макси-
мумы численности этих видов. Наряду с этим обращают на себя вни-
мание следующие особенности. Как видно из рисунков, ни у C. acutus, 
ранее всех начинающего подъем и нерест, ни тем более у Rh. gigas зиму-
ющий фонд не успевает подняться для размножения в поверхностный, 
богатый фитопланктоном слой вод. До конца лета значительная часть 
популяций, особенно популяции Rh. gigas,  оказывается  в  глубоких  
слоях  воды.  Чрезвычайная  малочисленность 

C. propinquus как на ранних стадиях развития в поверхностном слое, 
так и взрослых животных на глубинах, по-видимому, объясняется той 
же причиной. Сроки размножения M. gerlachei  в регионе, по-видимому, 
тоже смещены, и их максимум нарастает позже, чем у всех трех вышеу-
казанных видов. Как и у других видов, часть перезимовавшего фонда её 
популяции во второй половине лета оказывается еще на больших глуби-
нах. Именно по этой причине, очевидно, размножение части популяций 
Rh. gigas и M. gerlachei растягивается до поздней осени (как мы видели 
это на примере региона моря Космонавтов в июне-июле 1973 г.). Таким 
образом, ограниченность срока вегетационного периода в высокоширот-
ной зоне является одним из факторов, лимитирующих воспроизводство 
массовых форм, особенно тех, сроки подъёма и размножения которых 
смещены на более позднее время летнего сезона. Асинхронность ци-
клов и разобщенность максимумов концентрации у разных видов в про-
странстве в период весенне-летнего подъёма имеют своим следствием 
в конечном итоге, с одной стороны, соответствующий разный вклад их 
в общую биомассу мезопланктона в отдельных участках толщи вод (ср. 
рис. 50–57 и рис. 58), с другой – и это, вероятно, наиболее важно с точки 
зрения эффективности воспроизводства популяции – приуроченность 
их максимумов к различным по гидрологическим и кормовым условиям 
участкам, в результате чего популяции разных видов заведомо получают 
неодинаковые шансы для успешного размножения. 
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Рисунок  50. Распределение Calanoides acutus в январе 1978 г. Меридиональные разрезы на пер-
вой макросъёмке в основном регионе. Вверху – I-III копеподиты, внизу –  IV-VI копеподиты 
(экз..м-3).  Римскими цифрами обозначены участки с преобладанием соответствующих копепо-
дитов.
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Рисунок 51. Распределение Calanus propinquus в январе 1978 г. Условные обозначения те же, что 
и на рисунке 50.
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Рисунок 52. Распределение Rhincalanus gigas в январе 1978 г. Условные обозначения те же, что 
на рисунке 50.
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Рисунок 53. Распределение Metridia gerlachei в январе 1978 г. Условные обозначения те же, что 
и на рисунке 50.
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Рисунок 54. Распределение Calanoides acutus в феврале 1978 г. (Вторая съёмка). Условные обо-
значения те же, что и на рисунке 50.
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Рисунок 55.  Распределение Calanus propinquus в феврале 1978 г. Условные обозначения те же, 
что и на рисунке 50.
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Рисунок 56. Распределение Rhincalanus gigas в феврале 1978 г. Условные обозначения те же, что 
на рисунке 50.
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Рисунок 57.  Распределение Metridia gerlachei в феврале 1978 г. Условные обозначения те же, 
что и на рисунке 50.
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Рисунок 58.  Распределение биомассы мезозоопланктона на меридиональных разрезах в январе 
(А) и феврале (Б) 1978 г.
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Рисунок 59. Распределение биомассы массовых видов копепод в слое 0-500 м в январе (слева) 
и феврале (справа) 1978 г. (мг.м-2): 1 – C. acutus; 2 – C. propinquus; 3 – Rh. gigas; 4 – M. gerlachei.  
1 – 0; 2 – 0-100; 3 – 100–1000; 4 – 1000–10000; 5 – более 10000; 6 – кромка льда.
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Рисунок 60. Распределение биомассы мезозоопланктона в слое 0–100 м в разные годы (мг.м-3). 
(На каждой схеме указаны год и месяц выполнения съёмок).
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Рисунок 61. Распределение биомассы мезозоопланктона в слое 0–500 м в разные годы (мг.м-3).  
(Условные обозначения те же, что и на рис. 60).
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Максимумы численности одних видов оказываются в системе стаци-
онированных круговоротов в прибрежной зоне или в зоне Антарктиче-
ской дивергенции, где обилен фитопланктон, максимумы других или их 
части – за пределами этих зон (рис. 59) или вовсе выносятся течениями 
на север, в более бедные фитопланктоном участки, тем самым снижается 
эффект размножения популяций. (Возможные негативные последствия 
такого выселения для антарктических форм обсуждены Н.М. Ворони-
ной (1984)). По-видимому, различный эффект в воспроизводстве у раз-
ных видов в каждом случае (летнем сезоне) определяет и соответствую-
щее соотношение их количественных характеристик (доля в биомассе). 
Аналогичное предположение правомочно в отношении мезопланктона 
в целом. Элементарное сопоставление картин распределения биомассы 
мезозоопланктона (рис. 60, 61, 49) с таковыми распределения количе-
ства фитопланктона (рис. 31, 32) показывает определенную их согласо-
ванность по фону обилия сравниваемых компонентов планктона в раз-
ные годы наблюдений в основном регионе и регионе моря Космонавтов. 
Безусловно, различия в деталях распределения, в том числе недостаточ-
ное согласование в положениях максимумов вполне естественны и мо-
гут быть обусловлены разными причинами – выеданием фитопланкто-
на животными, попаданием поднимающейся части зимовавшего фонда 
популяции в зоны, бедные фитопланктоном и т.д. В этом плане лучшее 
согласование, как и следовало ожидать, наблюдалось между положени-
ем зон обилия фитопланктона и численностью зоопланктеров, когда по-
следние были представлены новыми генерациями (рис. 49, внизу и рис. 
32, вверху; рис. 50–57 и рис. 37, 1), что, безусловно, следует рассматри-
вать как результат позитивного воздействия благоприятных пищевых 
условий на воспроизводство частей популяций животных в указанных 
зонах. Примечательным в распределении максимумов численности зо-
опланктёров в этом случае является их приуроченность к тем же участ-
кам, где наблюдались стационированные циркуляции, в свою очередь 
обусловливавшие аккумуляцию развивающегося фитопланктона (глава 
III), – в прибрежной зоне и зоне Антарктической дивергенции. В связи 
с этим правомочно предполагать, что и эффективное размножение и – 
соответственно – общее обилие мезозоопланктона будет обусловлено, 
во-первых, тем, в какой степени выражена система этих циркуляций во 
времени и пространстве, во-вторых, тем, какая часть размножающихся 
зоопланктёров после подъёма к поверхности окажется в поле стацио-
нированных круговоротов. В противном случае зоопланктёры по мере 
подъёма их к поверхности на откорм и нерест будут выноситься состав-
ляющими течений из основы их ареала. В результате следует ожидать 
и низкий уровень их развития в регионе. Изложенные предположения 
достаточно убедительно подтверждаются при рассмотрении данных по 
общему уровню развития мезозоопланктона в регионе за ряд лет иссле-
дований (рис. 62). В характере межгодовой изменчивости в обилии ме-
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зопланктона в регионе много общего с изменениями в уровне развития 
фитопланктона (рис. 39, 40). Наряду с этим в тенденции снижения оби-
лия мезопланктона в ряде лет и особенно в его значительных спадах 
в отдельные годы (1980, 1981, 1984) усматриваются общность этих из-
менений в мезопланктоне с межгодовыми колебаниями количественных 
характеристик популяции криля (рис. 21).

Анализ сопоставляемых данных позволяет следующим образом ин-
терпретировать специфику детерминированных связей для отдельных 
компонентов планктона – водорослей, мезопланктона и криля. Уровень 
развития фито- и мезопланктона и обилие криля сопряжены с одним 
общим фактором – степенью завихренности поля течений в регионе. 
Механизм этой связи в отношении фитопланктона рассмотрен нами ра-
нее в главе II, а в отношении криля – в главе I. Различия в характере 
кривых, отражающих межгодовые колебания в обилии фитопланктона 
и криля, обусловлены, естественно, различиями в скорости их ответных 
реакций на благоприятные условия, определяющихся продолжительно-
стью их жизненных циклов. В этом смысле мезозоопланктёры занимают 
некоторое промежуточное положение между ними. Являясь более ко-
роткоцикличными, чем криль, они в большинстве случаев успевают ре-
агировать на благоприятные пищевые условия, создающиеся в течение 
одного сезона, в связи с чем и межгодовые флуктуации их обилия бо-
лее четко согласуются с флуктуациями в уровне развития фитопланкто-
на. Минимальный временной предел этой связи, очевидно, ограничен 
сроком, необходимым для откорма в соответствующих преднерестовых 
онтогенетических превращений животных. В противном случае даже 
интенсивное развитие фитопланктона, если оно происходит в виде крат-
ковременных вспышек и его скопления незамедлительно разрушаются в 
результате изменений в гидроструктуре, не будет эффективно сказывать-
ся на воспроизводстве мезозоопланктёров. Такой же эффект неадекват-

Рисунок 62. Межгодовая изменчивость биомассы мезозоопланктона в основном регионе для слоя 
0–100 м (1) и 0–500 м (2). На оси абсцисс для каждого года указан месяц выполнения съёмки.
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ности можно ожидать и в случае постоянного выноса поднимающегося 
перезимовавшего фонда популяций составляющими течений в поверх-
ностном слое на фоне интенсивного развития фитопланктона в регио-
не. В данном случае снижение обилия мезопланктёров будет иметь две 
причины – выселение животных из основы ареала и недостаток пищи, 
поскольку априорно можно допустить, что вынос скоплений фитоплан-
ктона после разрушения системы стационированных круговоротов со-
провождается диффузией этих скоплений. Катастрофически низкий 
уровень развития мезозоопланктона в регионе в 1984 г. (биомасса в слое 
0–100 м – 14 мг.м-3, в слое 0–500 м – 20 мг.м-3) при сравнительно высокой 
биомассе фитопланктона (по предварительным данным обработки проб 
она находилась на уровне среднемноголетней – т.е. около 600 мг.м-3 в слое 
0–100 м), согласование спадов в количестве мазопланктёров со сниже-
нием биомассы и запасов криля в разные годы, и особенно в указанном 
1984-м, свидетельствуют о преобладающем негативном воздействии на 
популяции мезопланктёров в эти годы неблагоприятных гидрологиче-
ских условий – слабой выраженности стационированных круговоротов 
и интенсивного выноса их составляющими течений из основы ареала.

Резюмируя всё выше изложенное на примере исследованных нами ре-
гионов, можно с полным основанием сказать, что в ряде факторов, опре-
деляющих обилие мезозоопланктона в летний сезон в высокоширотной 
Антарктике, несомненно, значимыми являются продолжительность сро-
ков вегетационного периода, лимитирующих долю участия в размно-
жении нерестового фонда популяций, особенно видов, циклы которых 
значительно смещены во времени, гидрологические условия – наличие 
и выраженность системы циркуляций, с которыми связаны, с одной сто-
роны, интенсивность выселения нерестовой части популяций, с другой – 
возможность аккумуляции развивающегося фитопланктона, т.е. создания 
благоприятных пищевых условий для откорма планктонных животных. 

Таким образом, мезозоопланктон исследованных регионов по составу 
типичен для высокоширотной Антарктики и среди преобладающих в нём 
копепод более 50% биомассы составляли 4 массовых вида – Calanoides 
acutus, Calanus propinquus, Rhincalanus gigas и Metridia gerlachei. Среди 
мелких форм, роль которых возрастала в поверхностном слое вод в зим-
ний период, доминировали Ctenocalanus vanus, Microcalanus pygmaeus и 
Oithona similis.

В течение лета максимумы интенсивности нереста массовых форм 
сменяются в последовательности: мелкие копеподы (Ctenocalanus vanus, 
Microcalanus pygmaeus, Oithona similis) – Calanoides acutus – Calanus 
propinquus – Rhincalanus gigas – Metridia gerlachei. 

Смещённость жизненных циклов, проявляющаяся в асинхронности 
сроков нереста и разобщённости максимумов обилия у разных видов 
в пространстве, в условиях короткого лета имеет своим следствием то, 
что определённые части их популяций не успевают подняться в поверх-
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ностный слой и осуществить нерест. В результате создаются реальные 
предпосылки для ограничения размеров этих популяций.

Уровень развития мезозоопланктона испытывает сезонные и межго-
довые флуктуации. В слое 0–500 м его биомасса в зимний период со-
ставляла 19 мг.м-3, в летний – колебалась в разные годы (1977–1984) в 
пределах 20–90 мг.м-3. 

Сезонные флуктуации в обилии мезозоопланктона обусловлены се-
зонными явлениями в жизненном цикле массовых интерзональных ви-
дов. Межгодовые колебания в уровне развития мезопланктёров связаны 
с изменениями в режиме существования системы циркуляций в основе 
их ареала, в большинстве случаев проявляющихся в адекватных изме-
нениях фитопланктона, и, несомненно, связаны и с последними. Интен-
сивный вынос интерзональных форм из основы ареала составляющими 
течений в поверхностном слое вод по мере подъёма животных на откорм 
и нерест приводит к резкому (более чем на порядок) снижению их оби-
лия в высокоширотной Антарктике.

5.2. Трофическая структура зоопланктона

Представление о функциональной роли компонентов в зоопланктоне 
немыслимо без знания его трофической структуры. И если в этом отно-
шении зоопланктон умеренной и тропической зон океана изучен срав-
нительно полно (Гейнрих, 1963; Арашкевич, 1969, 1970; Пономарева и 
др., 1971; Тимонин, 1969, 1973; Самышев, 1970, 1971; Флинт, 1975; Ви-
ноградов, 1980; Виноградов и др., 1977; Виноградов, Семенова, 1975 и 
др.), сведения о трофической структуре антарктического зоопланктона, 
как уже было ранее сказано (в разделе 1 настоящей главы), чрезвычай-
но ограничены. Немногочисленные данные анализов кишечного содер-
жимого ограниченного числа видов зоопланктона (Hart, 1934; Andrews, 
1966; Воронина, Суханова, 1976) не позволяют с достаточной полнотой 
осветить затрагиваемую проблему. В связи с этим при исследованиях 
структуры антарктических планктонных сообществ изучение трофи-
ческой структуры зоопланктона стало одной из важных задач. В соот-
ветствии с ней предстояло: 1) произвести ревизию и систематизацию 
массовых и ряда второстепенных форм зоопланктона по характеру пита-
ния, 2) установить схему пищевых связей между выделенными функци-
ональными группами в планктонных сообществах и 3) рассмотреть за-
кономерности распределения организмов из разных трофических групп 
на примере конкретного региона, исследованного нами.

5.2.1.  Материал и методика
Выделение трофических групп среди зоопланктёров производилось 

на основе комплексного изучения – 1) экспериментально по интенсив-
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ности накопления радиоактивного углерода при скармливании живот-
ным меченого фитопланктона, 2) изучение состава пищи животных в 
естественных условиях по данным анализа содержимого их желудоч-
но-кишечного тракта и 3) ревизии ротовых придатков (у копепод). При-
мененный комплексный подход позволяет получать наиболее точное 
представление о принадлежности изучаемых форм к тому или иному 
трофическому уровню (Арашкевич, Тимонин, 1978). 

Экспериментальные исследования осуществлены в 19-ом рейсе НПС 
«Скиф» антарктическим летом 1982-1983 гг. в основной регион работ. 
Методика постановки опытов в основе была идентичной, примененной 
в работах Е.Г. Арашкевич (1970), В.Д. Чмыра (1985) и В.Д. Чмыра, Ю.А. 
Загородней (1981).

С целью получения достаточного количества животных для экспери-
ментов облов зоопланктона осуществлялся сетью ДжОМ в местах его 
высоких концентраций, выявлявшихся в ходе океанологической съём-
ки, обычно в пределах слоя 0–100 м. Отлов эвфаузиевых производился 
прицельно промысловым тралом. В опытах использованы культуры 
водорослей Monochrisis sp. и Gymnodinium lanskoii (средние объемы 
клеток 80 и 620 мкм3 соответственно) с удельной радиоактивностью 
16,5.10-6 мг С.имп.-1. Опыты проводились при температуре воды, сход-
ной с температурой в естественных условиях  – +1,0 – +3,0 оС, в со-
судах емкостью 3 л. Зоопланктону, после его акклимации к условиям 
опыта, в течение 10–12 часов скармливалась культура меченого фи-
топланктона. Начальная концентрация последней в опытных сосудах 
доводилась до 5,0 мг.л-1, что превышало среднюю концентрацию во-
дорослей в естественных условиях на порядок, однако соответствова-
ло биомассе естественного фитопланктона в зонах его интенсивного 
развития. Аналогично повышенной была и концентрация животных 
разных трофических групп в сосудах в сравнении с их концентрацией 
в природе. Животные содержались на меченом корме в течение суток, 
затем они отмывались и выдерживались в течение трех-пяти часов1 в 
морской воде с немечеными водорослями (концентрации корма и жи-
вотных те же, что и на стадии опыта со скармливанием меченых водо-
рослей). Затем производилось фиксирование животных, их сортировка 
по систематическим и размерно-весовым группам и измерение полу-
ченной ими радиоактивности. По значению удельной радиоактивно-
сти (отношение радиоактивности к единице массы тела) определялось 
принципиально отношение животных к одной из трех основных тро-
фических групп – растительноядным, эврифагам и хищникам. Всего 
выполнено 35 опытов с представителями 39 таксономических групп 
разного уровня. Каждый опыт повторялся трижды. По результатам по-
1 Определенное нами предварительно максимальное время прохождения пищи у представителей 
массовых видов мезозоопланктона при вышеуказанных температурах воды не превышает трех 
часов, а у макрозоопланктёров – пяти часов.
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вторных опытов рассчитывались средние значения удельной радиоак-
тивности для животных одного вида и сходной массы тела.

Содержимое желудочно-кишечного тракта изучено у представителей 
23 таксонов, причем у массовых копепод – по возрастным группам (ко-
пеподитам). Методика изучения аналогична изложенной в работах (Са-
мышев,1971; Самышев и др., 1986). В разных по обилию фитопланктона 
участках основного региона из слоя 0–100 м взято 20 проб и произведе-
но вскрытие 1500 животных.

Ротовые придатки изучены у 20 видов копепод.
На основании анализа содержимого желудочно-кишечного тракта и 

изучения особенностей строения ротовых придатков произведена бо-
лее детальная дифференциация исследованных форм по характеру их 
питания и с учетом экспериментальных данных изученные зоопланктё-
ры разделены на функциональные группы по схеме, принятой в работе 
Л.А. Виноградовой и др. (1979). Для построения схемы пищевых свя-
зей фитопланктон (из основного региона) по результатам его исследо-
ваний прежде (Самышев и др., 1983, 1987) также классифицирован на 
размерно-функциональные группы по признаку изменения веса клет-
ки на 0,5 логарифма (в этих пределах содержание углерода, определя-
ющее продукционные возможности клетки, изменяется незначительно 
(Strathmann, 1967). На основании выделения функциональных групп со-
ставлена матрица потока вещества в планктонном сообществе, в целом 
дающая представление о схеме основных трофических связей в нём с 
учетом изменений пищевого спектра потребителей в онтогенезе. 

С целью изучения закономерностей распределения зоопланктёров из 
разных трофических групп использованы сетные сборы, осуществленные 
при выполнении океанологических съёмок в регионе моря Космонавтов 
(между 30–60о в.д.) в январе-феврале и июне-июле 1973 г. (две съёмки) и 
в основном регионе (между 60–90о в.д.) в январе и феврале-марте 1978 г. 
(две съёмки), феврале 1979 г. и декабре-январе 1982–1983 гг. Сборы зоо-
планктона осуществлены сетью ДжОМ (диаметр входного отверстия 80 
см, капроновый газ № 49) по схеме съёмок, изложенной в разделе 1 главы 
I настоящей работы. Горизонтальное распределение трофических групп 
зоопланктона изучено по сборам в слое 0–100 м во все годы наблюдений, 
вертикальное – по сборам в стандартных слоях до 2000 м (0–25, 25–50, 
50–100, 100–200, 200–500, 500–1000, 1000–2000 м) в 1978 г.

В работе использованы карты геострофических течений в поверхнос-
тном слое вод, выполненные по материалам съёмок сотрудниками Аз-
ЧерНИРО (см. раздел 2 главы I), в том числе некоторые опубликованные.

5.2.2.  Результаты и их обсуждение
Данные экспериментальных исследований позволяют произвести 

предварительное разделение зоопланктёров на три хорошо различаю-
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щиеся по удельной радиоактивности группы (рис. 63). Группа животных 
с наибольшей удельной радиоактивностью по условиям экспериментов 
может быть отнесена к потенциальным фитофагам. Связь между удель-
ной радиоактивностью и массой тела у животных этой группы аппрок-
симируется уравнением 

                                                  (40) 
где R – радиоактивность животных, имп..мин-1.экз.-1, W – масса тела жи-
вотных, мг (сырой вес).

Группа животных с наименьшей удельной радиоактивностью – по-
тенциальные хищники, у которых и связь между удельной радиоактив-
ностью и массой тела выражена весьма слабо: 

                                                                                                           (41)
Промежуточное положение занимает третья группа – потенциальные 

эврифаги:                                                
                                                                                                   (42)
Дисперсионным анализом установлено, что по величинам удельной 

радиоактивности фитофаги отличаются от эврифагов и хищников при 
уровне значимости 0,05. Сходство степеней в уравнениях (40) и (42) по-
зволяет оценить различие удельной радиоактивности фитофагов и эври-
фагов во всем диапазоне массы тел зоопланктёров: у первых она выше, 
чем у вторых более чем в 20 раз. Между величинами  у эврифагов и 

Рисунок  63. Значения удельной радиоактивности у организмов из разных трофических групп 
(1 – фитофаги, 2 – эврифаги, 3 – хищники).
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хищников максимальное различие (при наименьших массах тел срав-
ниваемых форм) достигает 2–3 порядков; у крупных форм это различие 
незначительно.

Аналогом рассматриваемого показателя – удельной радиоактивности 
– является «индекс усвоения» Су/С, предложенный Ю.И. Сорокиным 
(1966). Известно, что сущность этого показателя определяется услови-
ями опыта.  Последние задаются в эксперименте исходя из конкретной 
задачи. В нашем случае, можно полагать, заданные условия – высокие 
концентрации фитопланктона и длительное содержание животных на 
меченом корме – позволили в наибольшей степени проявить эффектив-
ность усвоения растительной пищи представителями разных трофиче-
ских групп (и тем самым выявить эти группы), о чем свидетельствует 
тот факт, что для фитофагов этот показатель находится в четкой зави-
симости от массы их тела, т.е. для обеих групп животных реализован 
максимально возможный рацион. 

По результатам определений удельной радиоактивности представи-
тели разных таксонов отнесены к выделенным основным трофическим 
группам (табл. 19).

Как и в случае с совокупностью видов, величина удельной радиоак-
тивности среди особей отдельно взятого вида находятся в обратной за-
висимости от массы тела (и – соответственно – возраста) животных (рис. 
64, 65), отражая общеизвестную связь (Сущеня, 1975) между количеством 
потребленной пищи и массой тела животных, и тем самым дополнитель-
но свидетельствуя о корректности произведенной нами дифференци-
ровки форм по трофическим группам на основании экспериментальных 
данных. (Уравнения, описывающие эти связи, аналогичны приведенным 
– для представителей той или иной трофической группы). 

Таблица 19. Состав основных трофических групп зоопланктёров по данным экспериментальных 
исследований

Фитофаги Эврифаги Хищники
Clausocalanus laticeps
Clausocalanus arcuicornis
Scaphocalanus brevicornis
Spinocalanus magnus
Spinocalanus antarcticus
Ctenocalanus venus
Stephus longipes
Microcalanus pygmaeus
Drepanopsis pacificus
Nauplii 
Copepoda
Euphausia superba

Calanoides acutus
Calanus propinquus
Metridia gerlachei
Metridia curticauda
Rhincalanus gigas
Rhincalanus nasutus
Onchocalanus frigidus
Thysanoessa macrura
Salpae sp.
Larvae salpae spp
Hyperiidae
Scolecithrix pollaris
Spongiobranchoea australis
Clione antarctica
Tomopteris carpenteri
Gastropoda

Oithona similis
Oithona frigida
Oncaea curvata
Euchaeta biloba
Pareuchaeta antarctica
Microsetella norvegica
Euchirella rostramagna
Corycaeus sp.
Heterorhabdus farrani
Gaidius tenuispinus
Chaetognatha
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Рисунок 64. Изменение удельной радиоактивности у копеподитов массовых видов эврифагов 
Metridia gerlachei (1), Calanus propinquus (2) и Rhincalanus gigas (3). (R – имп..мин-1.экз.-1; W – мг 
(сырой вес).

Рисунок 65. Изменение удельной радиоактивности у копеподитов массовых видов фитофагов 
– Clausocalanus laticeps (1) и Ctenocalanus vanus (2). (R – имп..мин-1.экз.-1; W – мг (сырой вес).

При анализе кишечного содержимого животных установлено, что 
спектр потребляемых ими компонентов чрезвычайно широк. Как сре-
ди растительных, так и среди животных пищевых объектов встречены 
практически все массовые формы, обнаруженные при обработке фикси-
рованных проб фито- и зоопланктона, т.е. компоненты, имеющие струк-
турные элементы, хорошо сохраняющиеся в кишечном содержимом. При 
этом, как и следовало ожидать, в целом доминирование форм в пище-
вом спектре потребителей согласуется с их доминированием в среде. Из 
растительных форм в пище зоопланктёров обнаружены главным обра-
зом диатомовые, преобладающие среди водорослей как по числу видов, 
так и по уровню развития (глава II). Размерный спектр потребляемых 
водорослей у животных претерпевает изменчивость с возрастом. Так, 
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например, у массовых копепод Calanus propinquus и Calanoides acutus 
(табл. 20) от первых копеподитов к взрослым животным снижается роль 
мелких водорослей (объемом менее 104 мкм3) и возрастает роль крупных 
(объемом до 106 мкм3); причем более резко эта смена происходит у вто-
рого вида. Диапазон размеров потребляемых водорослей специфичен 
для разных видов или экологически близких групп видов. Так, напри-
мер, среди изученных копепод, потребляющих фитопланктон, предста-
вители рода Clausocalanus, Ctenocalanus vanus, Metridia curticauda пред-
почитают мелкие формы, Metridia gerlachei, Calanus propinquus – более 
крупные и Calanoides acutus и Rhincalanus lanusgigas – наиболее круп-
ные (рис. 66). Наиболее мелкие формы фитопланктона (объемом не бо-
лее 103 мкм3) обнаружены в кишечном содержимом науплиев – предста-
вителей из разных трофических групп. Чрезвычайно широк размерный 
диапазон водорослей, потребляемых такими массовыми формами, как 
эвфаузиевые, личинки полихет, птеропод. Доминирование тех или иных 
групп водорослей в содержимом кишечного тракта у этих форм, по-ви-
димому, в наибольшей степени обусловлено доминированием их в сре-
де. В целом размерный диапазон водорослей, предпочитаемых и потре-
бляемых представителями всех групп изученных животных, охватывает 
практически весь его размерный спектр. В этом смысле есть основание 
говорить о полном использовании фитопланктона его потребителями в 
совокупности. Спектр потребляемых животных у эврифагов и хищни-
ков широк и сходен у большинства рассмотренных видов. Основными 
компонентами животной пищи у них были младшие копеподиты круп-
ных видов копепод и мелкие виды копепод на разных стадиях развития 
(копеподиты и взрослые формы). Более редко встречались науплии ко-
пепод и старшие копеподиты крупных видов копепод, за исключением 
щетинкочелюстных, которые способны (в зависимости от своего разме-
ра) потреблять представителей практически из любых рассмотренных 
форм зоопланктона. Сравнительно большое место в пище представите-
лей многих видов занимают инфузории из тинтиннид. Наряду со струк-
турными остатками в содержимом кишечного тракта всех животных в 
разных количествах обнаруживалась аморфная масса растительного или 
животного происхождения и частицы детрита.

Доля основных компонентов в содержимом кишечного тракта жи-
вотных была различной в зависимости от стадии развития и принад-
лежности к той или иной трофической группе (табл. 21). Как видно из 
приведенной таблицы, содержимое кишечного тракта у мелких видов 
каланоид представлено исключительно растительными формами. У 
крупных массовых видов-эврифагов доля растительной пищи высока у 
младших копеподитов (85–95%), с возрастом она снижается до 30–50% 
у взрослых форм; соответственно описанному изменяется доля живот-
ной пищи – возрастает от единиц процентов у первых копеподитов до 
40–60% у взрослых форм. Наиболее массовые из всех зоопланктёров, 
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Таблица 20. Роль разных размерных групп фитопланктона в питании копеподитов двух предста-
вителей (% от численности)

               Вид, стадия 
                           развития 
Объем   
          клеток, мкм3

Calanus propinquus Calanoides acutus

I II III IV V VI II III IV V VI

102 – 104 100    91       85      76      76     63 99      89     88      63     14    

104 – 106   –        9       15      24      24     37    1       11     12      37     86  

Рисунок 66. Размерный спектр водорослей, потребляемых некоторыми массовыми видами копе-
под на разных стадиях развития (штриховкой выделен диапазон размеров водорослей, составля-
ющих основу пищевого кома).

Euphausia superba, обладающие усвояемостью растительного корма, ха-
рактерной для фитофагов (см. ранее), содержали в кишечниках более 
30% животной пищи. У представителей хищников - старших копеподи-
тов Oithona, Oncea, Microcetella содержимое кишечников представлено 
в основном (более 90%) аморфной массой животного происхождения.

На основании данных по составу кишечного содержимого и ревизии 
ротовых придатков копеподы, составляющие основу антарктического 
мезозоопланктона, разделены на пять трофических групп: среди эври-
фагов и хищников выделено по две хорошо отличающиеся группы. 
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Первую из этих пяти групп составляют тонкие фильтраторы, пи-
тающиеся мелким, размером менее 20 мкм, фитопланктоном, а также 
другими мелкими компонентами (детрит, простейшие). Характерным в 
строении ротовых придатков у животных этой группы (рис. 67) является 
наличие на них длинных щетинок, густо опушенных тонкими волоска-
ми. На мандибулах – (Md) таким образом опушены щетинки щупика, на 
максиллах–I (MxI) – щетинки наружной лопасти и некоторые из щети-
нок на внутреннем крае и дистальном конце конечности, на максиллах–
II (MxII) и максиллипедах (Mxp) – большинство всех длинных и корот-
ких щетинок. Проксимальные и медианные щетинки на MxII усажены 
волосовидными шипиками более густо, чем дистальные. Расстояние 
между волосками срединных щетинок у изученных представителей не 
превышало 5 мкм (табл. 22). Тупые и многовершинные зубцы на жую-
щем крае Мd расположены близко друг от друга.

Ко второй группе отнесены грубые фильтраторы, питающиеся более 
крупными (более 20 мкм) водорослями, а также мелкими животными. 
Ротовые придатки копепод этой группы (рис. 67) типичны для филь-

Рисунок 67 (I).  Ротовые конечности Ctenocalanus vanus. Условные обозначения: Md – мандибу-
ла, MxII – максилла II, Mxp – максиллипеда, MxI – максилла I.
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Рисунок 67 (II). Ротовые конечности Calanoides acutus.

Рисунок 67 (III). Ротовые конечности Metridia gerlachei.
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Рисунок 67 (IV). Ротовые конечности Oncea conifera.

Рисунок 67 (V).  Ротовые конечности Haloptilus ocellatus.
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Таблица 21. Доля основных компонентов в содержимом желудочно-кишечного тракта разных 
зоопланктёров, (%)

№№ 
пп Зоопланктёры

Пол,
копеподит-
ная стадия

Компоненты
Водорос-

ли Животные Аморф-
ная масса Детрит

1 Clausocalanus furcatus ♀ 97 - + 3
2 Clausocalanus laticeps ♀ 95 - + 5
3 Clausocalanus arcuicornis ♀ 93 - + -

V 100 - + -
4 Ctenocalanus vanus ♀ 98 - + 2

V 96 - + 4
5 Calanus propinquus ♀ 45 50 + 5

V 45 45 + 10
IV 60 35 + 5
III 88 12 + -
II 80 18 + 2
I 98 2 + -

6 Calanoides acutus ♀ 56 37 + 7
V 54 46 + -
IV 59 37 + 4
III 60 40 + -
II 80 15 + 5

7 Metridia curticauda ♀ 35 50 + 15
V 51 44 + 5
IV 64 30 + 6

8 Metridia gerlachei ♀ 30 64 + 6
V 70 25 + 5
IV 76 17 + 7
III 80 16 + 4

9 Pleuromamma robusta ♀ 30 60 + 10
10 Scolecithrix sp. ♀ 39 61 + -
11 Microsetella rosea ♀ 2 - 98 -
12 Rhincalanus gigas ♀ 50 45 + 4

V 40 32 + 28
IV 44 50 + 6
III 48 43 + 9
II 66 34 + -

13 Haloptilus ocellatus ♀ 2 84 + 14
14 Oithona similis ♀ - - 98 2
15 Oncaea curvata ♀ 1 4 95 -
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16 Euchaeta biloba ♀ 7 93 + 10
17 Pareucheata (barbata (?)) ♀ 3 97 + 10
18 Euphausia superba ♀ 60 33 + 7
19 Polychaeta (Tomopteris (?)) - 56 41 + 3
20 Salpae - 54 46 + -
21 Hyperiidae - 19 66 + 15
22 Clione antarctica - 64 36 + -
23 Limacina helicina - 48 37 + 15

траторов. Отличаются от таковых представителей первой группы более 
редким опушением фильтрующих придатков (расстояние между воло-
сками на срединных щетинках MxII достигает 12–15 мкм) и хорошо вы-
раженной диастемой – просветом между вентральным и центральными 
зубцами на жевательной пластинке Мd, способствующим удержанию 
крупных клеток водорослей при их разламывании. 

Третью группу составляют рачки с комбинированным способом пи-
тания, отфильтровывающие мелкие или захватывающие более крупные 
пищевые частицы (клетки водорослей и мелких животных). У предста-
вителей этой группы тонкими волосками опушены щетинки только на 
щупике Md и на дистальном конце и наружной лопасти MxI; щетин-

Таблица 22. Характеристика опушения щетинок на MxII копепод – представителей из разных 
трофических групп

№№ 
пп Вид организма

Расстояние между волосками на щетинках (мкм)

проксимальных срединных дистальных
1.
2.
3.
4.
5.
6.
7.
8.
9.
10.
11.
12.
13.
14.
15.
16.
17.
18.
19.

20.

Ctenocalanus vanus 
Stephus longipes

Drepanopsis pectinatus
Clausocalanus laticeps

Clausocalanus arcuicornis
Calanoides acutus
Calanus simillimus
Calanus propinquus
Metridia gerlachei

Pareuchaeta antarctica
Rhincalanus gigas

Lucicutia macrocera
Euchaeta antarctica

Pleuromammaa antarctica
Haloptilus ocellatus

Heterorhabdus farranii
Racovitzanus antarcticus

Candacia falcifera
Oithona similis

Oncaea conifera

0,4
0,81

1,62-2,43
3,24
3,6
4,0

8-10
8
10
10
12
12

13,5
15
8,3
3-4

0,81
1,62
3,24
4,05
4,8
6,5

12-13
11

12-14
12-14
12,2
14,5
20,5
15

14,1
-

1,21 (1,62)
2,43

4,05-4,86
13,8
10,8

12-13
15-18
17-18
18-22

18
13

18-22
22
33

16,6
-

Саблевидные щетинки.
Несет шипики, расположенные вплотую. 

Расстояние между шипиками
1,4                         2,7                           3,3                
Несет шипики, расстояние между ними 

2,8  
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I-я группа II-я группа III-я группа

1.  Calanus acutus (I – II) 1.  Calanoides acutus (III–IV) 1.  Calanoides acutus (V–VI)

2.  Calanus propinquus 
(I–II) 2.  Calanus propinquus (III – IV) 2. Calanus propinquus (V–VI)

3.  Calanus simillimus (I–II) 3.  Calanus simillimus (III–IV) 3.  Calanus simillimus (V–VI)

4.  Ctenocalanus vanus (I–VI) 4.  Rhincalanus gigas (I–II) 4.  Rhincalanus gigas (III–VI)

5.  Spinocalanus abyssalis (I–VI) 5.  Scaphocalanus brevicornis 
(I–VI) 5.  Eucalanus aquus (I–VI)

6.  Spinocalanus magnus (I–VI) 6.  Scaphocalanus subbrevicornis  
(I–VI)

6.  Onchocalanus magnus 
(I–VI)

7.  Microcalanus pygmaeus 
(I–VI)

7.  Racovitzanus antarcticus 
(I–VI) 7.  Cornucalanus robusta (I–VI)

8.  Clausocalanus laticeps (I–VI) 8.  Metridia gerlachei (I –III) 8.  Cornucalanus magnus 
(I–VI)

9.  Calocalanus teleremis (I–VI) 9.  Metridia curticauda (I–III) 9.  Metridia curticauda (IV–VI)
10. Minocalanus ramphitera 
(I–VI) 10. Metridia lucens (I–III) 10. Metridia gerlachei (IV–VI)

11. Scolecithricella glacialis 
(I–VI) 11.  Pleuromamma robusta (I–II) 11. Metridia lucens (IV–VI)

12.  Stephus longipes (I–VI) 12.  Drepanopsis frigidus (I–VI) 12. Pleuromamma robusta 
(III–VI)

13. Nauplii Copepoda (I–VI) 13.  Temorites brevis (I–VI) 13.  Lucicutia ovalis (I–VI)

14.  Oncaea curvata (I–II) 14.  Lucicutia frigida (I–VI)

15.  Oncaea conifera (I–II) 15.  Lucicutia grandis (I–VI)

16.  Oncaea notopus (I–II)

17.  Oithona frigida (I–II)

18.  Oithona similis (I–II)

IV-я группа V-я группа

1. Oncaea curvata (III–VI) 1. Pareuchaeta antarctica (I–VI)

2. Oncaea conifera (III–VI) 2. Pareuchaeta farrani (I–VI)

3. Oncaea notopus (III–VI) 3. Pareuchaeta rasa (I–VI)

4. Oithona frigida (III–VI) 4. Pareuchaeta biloba  (I–VI)

5. Oithona similis ( III–VI) 5. Heterorhabdus farrani ( I–VI)

6. Monstrilla spp. (I–VI) 6. Heterorhabdus austrinus  (I– 
VI)

7. Marmonilla spp (I–VI) 7. Haloptilus oxicephalus (I–VI)

8. Microsetella norvegica (I–VI) 8. Gaidius tenuispinus (I–VI)

9. Harpacticus spp 9. Gaidius affinis (I–VI)

10. Euaugaptilus sp. (I–VI)

11.  Euchirella sp.

12. Candacia parafalcifera (I–VI)

Таблица 23. Состав основных трофических групп копепод в антарктической зоне Индийского 
океана
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ки MxII и Mxp вооружены крепкими короткими шипиками (рис. 67). 
Расстояние между последними на срединных щетинках MxII сходно с 
таковым между волосками срединных щетинок MxII у представителей 
второй группы. 

К четвертой группе отнесены хищники, выедающие (или высасываю-
щие) внутренне содержание жертвы. Их фильтрующие придатки в зна-
чительной степени редуцированы, вооружены шипами и когтевидными 
выростами (рис. 67). В кишечном содержимом животного происхожде-
ния изредка встречаются остатки водорослей, вероятно, из содержимого 
кишечников жертв.

Пятую группу составляют плотоядные животные. В отличие от жи-
вотных из четвертой группы, в кишечном содержании этих животных 
всегда обнаруживаются заглоченные фрагменты конечностей, щетинок 
и других частей тела жертвы. Общие черты в строении ротовых придат-
ков: жующий край мандибул вооружен острыми и высокими зубцами, в 
большинстве случаев проксимальный зубец отделен от остальных глу-
бокой диастемой, большая часть щетинок на MxII и Mxp либо лишена 
опушения, либо несет бугорки или шипы вместо волосков, щетинки MxI 
у многих имеют опушение волосками на дистальном конце и наружной 
лопасти, жевательный край внутренней лопасти придатков вооружен 
шипами (рис. 67).

Отнесение к той или иной трофической группе ряда второстепенных 
видов копепод, не охваченных исследованием каким-либо из применен-
ных методов, произведено по аналогии с близкими по систематическому 
положению изученным видам.

Как видно из таблицы 23, наибольшая часть изученных видов антар-
ктических копепод составляет «мирный планктон», многие виды хищ-
ных животных как на науплиальной стадии (практически все виды), 
так и на ранних копеподитных стадий развития склонны питаться либо 
растительной, либо смешанной пищей. С учетом науплиальных стадий 
число видов с 46 в первой трофической группе снижается до 9 и 12 со-
ответственно в четвертой и пятой. 

Сравнение относительного числа видов копепод, представляющих 
разные трофические группы в выборках антарктической и тропической 
зон Индийского океана, дает любопытный результат (табл. 24). В антар-
ктической зоне вдвое больше видов грубых фильтраторов и более чем 
вдвое больше хищников из пятой группы, однако, относительное число 
видов из тонких фильтраторов (без учета науплиев), эврифагов и сосу-
щих хищников соответственно на 25, 30 и 40% меньше, чем в тропиче-
ской. Суммарное число видов – хищников (из четвертой и пятой групп) 
для обеих зон оказывается одинаковым. 

Большее относительное число видов, потребляющих фитопланктон, 
а также фитофагов на разных стадиях развития у традиционно хищных 
циклопоид (Oncea, Oithona) – безусловно, одно из частных проявлений 
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Таблица 24. Относительное количество видов копепод в разных трофических группах планктона 
антарктической и тропической зон Индийского океана (для тропической зоны рассчитано из 
работы А.Г. Тимонина (1973))

Трофи-
ческая 
группа

Относительное число видов, % Отношение числа видов 
антарктических и тро-

пическихАнтарктическая зона Тропическая зона

I
II
III
IV
V

18
28
22
14
18

23
14
31
24
8

0,8
2,0
0,7
0,6
2,3

Таблица 25. Размерно-функциональные группы фитопланктона

№ группы Объем, мкм3
I 50-100
II 100-500
III 500-1000
IV 1000-2000
V 2000-3000
VI 3000-5000
VII 5000-10000
VIII 10000-20000
IX 20000-50000
X 50000-100000
XI 100000-1000000

структуры экосистемы эвтрофной антарктической пелагиали с резко 
несбалансированными трофическими взаимоотношениями между её 
компонентами и их продукционными циклами.

При построении схемы пищевых связей в сообществах антарктиче-
ского планктона весь размерный ряд водорослей разделен на 11 групп 
(табл. 25). 

Выделение размерно-функциональных групп в зоопланктоне произве-
дено на основании дифференциации форм среди основных трофических 
групп с учетом специфики пищевых связей и по доминирующим в план-
ктоне организмам. Прочие формы отнесены к той или иной группе с уче-
том систематической принадлежности, размера и сведений о характере 
питания. Всего выделено 16 размерно-функциональных групп (табл. 26).

Как видно из матричной таблицы (табл. 27), составленной на основе 
произведенной дифференциации компонентов антарктического фито- и 
зоопланктона на размерно-функциональные группы и выявления пище-
вых связей, пищевой спектр зооформ закономерно и резко возрастает 
по мере увеличения из размера (соответствующего ему номера группы). 
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Что касается фитопланктона, потребление его размерно-функциональ-
ных групп уже довольно полное (по спектру) животными первых шести 
групп, а в дальнейшем их спектр полностью «перекрывается» пищевым 
спектром потребителей из грубых фильтраторов и эврифагов. Этим до-
стигается известный эффект более равномерного и полного выедания 
разных групп фитопланктона гетеротрофами. Большинство зоопланктё-
ров также потребляется эврифагами и хищниками. В пределах изучен-
ных планктонных сообществ лишь щетинкочелюстные практически не 
имеют врагов. В питании эврифагов и хищников сравнительно большую 
роль имеют животные на ранних стадиях развития, в том числе имеет 
место каннибализм.

Оценивая в целом качественную сторону потока вещества по пище-
вым связям в антарктических планктонных сообществах, следует при-
знать её следующие особенности: 1) отсутствие узкой специализации 
у потребителей, из-за чего в природе пищевые связи в системе «хищ-
ник-жертва» реализуется легче и разнообразнее; 2) это обстоятельство 
потенциально создает возможность играть большую функциональную 
роль всем компонентам сообществ. (Реализация же этой возможности 
в значительной мере будет определяться количественной стороной – 
уровнем развития этих компонентов).

Таблица 26. Размерно-функциональные группы зоопланктона

№ группы Доминирующие формы
1 Nauplii фитофагов
2 Nauplii эврифагов
3 Nauplii хищников

4 Младшие копеподиты (I-III) мелких копепод 
(Microcalanus, Ctenocalanus, Clausocalanus)

5 Старшие копеподиты (IV-VI) мелких копепод
(Microcalanus, Ctenocalanus, Clausocalanus)

6 Appendicularia
7 Scolecithricella sp., cop. I_III
8 Oithona spp, cop. I-II, Oncaea spp. сop. I-II

9 Calanus spp, cop. I-III, Scolecithricella spp., cop.III-IV,
Metridia spp, cop. I-III

10 Calanus sp., cop. IV-VI, Metridia spp, cop. IV-VI, Rhincalanus gigas, cop. I-II
11 Rhincalanus gigas, cop. III-IV
12 Euphausiacea, Polychaeta (larvae)
13 Larvae Polychaeta 
14 Oithona spp, cop. III-IV, Oncaea spp., cop. III-VI
15 Pareuchaeta spp, cop. I-IV
16 Chaetognata
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Для трофической структуры антарктического зоопланктона (на при-
мере копепод) в целом характерно постоянное преобладание в верхнем 
100-метровом слое животных первых трех из выделенных трофических 
групп, питание которых в большей степени связано с фитопланктоном 
(табл. 28). Их суммарная доля составляет от 70 до 90% и более общей 
биомассы зооформ. (На долю хищников в сумме приходится соответ-
ственно от менее 10 до 30% биомассы зоопланктона). Изменения в со-
отношении животных отдельных трофических групп более существен-
ны и могут достигать порядка значений. Флуктуации как в отношении 
«мирного» и хищного зоопланктона в целом, так и в соотношении от-
дельных трофических групп обусловлены и сезонным состоянием сооб-
щества (его зрелостью), и вертикальными миграциями интерзональных 
форм. Как видно из таблицы 28, для зимнего периода (район между 30-
60о в.д.) зрелому сообществу в верхнем 100-метровом слое характерны 
невысокий уровень развития представителей всех трофических уровней 
и – как результат – относительно высокая доля не только малочисленных 
растительноядных форм, но и хищных. С наступлением лета и подъё-
мом в верхние слои массовых интерзональных форм и их размножением 
происходит последовательная трансформация трофической структуры 
сообщества. Выполненные в разные годы и в разные месяцы съёмки в 
регионе пришлись на разные фазы этой трансформацией. В начале лета 
в результате подъёма и интенсивного размножения массовых каланоид 
(преимущественно Calanoides acutus, C. propinquus, Rhincalanus gigas) 
в планктоне доминируют II и III трофические группы (съёмка между 
60–85о в.д. в декабре 1982 г. – январе 1983 г.), к середине–концу лета око-
ло 80% биомассы приходится на старших копеподитов, составляющих 
III-ю группу (съёмки в феврале 1979 г. между 60–80о в.д. и январе-фев-
рале 1973 г. между 30–55о в.д.). Доля других трофических групп неве-
лика, а доля хищников в сумме не превышает 10% биомассы. В период 
двух съёмок в 1978 г. между 60–75о в.д. наряду с развитием «обычных» 
массовых каланоид отмечено интенсивное развитие представителей 
I-ой (главным образом Ctenocalanus vanus) и  IV-ой (Oithona similis, O. 
frigida) групп.  На их  долю  приходилось  соответственно 12–18 и 16% 
биомассы.  К  концу  лета  этого  года в верхних слоях воды появилось и 
сравнительно большое количество хищников из II-ой группы. В резуль-
тате общая доля хищников IV и V-ой групп составила 24% биомассы 
копепод.

Доминируя и в летний, и в зимний периоды в верхнем 100-метровом 
слое, представители III-ой трофической группы определяют и картину 
распределения здесь зоопланктона в целом (рис. 63–73). 

Неоднородность гидрологического поля и его изменчивость приво-
дят к чрезвычайно неравномерному и разнообразному, мозаично меняю-
щемуся в разные сроки, распределению зоопланктона в исследованных 
районах. В связи с этим связь между характером течений и распределе-
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нием зооформ в каждом случае выглядела по-разному. В одних случаях 
аккумуляция скоплений была сопряжена с явно выраженной антицикло-
нической завихренностью вод (рис.69, участок с координатами в центре 
62о ю.ш. и 55о в.д.; рис.70, АII, БII, рис. 71А, 2, участки с координатами в 
центрах 60о ю.ш. и 60о в.д., 63о ю.ш. и 60о в.д., 65о ю.ш. и 70о в.д., рис.70, 
Б, IV, рис. 71 В, участок у 66о ю.ш. и 65о в.д. и т.д.), в других они распо-
лагались как непосредственно в центрах циклонических круговоротов 
(рис. 70 АI, БI, рис. 71 А, I, участки на 64о ю.ш. и 70о в.д., 66о ю.ш. и 75о 
в.д; рис. 70, А III, рис. 71 Б, участок в заливе Прюдс – 67–68о ю.ш. и 75о 
в.д. и т.д.), так и на их переферии (рис.10, зона вдоль 64–62о ю.ш., рис. 
70 АIII, БIII, рис. 71 Б, зона вдоль 64–63о ю.ш. между 65–80о в.д.) и т.д. 

В летний период основная масса зоопланктона концентрируется в 
верхних слоях, а распределение их трофических группировок в верти-
кальной плоскости такое распределение характерно для представите-
лей III-ей трофической группы и обусловлено плотными локальными  
скоплениями  массовых  интерзональных  видов  калянид  в поверх-
ностных (0–50 м) или подповерхностных (50–100 м) слоях воды. В 
«ядрах» скоплений (представленных, как правило, на 70–100% одним 
из массовых видов – Calanus acutus, C. propinquus,  Rhincalanus gigas  
Metridia gerlachei), биомасса животных достигает 300–700 мг.м-3. Глуб-
же в слоях 100–200 м и 200–500 м, плотность отдельных обнаружи-
ваемых скоплений значительно (на порядок и более) ниже, а в более 
глубоких слоях концентрация рачков не превышает 10 мг.м-3. Тем не 
менее, и в глубоких слоях воды в каждом случае в выборках домини-

Таблица 28. Соотношение трофических групп копепод и уровень развития мезозоопланктона в 
целом в слое 0–100 м

Регион Год,
месяц

Биомасса, мг . м-3 (в числителе) и доля, % (в знаменателе) 
копепод из разных трофических групп:

Биомасса
мезоплан-

ктона
в целом, 

мг. м-3
I II III IV V Total

30-55o 
в.д.

1973, 
I-II

 6        
7,0

 2
2,5

 69
82,0

 5
6,0

 2
2,5

 84
100 94

30-60o 
в.д. 1973  4_

19.0
  1_ 
5,0

_11_
52,0

_4_
19,0

_1_
5,0

21_
100 29

60-75o 
в.д. 1978, I 11,6

11,8
_8_
8,2

62
63,3

,16_
16,3

0,4
0,4

98_
100 115

60-75o 
в.д. 1978, II  25_

18,0
  17_
12,3

  63_
45,7

 22_
16,0

 11_
8,0

138
100 138

60-80o 
в.д. 1979, II  3_

3,0
 9_
9,0

 81_
79,0

 3_
3,0

 6_
6,0

102
100 133

60-85o 
в.д.

1982, 
XII,

1983, I

0,7
2,0

 18_
41,0

_20_
45,0

_1,3_
3,0

_4_
9,0

_44_
100 54
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руют какой-либо из названных видов рачков. Распределение основной 
массы I-ой,   II-ой и IV-ой трофических группировок также неодно-
родно, ограничено преимущественно верхним 100-метровым слоем и 
лишь в некоторых случаях наблюдается образование их сравнительно 
небольших концентраций в слое 100–200 м. Причем, как правило, по-
ложение максимумов этих группировок в пространстве совпадает. В 
составе I-ой трофической группы в верхнем 50–100-метровом слое в 
большинстве случаев доминируют рачки Ctenocalanus vanus, с глуби-
ной – преимущественно Microcalanus pygmaeus. В составе II-ой тро-
фической  группы  в  верхнем  100-метровом  слое  преобладают млад-

Рисунок 68. А. Схема геострофических течений на поверхности (I) (по Химице, 1975) и рас-
пределение биомассы мезозоопланктона в слое 0-100 м (II) в регионе моря Космонавтов в ян-
варе-феврале 1973 г. Условные обозначения: 1 – изолинии течений, 2 – менее 10, 3 – 10–50, 4 
– 50–100, 5 – 100–200, 6 – более 200 мг.м-3. 
В. Распределение биомассы мезозоопланктона из I, II, III, IVи V трофических групп в слое 0–100 
м. Условные обозначения: 1 – 0–5, 2 – 5–10, 3 – 10–25, 4 – 25–50, 5 – 50–100, 6 – более 100 мг.м-3, 
7 – кромка льда.
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Рисунок 69. А. Схема геострофических течений на поверхности (I) (по Химице, 1976) и распре-
деление биомассы мезозоопланктона в слое 0-100 м (II) в регионе моря Космонавтов в июне-и-
юле 1973 г. Условные обозначения см. на рис. 68.
В. Распределение биомассы мезозоопланктона из I, II, III, IV и V трофических групп. Условные 
обозначения см. на рисунке. 68.

шие копеподиты массовых калянид и хищников – циклопоид (Oithona, 
Oncea), глубже, до 500 м, в разных участках доминируют младшие ко-
пеподиты либо этих циклопоид, либо массовых каляноид, либо рачки 
р. Scaphocalanus, в более глубоких слоях последние составляют осно-
ву трофической группировки. IV-я специфическая группировка в верх-
нем 50–100-метровом слое состоит на 70–100% из рачков р. Oithona. 
Остальную часть соответственно составляют рачки р. Oncea. Глубже, 
до 500 м, происходит «выравнивание» их доли, далее с глубиной от-
носительное количество рачков р. Oncea. Возрастает до 70–100%, а 
рачков р. Oithona – соответственно – снижается. Представители V-ой 
трофической группировки чрезвычайно малочисленны, случаи их на-
хождения в верхнем 50-метровом слое редки. В небольшом количестве 
они встречаются лишь в более глубоких слоях и образуют незначи-
тельные скопления в слоях 500–1000 или 1000–2000 м.
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Рисунок 70. А. 1 – завихренность поля геострофических течений (rot ± ζ.10-7 c-1; + – антициклон,  
–  циклон) по Н.А. Рябчиковой в декабре 1977 г. (I) и феврале-марте 1978 г. (II) и 2 – схема ге-
острофических течений на поверхности в феврале 1979 г. (III) в январе 1983 г. (IV) в основном 
регионе – по В.А. Ледниченко.
В. Распределение биомассы мезозоопланктона в слое 0–100 м – соответственно срокам, указан-
ным последовательно в рисунке 70 А, I. 
Условные обозначения см. на рисунке 68 А.
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Рисунок 71. Распределение биомассы копепод  I, II, III, IV и V трофических групп в слое 0–100 
м в основном регионе в декабре 1977 г. (А, 1), в феврале-марте 1978 г. (А, 2), феврале 1979 г. (В) 
и январе 1983 г. (С). Условные обозначения см. на рисунке 68, В.

Рисунок 72. Распределение биомассы копепод из разных трофических групп на разрезе вдоль 
70о в.д. в феврале 1978 г. Условные обозначения: A, B, C, D, E – соответственно I, II, III, IV, V – 
трофические группы, F – копеподы в целом; биомасса: 1 – 0–5, 2 – 5–10, 3 – 10–25, 4 – 25–50, 
5 – 50–100, 6 – более 100 мг.м-3.
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Представление об интегральном распределении по вертикали трофи-
ческих групп копепод, их суммарной биомассы и некоторых тенденциях 
изменений этих показателей от первой половины лета к его середине 
дает рис. 73. 

В январе в результате интенсивного подъёма  интерзональных  форм  и  
размножения  планктёров  накопление  биомассы  в верхнем 200-метровом 
слое может происходить с образованием её максимумов в самых поверх-
ностных слоях. Доля представителей III-ей трофической группы здесь в 
пределах 0–200 м в этот период составляет 58–72%, причем максимум воз-
можен в верхнем 25-метровом слое. Доли представителей I-ой, II-ой и IV-ой 
трофических групп различаются в небольшой степени и, имея максимумы 
в верхнем 50-метровом слое, с глубиной снижаются. Относительное коли-
чество представителей V-ой трофической группы в верхнем 100-метровом 
слое не превышает 1%, однако в слое 100–200 м может достигать 10–15%. 
С глубиной, по мере снижения общей биомассы копепод, доля представи-
телей III-ей трофической группы изменяется в малой степени, колеблясь в 
пределах 60–80% – несколько взрастая в слое 200–500 м и снижаясь в более 
глубоких слоях. Для копепод I-ой, II-ой и IV-ой групп, достигнув минималь-

Рисунок 73. Соотношение трофических групп (% биомассы) (А) и вертикальное распределение 
биомассы копепод (В) в среднем для съёмок на акватории основного региона в январе (I) и фев-
рале (II), марте (III), апреле (IV) и мае (V) 1978 г.
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ных значений в слое 200–500 м, далее, как правило, остается на этом уровне. 
Доля хищников из V-ой группы с глубиной возрастает, достигая максимума 
в слое 1000–2000 м. В феврале признаки начинающегося спада в интенсив-
ности развития зоопланктона проявляются в снижении доли представите-
лей III-ей группы в верхнем 100-метровом слое в 1,5 раза в сравнении с до-
лей в январе, вместе с тем доля всех других трофических групп в этом слое 
в феврале несколько возрастает. Максимум общей биомассы копепод сме-
стился в слой 50–100 м. Характер распределения как суммарной биомассы 
копепод, так и количественного соотношения их трофических группировок 
глубже 100 м принципиально не отличается от такового в январе.

Таким образом, трофической структуре антарктического зоопланктона 
присущи известные черты, свойственные сообществам с несбалансиро-
ванными трофическими взаимоотношениями выскопродуктивных зон. 
Сочетание двух противоположных признаков – потенциально широкого 
пищевого спектра у отдельных компонентов, с одной стороны, и большо-
го разнообразия размерно-функциональных групп, с другой, обусловли-
вают возможность оптимальной реализации пищевых связей в планктон-
ных сообществах. Фактически же эта возможность в наибольшей степени 
реализуется лишь на уровне связи фитопланктон–консументы первого по-
рядка, что обусловлено, по-видимому, прежде всего кратковременностью 
вегетационного периода, а также бедностью видового состава фауны.

Характерно, что в поверхностных (до 100 м) и глубоких (200–500 м) 
слоях доля хищных форм в сообществе в целом не возрастает значитель-
но даже в фазе его крайней зрелости – зимой: как и в вегетационный 
период, доминируют трофические группировки «мирного» планктона.

Широкое распространение и сравнительно большое развитие из 
хищников имеют главным образом мелкие формы из IV-ой трофической 
группы, сезонные и межгодовые флуктуации которых определяют в ос-
новном представительность этого трофического уровня. Крупные хищ-
ники имеют лишь локальное значение.
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ГЛАВА VI. МИКРОЗООПЛАНКТОН (ИНФУЗОРИИ): 
СОСТАВ, РАСПРЕДЕЛЕНИЕ, УРОВЕНЬ РАЗВИТИЯ

На примере планктонных сообществ тропической и умеренной зон 
Океана показана значительная роль микрогетеротрофов, и прежде все-
го инфузорий и зоофлагеллят, в трансформации вещества по пищевым 
цепям (Сорокин, 1975, 1979, 1982 а,б; Туманцева, 1980 и др.). Приме-
нительно к сообществам антарктической зоны этот вопрос менее ясен. 
Немногочисленность литературных данных о составе и обилии микро-
зоопланктёров в Антарктике обусловлены как в общем слабой её изу-
ченностью, так и методическими причинами – трудностью микроскопи-
рования простейших, которые легко разрушаются при соприкосновении 
с твердой поверхностью. В связи с этим большая часть ранних работ, 
выполненных в Антарктике, посвящена изучению качественного соста-
ва простейших (Hentschel, 1936; Balech, 1958; Balech, El-Sayed, 1966; 
Hasle, 1969). Сведения о количественных характеристиках антаркти-
ческих микрогетеротрофов появились лишь в последнее десятилетие 
в нескольких работах (Туманцева, 1978, 1982; Мамаева, 1984). Причем 
указанные работы выполнены на материалах, собранных в Тихоокеан-
ском секторе Антарктики. Данных о количестве простейших в других её 
секторах мы не нашли в доступной литературе. Это обстоятельство еще 
более обостряет интерес к теме исследований.

В составе метазойного планктона антарктических вод Н.И. Туманце-
ва (1978) и Н.В. Мамаевой (1984) установлено доминирование мелких 
форм инфузорий (Oligotricha, Holotricha), нескольких видов Strombidium 
и тинтиннид. Наибольшее количество инфузорий отмечено в зонах Ан-
тарктической конвергенции и Антарктической дивергенции. В первой, 
по данным Н.И. Туманцевой, их биомасса в ряде случаев превышала 100 
мг.м-3, во второй, по данным Н.В. Мамаевой, – достигала 5 г.м-2. В обоих 
случаях отмечена приуроченность высоких концентраций простейших к 
верхнему 10–25-метровому слою вод. Отмечено согласование высоких 
концентраций простейших с обилием фитопланктона (Мамаева, 1984). 
Средняя биомасса протозойного в антарктических водах юго-западной 
части Тихого океана для слоя 0–75 м составила 136 мг С.м-2, превысив 
таковую в Субантарктике (84 мг С.м-2) (Туманцева, 1982). По расчетам 
этого автора, продукция инфузорий в этих водах составляет 10–25% 
суммарной продукции фито- и бактериопланктона.

Таким образом, приведенные данные, несмотря на их немногочис-
ленность, свидетельствуют о том, что роль микрогетеротрофов в антар-
ктических водах может быть достаточно большой. Исходя из современ-
ных представлений о структуре планктонных сообществ, возможной 
значимости в ней микрогетеротрофов и в антарктических водах и, учи-
тывая слабую изученность этого вопроса для антарктический зоны, в 
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ходе комплексных исследований в Южном океане на судах АзЧерНИРО 
и АтлантНИРО (по согласованию в порядке творческого сотрудничества 
специалистов этих институтов) в число изучаемых компонентов план-
ктона Атлантического и Индоокеанского секторов Антарктики была 
включена и группа простейших. На основании анализа полученных дан-
ных нами сделаны попытка оценить значимость этого компонента в со-
обществах планктона на примере региона обоих секторов Антарктики.

6.1.  Материал и методика

В работе использованы материалы, собранные в синхронно выпол-
ненных по времени рейсах АзЧерНИРО и АтлантНИРО (соответственно 
на НПС «Фиолент» и НПС «Аргус») антарктическим летом 1983–1984 
гг. в основном регионе наших исследований (60–80о в.д.) ив Атланти-
ческой части Антарктики (АЧА, между 30–60о в.д.), а также отчетные 
данные А.И. Гайдамака (Бибик, 1985) по сборам в основном регионе в 
последующий сезон (1984/1985 гг.) на РТМ-С «Звезда Черноморья».

Сбор микрозоопланктона осуществлен при производстве комплекс-
ных океанологических съёмок в регионах по сходной схеме (раздел 1 
главы I). В АЧА выполнена одна съёмка (февраль-март 1984 г.) в реги-
оне моря Содружества – три (две из них - последовательно – в сезоне 
1983/1984 г. – соответственно в декабре 1983 г. и феврале 1984 г., одна 
– в сезон 1984/1985 г. – в феврале 1985 г.). В сезон 1983–1984 гг. сбор 
простейших в обоих регионах производился в утренние часы на стан-
циях, приуроченных ко времени определения первичной продукции. 
Пробы отобраны пластмассовыми 6–7-литровыми батометрами с гори-
зонтов 100, 50, 25, 10 и 1%-ной освещенности, а в АЧА также и с гори-
зонта 100 м. В сезоны 1984–1985 гг. (февраль 1985 г.) в регионе моря 
Содружества материал собирался на всех станциях съёмки независимо 
от того, на какое время выпадало их выполнение, в стандартных гори-
зонтах – 0, 10, 25, 50, 100, 200 и 500 м. Кроме того, на разрезе вдоль 80о 

в.д. производился сбор проб и на горизонте 1000 м, а на разрезе вдоль 
75о в.д. – и на  горизонтах 1000 и 2000 м. Идентификация и подсчет ми-
крогетеротрофов (инфузорий) осуществлены в нефиксированных про-
бах с использованием пеналовидных камер (Сорокин, 1980). Биомасса 
форм рассчитана исходя из численности и объёма клеток, определен-
ного приравнивания формы последних к соответствующим геометриче-
ским формам. В регионе АЧА собрано 477 проб, в основном регионе 
– 490. К анализу привлечены синхронно полученные в рейсах сведения 
о первичной продукции, продукции бактериопланктона и результаты об-
работки проб мезозоопланктона и данных учета антарктического криля. 
Методика сбора и обработки материалов по этим компонентам изложена 
в соответствующих главах. Материалы по АЧА переданы нам зав. лабо-
раторией теории антарктического криля АтлантНИРО В.А. Сушиным в 
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соответствии с договором о творческом сотрудничестве между лабора-
торией гидробиологии АзЧерНИРО и отделом сырьевых ресурсов Юж-
ного океана АтлантНИРО, предусматривавшим взаимный обмен всеми 
видами материалов по антарктическому планктону.

При анализе вертикального распределения инфузорий в регионе моря 
Содружества в сезон 1983/1984 гг. использованы первичные материалы 
океанографических наблюдений – данные по температуре воды, по ко-
торым нами рассчитано положение термоклина.

6.2.  Результаты и обсуждение

В сезон 1983/1984 гг. основная масса инфузорий в обоих регионах 
была представлена родом Strombidium и тинтиннидами, среди которых 
доминировали Cymatocylis spp.  и Epiplocylia spp.

Размер безраковинных инфузорий (длина максимальной оси сече-
ния) колебался в пределах 10-150 мкм, тинтиннид – 50-250 мкм. При 
этом отмечено различие в размерном составе инфузорий в различных 
модификациях антарктических вод. Это различие хорошо прослежи-
валось на примере АЧА. Ciliata в водах моря Уэделла, поступающих в 
район исследований с юга, были представлены преимущественно мел-
коразмерными формами (20–30 мкм) (рис. 74 А), в водах неритической 
зоны Антарктического полуострова – напротив  –  формами, имеющи-
ми размеры 40–50 мкм и более (рис. 74 Б).  В зоне смешения этих вод 
(вторичная фронтальная зона – ВФЗ) указанные размерные формы были 
представлены примерно одинаково (рис. 74 В). Кривая размерного ряда 
инфузорий из вод Антарктического циркумполярного течения – АЦТ, 

Рисунок 74. Размерный состав инфузорий в исследованных регионах в сезон 1983/1984 гг. А – 
воды моря Уэделла, B – воды шельфа Антарктического полуострова, C – воды ВФЗ, D – АЦТ, 
E – регион моря Содружества, декабрь 1983 г., F – регион моря Содружества, февраль 1984 г.



227

как и из ВФЗ, двухвершинная, однако её пики сдвинуты влево (рис. 74 
Г). Показательно, что размерный состав инфузорий из основного реги-
она наших исследований, характеризующийся явным преобладанием 
мелкоразмерных форм, в декабре практически не отличался от такового 
в водах моря Уэделла (рис. 74 Д), а в феврале преобладали формы еще 
меньшего размера (рис. 74 Е). Указанное сходство объясняется, очевид-
но, принадлежностью этих вод к одной широтной зоне и сходством со-
става планктона и продукционных процессов в пределах этой зоны во 
всех секторах Антарктики (Воронина, 1977).

Распределение инфузорий в исследованных регионах было чрезвы-
чайно неоднородным, что объясняется известными причинами – неод-
нородностью гидроструктуры (и в вертикальной, и в горизонтальной 

Рисунок 75. Вертикальное распределение на меридиональных разрезах в море Содружества в 
декабре 1983 г. (I) и феврале 1984 г. (II) численности (1, млн. кл.м-3), биомассы (2, мг.м-3) инфузо-
рий и положение сезонного термоклина (3, grad to).
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проекции), трофностью отдельных зон и смещенностью фаз сукцессии 
планктонных сообществ в целом во времени и пространстве.

В вертикальном распределении инфузорий, как и в случаях с другими 
компонентами планктона в регионе моря Содружества, отмечена связь 
между положением максимумов их концентрации и глубиной залегания 
сезонного термоклина (рис. 75). В большинстве случаев основная масса 
цилиат расположена в верхнем 10–25-метровом слое. Как и в случаях, 
например, с фитопланктоном (глава II), заглубление максимумов наблю-
далось либо в прибрежной зоне, что ассоциируется с опусканием шель-
фовых вод, либо в северной части региона, где вертикальная стратифи-
кация вод менее выражена или слой термоклина опускается на большие 
глубины, свидетельствуя тем самым о значительном вертикальном во-

Продолжение рисунка 75.
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дообмене. Максимумы концентраций простейших четко стратифициро-
ваны и приурочены к узким слоям вод, в связи с чем фиксировались, 
как правило, только на одном, реже – двух смежных, горизонтах отбора 
проб. 

Так, например, максимальные значения концентрации инфузорий в 
период первой съёмки на 63о40’ ю.ш. и 62o30’ в.д. (численность – 16 млн. 
кл..м-3 при биомассе 28,8 мг.м-3) располагались на 0 м, на глубине 9 м эти 
значения были ниже в 4 раза, а на глубине 17 м и глубже простейшие не 
обнаружены вовсе. В период второй съёмки максимум на 63о30’ ю.ш. и 
75o00’ в.д. (численность – 24 млн. кл..м-3, биомасса – 28,8 мг.м-3) зафикси-
рован на глубине 23 м; на смежных горизонтах простейших  не  найдено;  
максимум  на  68о00’ ю.ш. и 75o00’ в.д.  (кромка льда, залив Прюдс) (чис-
ленность – 6 млн. кл..м-3, биомасса 4803,2 мг.м-3) зафиксирован на глуби-
не 6 м; здесь же на смежном горизонте 11,5 м численность простейших 
составляла 16 млн. кл..м-3 при биомассе 12,8 мг.м-3, а на поверхностном 
горизонте – соответственно 10 млн. кл..м-3 и 4,0 мг.м-3; глубже, на глуби-
не 19,4 м инфузорий не найдено, а на глубине 38,8 м – вновь максимум 
(4 млн. кл..м-3 и 12,8 мг.м-3). На глубинах 100 м максимумы простейших 
чрезвычайно редки, их концентрации здесь обычно на порядок ниже, 
чем в верхнем 10-25-метровом слое. По данным наблюдений в регионе 
в сезон 1984/1985 гг. на глубинах 250 м инфузории единичны, а на 500 
м и более они не обнаружены. Приведенные значения численности и 
биомассы микрогетеротрофов в своем сочетании в определенной степе-
ни отражают их размерный (и – более абстрактно – таксономический) 
состав. Анализ данных по распределению простейших в горизонталь-
ной проекции с учетом выявленных особенностей их вертикального 
распределения позволяет получить представление о причинах образова-
ния ими агрегаций и – соответственно – судить о причинах временных 
колебаний в обилии инфузорий.

В АЧА при средней для региона биомассе инфузорий около 11,4 мг.м-3 

в слое 0–100 максимальные концентрации их зафиксированы в северной 
части региона – в водах АЦТ (рис. 76), где их численность в слое 0–100 
м достигала 1,64 млн. кл..м-3 и биомасса 77 мг.м-3; минимальные (до 25 
тыс. кл..м-3 и 25 мг.м-3) – в зонах наибольшего влияния вод моря Уэделла; 
к востоку от 40о з.д., где наблюдалось интенсивное меандрирование АЦТ 
и размывание ВФЗ, численность и биомасса цилиат были относительно 
высокими (до 0,5 млн. кл..м-3 и 45 мг.м-3 соответственно). Для региона в 
целом отмечено явное несогласование в пространстве максимумов кон-
центрации инфузорий и значений первичной продукции и продукции 
бактериопланктона.

В регионе моря Содружества в целом концентрация инфузорий и в 
декабре, и в феврале была в 1,5 раза выше, чем в АЧА, и составляли со-
ответственно в среднем для региона 18,3 и 16,2 мг.м-3 в фотическом слое. 
В отличие от АЧА, здесь наблюдалась большая согласованность между 
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их количественным распределением и значениями первичной продук-
ции и продукции бактериопланктона (рис. 77). Совпадение максимумов 
показателей у разных компонентов сообщества свидетельствует, безус-
ловно, об относительной устойчивости гидродинамических процессов 
в участках с глубокой изрезанностью ледовой кромки и прибрежной 
зоны, где она обусловлена топогенным эффектом. Проявление этого эф-
фекта наблюдалось в феврале в регионе моря Содружества с отступле-
нием кромки льда к материку (рис. 77). 

Биомасса инфузорий в этот период достигала почти 300 мг.м-3. Макси-
мумы концентраций инфузорий в декабре у ледовой кромки здесь (рис. 

Рисунок 76. Распределение инфузорий в АЧА; слой 0–100 м: а) численность тыс. кл.м-3; b) – био-
масса, мг.м-3. Условные обозначения: 1 – 0–10; 2 – 10–25; 3 – 25–50; 4 – 50–100; 5 – более 100 
тыс. кл.м-3 (мг.м-3).
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77) и в АЧА у островов, очевидно, объясняются тем же эффектом.  При 
сравнении обилия инфузорий в декабре и на соответствующей аквато-
рии в феврале в регионе моря Содружества хорошо видно его измене-
ние в сезонном плане: от 18,3 мг.м-3 в начале антарктического лета она 
снизилась к его середине (февраль) до 1,2 мг.м-3 (рис. 78). Судя по срав-
нительно высоким значениям уровня продукции фито- и бактериоплан-
ктона в зонах минимума обилия инфузорий здесь в феврале, указанная 
изменчивость в большей степени обусловлена динамическими причина-
ми – характерным для океанической зоны района переносом вод в вос-
точном направлении и постоянной трансформацией системы вихрей в 
поверхностном слое антарктической водной массы. (В среднем же для 
всей акватории региона в феврале биомасса инфузорий была на уровне 
предшествующего месяца наблюдений – декабря (16,2 мг.м-3 в фотиче-
ском слое).

В сезон 1984/1985 гг. (в феврале 1985 г.) общий уровень развития ми-
крозооплактона в регионе моря Содружества был выше, чем в соответ-
ствующий месяц 1984 г.: его средняя численность в слое 0–100 м со-
ставляла 0,9 млн. кл..м-3 (при колебаниях 0,1–3,5 млн. кл..м-3), средняя 
биомасса – 41 мг.м-3 (при колебаниях 0,9–175,0 мг.м-3). В распределении 
простейших на акватории региона (рис. 79) отмечены те же закономер-
ности: максимумы численности микрозоопланктёров приурочены пре-
имущественно к прибрежной или приледовой зоне, а максимумы био-
массы, кроме того, и к зоне Антарктической дивергенции, по существу, 
будучи сопряженными с максимумами сетного сестона, в основном 
представленного фитопланктоном и детритом. Примечательно и то, что 
это согласование в лучшей степени выражено при сопоставлении рас-
пределения микрозоопланктона с таковым сетного сестона без учета ми-
крозоопланктона. Безусловно, развитие микрогетеротрофов, знамену-
ющее последующую после максимума фитопланктона фазу сукцессии 
сообществ в целом, сопровождается образованием их агрегаций лишь 
при достаточно длительном существовании скоплений фитопланктона, 
которое возможно либо в затишных зонах прибрежья (кромки льда), 
либо в стационированных циркуляциях. 

Именно этим можно объяснить, в частности, резкое снижение оби-
лия простейших в открытых водах после отступления льда в основном 
регионе в феврале 1985 г., отсутствие связи между обилием микрогете-
ротрофов с одной стороны, и количественными характеристиками фито- 
и бактериопланктона в сезон 1983/1984 гг. (кстати, согласующиеся со 
спадом в обилии мезозоопланктона, см. главу V), чем в сезон 1984/1985 гг., 
– независимо от общего уровня в развитии фитопланктона в обоих слу-
чаях.

Здесь уместно напомнить, что в зонах максимумов простейших, об-
наруженных в Тихоокеанском секторе Антарктики (Мамаева, 1984), ав-
тором указывается на обилие фитопланктона, и, судя по приводимому 
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Рисунок 77. Распределение инфузорий (а), продукция бактериопланктона (b), первичная продук-
ция (c) в регионе моря Содружества в декабре 1983 г., фотический слой.
Условные обозначения: а: 1 – 0–1; 2 – 1–10; 3 – 10–100; 4 – более 100 мг.м-3; б: 1 – менее 15; 2 – 
15–30; 3 – 30–50; 4 – 50–100; 5 – более 100 мг С.м-2.день-1.

составу, последний находился на поздней фазе сукцессии. Такое сочета-
ние (обилия и поздней фазы сукцессии фитоценоза) возможно лишь при 
стационированных условиях.

Сопоставление полученных нами данных по АЧА и региону моря Со-
дружества с литературными данными показывает, что по таксономиче-
скому и размерному составу инфузорий исследованные регионы прин-
ципиальной сходны с регионами в Тихоокеанском секторе Антарктики. 
Различия в обилии инфузорий в разных регионах, безусловно, объяс-
няются конкретными для каждого случая стечениями обстоятельств в 
момент наблюдения, которые в свою очередь определяются условиями 
среды, трофностью вод, фазой сукцессии сообщества в целом и т.д. Раз-
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Рис. 78. Распределение инфузорий (а), продукции бактериопланктона (b), первичной продукции 
(c) в регионе моря Содружества в феврале 1984 г.; фотический слой.
Условные обозначения: а и b – те же, что и на рисунке 77; c: 1 – менее 25; 2 – 25–50; 3 – 50–100; 
4 – 100–150; 5 – более 150 мг С.м-2.день-1.
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Рисунок 79. Распределение в регионе моря Содружества (слой 0–100 м) инфузорий (слева, а – 
численность, b – биомасса) и биомассы сетного сестона (справа, А – без учета макрозоопланкто-
на (преимущественно криль), В – с учетом макрозоопланктона по А.И. Гайдамаку (Бибик, 1985).
Условные обозначения: – для инфузорий: численность (млн. кл.м-3) – 1 – менее 0,15; 2 – 0,15–0,5; 
3 – 0,5–1,0; 4 – 1,0–2,0; 5 – 2,0–3,0; 6 – более 3,0; 7 – кромка льда; биомасса (мг.м-3) – 1 – менее 5; 
2 – 5–10; 3 – 10–20; 4 – 20–50; 5 – 50-100; 6 – более 100; 7 – кромка льда; 
– для сетного сестона (мг.м-3): 1 – менее 50; 2 – 50–100; 3 – 100–200; 4 – 200–500; 5 – 500–1000; 
6 – 1000–2000; 7 – более 2000.

личия этих условий, в частности, в наших регионах в период исследова-
ний отразились, естественно, и на других компонентах, и прежде всего 
– на компонентах с коротким жизненным циклом (в связи с большей 
вариабельностью в темпах их воспроизводства и – соответственно – в 
обилии). Из таблицы 30 (глава IX), где представлены осредненные для 
региона данные по обилию изученных нами компонентов, сообщества 
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фито – бактерио – микрозоопланктона, если их рассматривать в един-
стве, находились в них на разных фазах сукцессии. В АЧА измеренные 
значения первичной продукции и продукции бактериопланктона были 
соответственно в 6 и 4 раза выше, а количество инфузорий – в 1,5 раза 
ниже, чем в регионе моря Содружества. По обилию мезозоопланктона 
последний уступал региону АЧА в 3 раза, а по обилию криля – превосхо-
дил более чем в 3 раза. Указанные различия и определили разную функ-
циональную роль инфузорий в сравниваемых сообществах (глава IX). 

Тем не менее, как мы видели, для всех исследованных регионов Ан-
тарктики, включая Тихоокеанский, просматривается общность в зако-
номерностях распределения и образования максимумов обилия у гете-
ротрофов, обусловленные, несомненно, общностью описанных нами 
причин, определяющих их распределение и обилие. По уровню разви-
тия инфузорий исследованные нами регионы вполне сопоставимы с та-
кими продуктивными районами, как Берингово море (Мамаева, 1983), 
зона экваториальной дивергенции в Тихом океане (Туманцева, Сорокин, 
1975), океаническая зона Перуанского апвеллинга (Туманцева, 1980), 
где функциональная роль простейших в планктонных сообществах, по 
заключению указанных авторов, велика. Это позволяет делать соответ-
ствующий предварительный вывод о значимости микрогетеротрофов и 
в сообществах планктона антарктической зоны.

Таким образом, по составу и уровню развития микрозоопланктона 
разные регионы антарктической зоны сходны. Среди инфузорий доми-
нируют тинтинниды и представители рода Strombidium. Средние зна-
чения биомассы в исследованных нами регионах составляли 11,4–18,3 
мг.м-3.

Уровень развития инфузорий обусловлен рядом связанных факторов 
– стратифицированностью вод, их трофностью и фазой сукцессии сооб-
ществ. Обилие простейших возможно в зонах аккумуляции фитоплан-
ктона и на поздней фазе его сукцессии.

По обилию инфузорий исследованные регионы сопоставимы с из-
вестными продуктивными регионами океана, что свидетельствует о 
большой значимости простейших в антарктических планктонных сооб-
ществах.
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ГЛАВА VII. ВЗВЕШЕННОЕ ОРГАНИЧЕСКОЕ ВЕЩЕСТВО: 
СОДЕРЖАНИЕ, РАСПРЕДЕЛЕНИЕ, ИНТЕНСИВНОСТЬ 

ОБРАЗОВАНИЯ

Учитывая существующие различия в терминологии, поясним, что 
под взвешенным органическим веществом (ВОВ) мы понимаем органи-
ческую часть общей взвеси (ОВ). Последняя в нашем случае представ-
ляет мелкую фракцию сестона, полученную при отделении его крупной 
фракции, состоящей в основном из мезо- и микрозопланктонных жи-
вотных, с помощью газа № 68, имеющего размер ячеи 76 мкм. Таким 
образом, в нашем случае ВОВ преимущественно представлено орга-
ническим веществом детрита, фито-бактерио- и микрозоопланктона. 
Общеизвестно преобладание биокосного органического вещества над 
планктонной фракцией сестона. Доля детритной органики в ВОВ зави-
сит от трофности вод. В морских водах она составляет 80–99% и более 
(Сущеня, 1961; Сущеня, Финенко, 1966; Самышев, 1968 и др.). Лишь в 
момент «цветения» водоросли могут составлять почти 100% биогенной 
части взвеси (Финенко, 1971).

Являясь «основным компонентом экосистемы» (Odum, De la Crus, 
1963), детрит остается до сих пор наименее изученным во многих от-
ношениях. Это объясняется прежде всего отсутствием простых и на-
дежных методов его сбора и количественного определения. Каждый из 
применяющихся в настоящ ее время методов учета детрита имеет свой 
недостаток, в связи с чем результаты его определений разными автора-
ми, использовавшими разные методы, порой трудно сопоставимы. Так, 
например, концентрация сестона в мезотрофном оз. Нарочь, определен-
ная по пробам, полученным сепарацией с помощью суперцентрифуги, 
оказалась на 50% заниженной по сравнению с его концентрацией, опре-
деленной гравиметрическим методом (Остапеня, 1979). На возможность 
получения искаженных данных о ВОВ в пробах отсепарированной взве-
си в результате разрушения структуры её биологических компонентов 
указывал ранее и А.П. Лисицын (1956). Содержание Сорг. во взвеси 
Атлантического океана, собранной на слой уплотненного стеклянного 
порошка, оказалось в 3–4 раза большим, чем по определениям в сепа-
рационных пробах (в обоих случаях определение Сорг. велись хими-
ко-аналитическим видоизмененным методом Кноппа), а содержание 
микроскопических органических частиц размером более 1 мкм, задер-
живаемых мембранными фильтрами с размером пор 0,4–1 мкм даже без 
учета частиц размером менее 1 мкм, вмываемых в поры фильтра (при 
кольматаже), и изученных микроскопическим способом, оказалось не-
сравненно большим, чем количество органического вещества учтенное 
по Сорг. при химическом анализе фильтрационных проб (Емельянов, Ро-
манкевич, 1979). При этом отмечено и существенное различие в схемах 
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распределения органического вещества, изученных разными способами. 
Сходство карт имело самый общий характер: и в том, и в другом случа-
ях «проявились» наиболее продуктивные приконтинентальные районы. 
Аналогично существенные различия в результатах определения органи-
ческого вещества разными методами в антарктических водах установ-
лено и нами (см. далее). Выявленные различия, связанные с недоучетом 
именно микроскопических органических частиц, очевидно, составляю-
щих наибольшую часть детрита, дают основание ставить под сомнение 
существующие представления об интенсивной трансформации послед-
него с переходом его в раствор, особенно в антарктических водах, где 
этот процесс замедлен рядом причин – низкой температурой, слабой 
обсемененностью бактериями частиц детрита (более 80% последних не 
агрегированы и не прикреплены к частицам детрита) (Wiebe, Pomeroy, 
1972) (цитир. по А.П. Остапене, 1979). Несомненно, что большую часть 
этой органики составляет биохимически устойчивая взвешенная фрак-
ция гумуса планктонного происхождения (Скопинцев, 1961). Вместе с 
тем ряд данных свидетельствует о замедлении процессов трансформа-
ции отмершего планктона при пониженных температурах. Как следует 
из результатов опытов, если при 20 оС убыль органических компонентов 
в веществе отмершего планктона в течение месяца составила около 60%, 
а в последующие 5,5 мес. – 77% от исходного количества (Скопинцев, 
1979), то при 6 оС этот процесс происходил со скоростью вдвое меньшей 
(Бикбулатова и др., 1979). Исследованиями в тропических водах уста-
новлено, что нестойкое органическое вещество в верхнем слое тропиче-
ских вод при 30оС разлагается довольно быстро – за 1,5 суток, в то время 
как на глубинах 1500 и 3000 м при 2–3 оС этот процесс длителен – от 27 
до 150 суток (Финенко, 1971; Финенко, Остапеня, 1971). Авторы при-
шли к выводу, что даже на больших глубинах содержится значительное 
количество окисляемого органического вещества. Высокое содержание 
легко гидролизуемых веществ в осадках хребта Кергелен (Сорг. – 25,9–
34%, количество углеводов в Сорг. – 67,9–75,8%) (Спиридонов, Трибрат, 
1977), также свидетельствует о том, что поступающее на дно (глубины 
до 250 м и более) органическое вещество имеет слабо преобразованный 
вид. Приведенные примеры позволяют считать справедливым выше вы-
сказанное предположение о более замедленном процессе трансформа-
ции детрита в условиях Антарктики и, соответственно, о большей, чем в 
низких широтах океана доле ВОВ легко окисляемой фракции. 

Исследования взвеси антарктических вод проведены преимуществен-
но в связи с вопросами геологии. В Индоокеанском секторе Антарктики 
эти исследования осуществлены в широком плане в ходе реализации про-
граммы МГГ в 1957–1959 гг. (Лисицын, 1960, 1961, 1964 и др.). Изучение 
органической фракции при этом производилось химико-аналитическим 
методом по пробам, полученным сепарированием. Среднее содержание 
органического углерода во взвеси составило 8,6% при колебаниях от 0,4 
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до 18,84% (в пересчете на беззольное органическое вещество – соответ-
ственно – 17,34% и 0,8–37,68%) (Лисицын, 1964) (содержание углерода 
в органическом веществе планктонного происхождения равно 50% (Ско-
пинцев, 1950)). По нашим данным,  полученным  в  начале 80-х годов 
методом сухого сожжения взвеси, собранной на мембранные фильтры 
(Самышев, 1983 д), содержание ВОВ во взвеси Индоокеанского сектора 
Антарктики оказалось большим – в разные годы в среднем в 3–4 раза. Со-
ответственно большими были и концентрации ВОВ. О возможных при-
чинах методического плана, обусловивших эти различия, сказано ранее. 
Кроме того, не исключено, что определенный вклад в эти различия внесли 
различия в уровне развития планктона в разные годы исследований. Как 
показали наши исследования (см. далее), содержание ВОВ существенно 
изменяется в течение летнего сезона. В связи с этим сопоставление дан-
ных без учета сезона сбора материалов также некорректно. 

Принимая во внимание важность количественного учета ВОВ для по-
лучения более полного представления о структуре и функционировании 
планктонных сообществ, в ходе комплексных исследований в регионе 
моря Содружества нами в течение ряда лет были выполнены сбор и об-
работка взвеси. Эти исследования осуществлены синхронно с другими 
видами исследований и проводились в основном по единой методике, 
что позволило, с одной стороны, получить в разные сроки сравнимый 
ряд данных, с другой – интерпретировать их в функциональной связи с 
данными об основных компонентах планктона. 

7.1.  Материал и методика

Основные материалы получены нами при выполнении макромас-
штабных съёмок в регионе в марте 19771, январе 1980, феврале 1981, 
декабре 1982 – январе 1983 гг. и феврале 1985. Содержание ВОВ в 1977 
г. изучалось по сборам взвеси на насыпные фильтры (сульфат бария, на-
несенный на беззольные мембранные фильтры «Сынпор» № 2 с порами 
в 2,5 мкм), в последующем – по её сборам непосредственно на пред-
варительно взвешенные фильтры «Сынпор» № 4 с порами в 0,82 мкм 
(обычно с фильтрацией воды до кольматажа) – из стандартных горизон-
тов – 0, 10, 25, 50 и 100 м – в 1980 – 1982/1983 гг., а в 1985 г., – кроме 
того, в горизонтах 200 и 500 м, в 1982/1983 гг. и 1985 г. на разрезах вдоль 
75о – еще и на глубинах 1000 и 2000 м. В 1980 – 1982/1983 гг. на стан-
циях, где изучались первичная продукция, бактерио- и микрозооплан-
ктон, пробы воды для отделения взвеси в фотическом слое отбирались 
из тех же батометров, т.е. горизонтов, соответствующих 100, 50, 25, 10 
и 1% освещенности на поверхности; дополнительно брались пробы с 
горизонта 100 м. ВОВ с насыпных фильтров определялось методом ио-
датного окисления (Карзинкин, Тарковская, 1962). ВОВ с мембранных 
1 В 1977 г. взвесь собрана лишь на разрезе вдоль 75о в.д.
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фильтров изучалось методом сухого сожжения в муфельной печи при 
900 оС. Вес взвеси определялся по разнице между начальным и конеч-
ным весом фильтра, количество ВОВ – по разнице между весом взвеси 
и весом золы после сожжения пробы. (Контрольными определениями в 
фильтрах не обнаружен зольный остаток, который следовало бы учесть 
в расчетах). Все взвешивания осуществлены на одних и тех же аналити-
ческих весах с точностью 0,1 мг.

К анализу привлечены также данные по определениям органическо-
го вещества в регионе в сезон 1983/1984 гг. В 180-ом рейсе НПС «Фи-
олент» Сорг. определен И.Н. Трибрат бихроматным окислением проб, 
собранных на насыпной (стекло) фильтр (Бибик, 1984). При определе-
нии нами органического вещества по параллельным сборам в этом рейсе 
непосредственно на мембранный фильтр методом сухого сожжения (48 
проб) выявлены различия в результатах: в первом случае значения ВОВ 
были ниже, чем во втором, в среднем в 3 раза. Соответственно скор-
ректированные средние значения по двум съёмкам (в декабре 1983 г. и 
феврале 1984 г.) взяты нами и для последующего анализа.

Определения ВОВ сделаны в общей сложности по 1150 пробам.

7.2.  Результаты и обсуждение

Поскольку изучение ВОВ в марте 1977 г. осуществлено по пробам, 
полученным только на насыпные фильтры, результаты этих определе-
ний мы рассматриваем отдельно. Как видно из рисунка 80, содержание 
ВОВ в разных участках 100-метровой толщи вод колебалась в широких 
пределах. Крайние значения составляли 0,6–4,1 мг.л-1, средневзвешенная 
для слоя 0-100 м на разрезе составила 1,54 мг.л-1 (сухого органического 
вещества). Его распределению в общем свойственны те же черты, что 
и фито- и зоопланктону: на части разреза максимумы расположены над 
слоем скачка, а в зоне дивергенции (63о ю.ш.) и в северной части разреза 
они простираются до глубины 100 м (ср. с вертикальным распределени-
ем фито-бактерио- и микрозоопланктона обычно в этой части региона). 
При сопоставлении рисунка с картой в период исследований фитоплан-
ктона (рис. 31 а) и зоопланктона (рис. 60) между ВОВ и этими компонен-
тами планктона не выявлено четкой связи, особенно с первым. Несмо-
тря на обилие фитопланктона в южной части разреза, содержание ВОВ 
здесь не превышало 1,6 мг.л-1 (максимум на глубине 50 м). Максимумы 
ВОВ на «пустынных (по обилию водорослей) пространствах севернее 
этой части региона, согласующиеся с положением максимумов зооплан-
ктона, естественно, не являются только производными последних (кон-
центрации ВОВ в 20 раз превышали концентрации самих животных в 
максимумах). Все внешние признаки (характер распределения, время 
сезона, даже  указанное  согласование  максимумов ВОВ и  зооплан-
ктона) свидетельствует о том, что максимумы ВОВ зафиксированы на 
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наиболее поздней фазе сукцессии планктона в целом, а сами они – суть 
в первую очередь прежних максимумов фитопланктона и во вторую – 
связанных с ними максимумов гетеротрофов. Чрезвычайно важным при 
этом является как продолжительное существование следов-максимумов 
планктона в виде ВОВ, тем более расположенных в поверхностных во-
дах, так и высокие в целом его концентрации в этих максимумах, сви-
детельствующие, с одной стороны, о невысоком темпе трансформации 
ВОВ в антарктических водах по ранее указанным нами причинам, с 
другой – о возможном проникновении его на большие глубины в сла-
бо трансформированном виде. Учитывая примененный в 1977 г. способ 
сбора взвеси, при котором возможна сорбция растворенных и коллоид-
ных органических частиц частицами сульфата бария (Романкевич, Лю-
царев, 1980), можно было бы предположить и возможность в связи с 
этим завышения значений ВОВ. Однако результаты исследований ВОВ 
иными методами в последующие годы оказались сопоставимыми с дан-
ными, полученными в рассмотренном году.

Концентрация ВОВ по определениям методом сухого сожжения проб 
в 1980–1983 и 1985 гг., при различиях крайних значений в частных слу-
чаях более чем на порядок, в среднем оказались, с одной стороны – срав-
нимыми, с другой – различия этих средних оказались логично сопря-
женными со сроками наблюдений, что ассоциируется с сезонным ходом 
продукционно-деструкционных процессов в пелагиали. В этом плане 
наиболее сопоставимыми являются данные по 1980, 1981 и 1982/1983 
гг. наблюдений, когда в регионе не отмечено аномалий в уровне разви-
тия компонентов планктона (и прежде всего – фитопланктона), в связи 
с чем концентрации ВОВ, определенные в разные месяцы указанных 
лет, с известным приближением можно отнести к разным срокам одного 
летнего сезона.

Рисунок 80. Распределение ВОВ на меридиональном разрезе вдоль 75о в.д. 11–17 марта 1977 г. 
(мг.л-1 сухого органического вещества).
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В декабре 1982 – январе 1983 гг. (сроки съёмки 20.XII – 14.I), т.е. в на-
чале вегетационного периода, средняя концентрация ВОВ в регионе для 
слоя 0–100 м составила 1,4 мг.л-1 (сухого органического вещества) при 
колебаниях на отдельных станциях (для 100-метрового слоя) в пределах 
0,4–5,2 мг.л-1, а доля ВОВ от сухого веса ОВ составила в среднем 64% 
при колебаниях на станциях от 33 до 88% (рис. 81, 3).

В январе 1980 г. (1–26.I), в середине вегетационного периода, коли-
чество ВОВ в 100-метровом слое было несколько большим и составило 
в среднем 1,95 мг.л-1при колебаниях на станциях в сравнительно узких 
пределах – 1,1–3,6 мг.л-1и среднем содержании его в ОВ 46% при колеба-
ниях от 30 до 90% (рис. 81, 1).

Наконец, в феврале 1981 г. (1.II–7.III), во второй половине вегетаци-
онного периода, концентрация ВОВ в сравнении с таковой в его начале 
возросла более чем втрое, составив в среднем для слоя 0–100 м 4,29 мг.л-1 
при колебаниях на станциях в пределах 1,9–6,2 мг.л-1 и среднем содержа-
нии ВОВ в ОВ 64% при колебаниях от 50 до 76% (рис. 81, 2).

Как видим, по наблюдениям в разные годы от начала к концу сезона 
выявляется ощутимое накопление ОВ и ВОВ в водах региона. Анало-
гичное явление установлено и по наблюдениям в один сезон 1983/1984 
гг. (Бибик, 1984). По скорректированным нами результатам в декабре 
1983 г. (2–24.XII) средняя концентрация ВОВ в регионе составила 0,48 
мг.л-1, а в феврале 1984 г. (2–26. XII) – 0,96 мг.л-1.

Сравнительно высоким было содержание ВОВ в регионе и в феврале 
1985 г. (5–22.II). Причем средние значения его концентрации для слоя 
0–100 и 0–500 м были сходными – 1,7 мг.л-1. В первом случае пределы ко-
лебаний на станциях составили 0,3–3,5 мг.л-1, во втором – 0,4–2,3 мг.л-1. 
Доля ВОВ и ОВ в слое 0–100 м составила в среднем 37% при колебаниях 
на станциях от 29 до 81%, а в слое 0-500 м эти значения были равны со-
ответственно 60% и 35–80% (рис. 82). 

Характерное для всех лет наблюдений мозаичное распределение ВОВ 
на акватории региона оказывается в разной степени связанным в разные 
годы с распределением тех или иных компонентов планктона. При со-
поставлении схем горизонтального распределения в 1980–1982/1983 гг. 
в слое 0–100 м фитопланктона (рис. 31) и мезозоопланктона (рис. 60) со 
схемами распределения ВОВ (рис. 81) в большинстве случаев не выяв-
лено хорошего согласования, лишь для схем распределения ВОВ и фи-
топланктона в 1981 и 1982/1983 гг.  отмечена некоторая общность. То же 
можно сказать и в отношении схем вертикального распределения ВОВ и 
фитопланктона для этих лет в пределах 100-метрового слоя (ср. рис. 83 
и рис. 35). Вместе с тем, как видно из рис. 83, вертикальное распределе-
ние ВОВ на меридиональных разрезах по своему характеру в принципе 
имеет много общего с таковым фитопланктона. Более лучшее согласова-
ние между распределением ВОВ и компонентами нанно- и микроплан-
ктона в эти годы, как было отмечено ранее (глава IV), наблюдалось в 
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Рисунок 81. Распределение ВОВ (мг.л-1 сухого вещества, слева и % от общей взвеси, справа) в 
слое 0–100 м в январе 1980 г. (1), в феврале 1981 г. (2) и в декабре 1982 г.-январе 1983 г. (3). 
Условные обозначения: 1 a – 3 a: 1 – менее 1,5; 2 – 1,5–2; 3 – 2,0–2,5; 4 – 2,5–3,0; 5 – более 3,0; 
6 – кромка льда. 1 б – 3 б: 1 – менее 40; 2 – 40–50; 3 – 50–60; 4 – 60–70; 5 – более 70; 6 – кромка 
льда.
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Рисунок 82. Распределение ВОВ (а, мг.л-1 сухого вещества), ОВ (б, мг.л-1 сухого вещества) и доли 
ВОВ в ОВ (в, в %) в слое 0–100 м (слева) и в слое 0–500 м (справа) в феврале 1985 г.
Обозначения те же, что и на рисунке 81.

верхнем, фотическом слое вод (рис. 45–47). Очень хорошо согласуются 
схемы распределения ВОВ и в слое 0–100 м, и в слое 0–500 м со схемой 
распределения инфузорий в слое 0–100 м по данным наблюдений в 1985 г. 
(рис. 82 и рис. 79). Интересным в схеме распределения абсолютных и 
относительных величин ВОВ в 1985 г. (и в слое 0–100 м, и в слое 0–500 
м) является четкое проявление линии Антарктической дивергенции ми-
нимальными значениями. Для всех схем распределения концентрации 
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ВОВ характерно их согласование со схемами распределения относи-
тельного содержания ВОВ в ОВ. Всё изложенное не оставляет сомнений 
в преимущественной связи между количеством и распределением ВОВ, 
и количеством и распределением компонентов планктона.

Разная степень согласования максимумов ВОВ с максимумами план-
ктона в определенной мере характеризует и его «возраст», т.е. разную 
степень трансформации. В целом, высокий уровень концентрации ВОВ, 
несомненно, обусловлен высоким содержанием в воде его гумифици-
рованных фракций, отличающихся высокой биохимической устойчиво-
стью (за счет них создается высокая фоновая концентрация). Максимумы 
ВОВ, представляющие собой унаследованные максимумы планктёров 

Рисунок 83. Вертикальное распределение ВОВ (а, мг.л-1 сухого вещества), ОВ (b, мг.л-1 сухого 
веса) и доли ВОВ и ОВ (c, в %) в слое 0–100 м (слева) и в слое 0–500 м (справа) в феврале 1985 
г. Обозначения те же, что и на рисунке 81.
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(следы-максимумы), существуют довольно длительное время в толще 
воды, не распадаясь, и обнаруживаются даже на глубинах 1000 и 2000 
м (рис. 84, 85). Как и в случае с фито-, бактерио- и микрозоопланкто-
ном, более интенсивное погружение их летом, когда на большей части 
акватории выражен слой пикноклина, происходит в южной и северной 
частях региона. В первом случае это явление ассоциируется с опуска-
нием шельфовых вод, во втором – с опусканием и размывом пикнокли-
на. Нами отмечено, что в зоне шельфа эти максимумы могут достигать 
дна: при попытке отбора здесь пробы у самой поверхности дна (февраль 
1985 г.), случайно захваченная батометром с грунта осажденная взвесь 
по относительному содержанию в ней ВОВ практически не отличалась 
от таковой в максимуме, расположенном над этим участком на глубине 
500 м (в обоих случаях содержание ВОВ составляло около 60%). Ха-
рактерным для «старого» детрита является снижением доли в ней ми-
неральной фракции, связанной, очевидно, как с растворением, прежде 
всего, кремниевых оболочек диатомей), так и с вымыванием органики 
из клеток, в результате чего более тяжелые оболочки скорее погружа-
ются в глубины, чем органическая фракция. Это предположение под-
тверждается отмеченными ранее изменениями зольности ОВ в течение 
сезона и с глубиной. Более низкие средние значения её (36%) в начале 
и конце летнего сезона и, напротив, более высокие (54%) в середине 
лета согласуются с сезонным ходом вегетации в районе в целом. Повы-
шение зольности ОВ в середине лета следует рассматривать как резуль-
тат пополнения его за счет развития планктона, и прежде всего – диато-
мовых водорослей. Тенденция снижения зольности ОВ с глубиной по 
мере старения детрита хорошо проявляется как в различиях её величин 
в среднем для слоя 0–100 и 0–500 м на всей акватории, так и в её изме-
нениях по глубине на рассмотренных разрезах вдоль 75о в.д. В расчете 
на 100-метровый слой содержание минеральной фракции в ОВ на всей 
акватории в 1,5 раза было большим, чем в расчете на слой 0–500 м (со-
ответственно 63 и 40%). На разрезе вдоль 75о в.д. в начале января 1983 г. 
(рис. 84) на глубинах 1000 и 2000 м при сходных средних концентрациях 
ВОВ (1,5 мг.л-1, с колебаниями от 0 до 4,3 мг.л-1) зольность ОВ составила 
соответственно 22 и 30% (при колебаниях в первом случае от 5 до 47%, 
во втором – от 5 до 100%). На разрезе вдоль 75о в.д. в середине февраля 
1985 г. (рис. 85) на этих глубинах при среднем содержании ВОВ 1,0 и 1,5 
мг.л-1 соответственно (при колебаниях на глубине 1000 м от 0 до 2,0 мг.л-

1, а на глубине 2000 м – от 0,5 до 2,0 мг.л-1) средние значения зольности 
составили соответственно 55 и 40% (при колебаниях в первом случае от 
16 до 100%, во втором – от 13 до 61%).

Содержание ВОВ в водах региона, как показывают приведенные 
выше данные, испытывают существенные межгодовые изменения. Бо-
лее чем в 3–4 раза низкие значения его концентрации в 1983/1984 гг. в 
сравнении с количеством ВОВ в соответствующие сроки наблюдений 
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в другие годы хорошо согласуются с изложенными ранее представле-
ниями об интенсивности сноса в океаническую зону развивающегося 
планктона в этот сезон составляющими течений (главы I, II, VI, V, раз-
дел 1). Таким образом, и в этом аспекте усматривается сопряженность 
количества ВОВ с количеством планктона в регионе. Последний при-
мер иллюстрирует важность динамических факторов (в данном случае 
– развития системы стационированных циркуляций, способствующих 
аккумуляции компонентов сестона) в пополнении ВОВ. Полученные 
данные о концентрации ВОВ в разные сроки летнего сезона с учетом 
знаний об океанографических условиях и структуре планктонных сооб-
ществ позволяют произвести ориентировочные расчеты интенсивности 
его пополнения в разные годы и с известным приближением судить об 
уровне продукции его основного источника – фитопланктона. При этом 
естественен ряд допущений. В частности, принято, что:

1) за рассматриваемые отрезки сезонного времени (13, 36 и 60 суток) 
пополнение ВОВ происходит за счет фитопланктона и гетеротрофов 
(бактерий, простейших, мезо- и макропланктона),  2) основной вклад 
в зольность ОВ вносят диатомовые водоросли (содержание золы в них 
60% (Серенков, Барашков, 1955)): зольностью гетеротрофов, уступа-
ющей зольности диатомовых более чем на порядок (Самышев, 1970), 
можно пренебречь; 3) долей живой фракции в ВОВ, составлявшей не 
более 2–3%, также можно пренебречь; 4) убыль минеральных фракций 
по интенсивности сходна у всех компонентов сестона.

Рисунок 84. Вертикальное распределение ВОВ (А), ОВ (В) и относительного значения ВОВ в ОВ 
(С ) на меридиональном разрезе вдоль 75о в.д. в начале января 1983 г. (съёмка в сезон 1982,1983 гг.).
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Рисунок 85. Вертикальное распределение ВОВ (А), ОВ (Б) и относительного значения ВОВ в ОВ 
(В) на меридиональном разрезе вдоль 75о в.д. в середине февраля 1985 г. (съёмка 5-22 февраля 
1985 г.).

Расчеты осуществлены для трех интервалов сезонного времени по 
данным сравнимых смежных пар съёмок (табл. 29). Все величины ВОВ 
выражены в количестве углерода. Учитывая приближенный характер 
значений, последние приводятся округленно. Ход расчета проиллюстри-
руем на примере для 1-ой пары съёмок.

Суммарное пополнение ВОВ за 13 суток составило:
(92,5 – 70) .103 мгС.м-2 = 22,5.103 мгС.м-2

Пополнение за одни сутки равно:
22,5.103 мгС.м-2 / 13 суток = 1730 мгС.м-2.сутки-1

При средней зольности взвеси 48% (средняя значений в начале и в 
конце сроков наблюдений) вклад фитопланктона в пополнении ВОВ со-
ставляет 75%, гетеротрофов – 25%, т.е. 1300 и 430 мгС.м-2.сутки-1 соот-
ветственно.

Как видно из хода расчетов, нами не учтена ассимилированная часть 
потребленного гетеротрофами фитопланктона, на величину которой не-
обходимо увеличить результат расчета пополнения ВОВ для получения 
общей продукции водорослей. Однако, модели (глава III). Это даёт осно-
вание считать их близкими к реальным.

В полученных расчетных данных обращает на себя внимание боль-
шая доля вклада ВОВ гетеротрофов. Однако, во-первых, при изучении 
микрозоопланктона нами не учтена еще одна чрезвычайно массовая 
группа протозойного планктона – зоофлагелляты, роль которых в со-
обществах может быть не менее значимой, чем роль инфузорий (Соро-
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кин, 1979), во-вторых, значитель-
ное пополнение ВОВ органикой 
животного происхождения летом, 
естественно и в связи с линькой ра-
кообразных и гибелью отнерестив-
шихся мезо- и макропланктёров. 
Наконец, некоторое завышение 
вклада гетеротрофов может быть 
связано с занижением роли диато-
мей из-за принятого допущения о 
невысокой интенсивности сниже-
ния зольности у отмерших клеток 
водорослей.

Таким образом, антарктические 
воды характеризуются высоким со-
держанием ВОВ, обусловленным 
значительным его продуцировани-
ем в вегетационный период и за-
медленном темпе трансформации.  
Одним из аспектов его реализа-
ции является интенсивное разви-
тие донной фауны (по   принципу   
унаследованности  (Романкевич, 
1971)). 

И, действительно, наряду с эн-
демизмом и полимиксностью для 
донной фауны Антарктики харак-
терно обилие (Колтун, 1969). В 
самых верхних горизонтах субли-
торали (до 50 м) биомасса бентоса 
достигает 2–3 кг.м-2, на остальной 
части шельфа – до глубины 500 
м – она в среднем также высока 
(450–500 г.м-2), превышая биомассу 
на сходных глубинах в других рай-
онах Мирового океана. Высокие 
значения биомассы донной фауны 
обусловлены интенсивным разви-
тием сестонофагов – губок, мша-
нок, асцидий, на долю которых 
приходится более 60% общей био-
массы бентоса. Глубже, до 1000 м, 
биомасса бентоса, снижаясь, сход-
на в её величиной в других райо-
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нах Мирового океана. Второй аспект реализации избыточного органи-
ческого вещества антарктических вод Ю.И. Сорокин (1971 а,б) видит в 
подпитке им тропических вод (об этом см. в главе IV).

Итак, антарктические воды характеризуются высоким содержанием 
ВОВ, обусловленным интенсивным продуцирование его в летний сезон 
и замедленным процессом трансформации.

Отличия в оценке органического вещества в антарктических водах, 
как и в других регионах, обусловлены различиями в примененных нами 
и другими авторами методах его учета.

Пространственная и временная изменчивость количества ВОВ в Ан-
тарктике сопряжено с таковой количества планктона и прежде всего – 
диатомового фитопланктона.

Обилие ВОВ в антарктических водах имеет своим следствием обиль-
ное развитие специфической донной фауны. Наличие значительного не-
использованного резерва ВОВ в антарктических водах свидетельствует 
о реальности существующего предположения (Сорокин, 1971 а) о воз-
можности использования его сообществами более низких широт.
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ГЛАВА VIII. САЛЬПЫ

8.1.  Влияние океанографических условий на распределение сальп

Антарктическая экосистема весьма чувствительна к негативным воз-
действиям антропогенных и естественных факторов. Хищническое ис-
требление китов в ХХ веке не привело к ожидавшемуся возрастанию 
обилия криля. Пищевую нишу крупных усатых китов заняли мелкораз-
мерные конкуренты – пингвины, рыбы, головоногие, тюлени-крабоеды, 
мелкие киты (Минке). При этом, по ориентировочным расчетам (Laws, 
1985а), объем выедаемого количества криля последними превысил сум-
марный рацион китов в прошлом (при их обилии) более чем в 2 раза. 
По оценкам экспертов (Mikhalev, 2019) восстановление запасов китов 
(да и то не всех видов) может произойти (при благоприятных условиях) 
лишь через 50–100 лет. Промысел пелагических рыб и криля в отдель-
ных районах ареала последнего из-за ограниченности объема их вылова 
вряд ли имел и имеет в настоящее время негативные последствия для 
экосистемы в целом. 

Межгодовые флуктуации в обилии криля обусловлены главным об-
разом успехом пополнения его популяции (в случае нереста рачков 
над мелководьями) и интенсивностью механического выноса личинок 
и взрослых животных из основы ареала течениями при интенсифика-
ции меридиональных процессов. Последнее так же определяет обилие 
и других компонентов планктона (в т.ч. фито- и мезозоопланктона) (Са-
мышев, 1991, Samyshev, 2002). Наблюдающиеся в последние 50 лет су-
щественные колебания в размере популяции криля и его потребителей 
связываются с климатическими колебаниями, происходящими в выде-
ленных 6 областях трех секторов Южного океана несинхронно, а по-
рой характеризующихся «противоположными знаками направленности 
процессов» (Масленников, 2003). Ситуация усугубляется нарастающим 
с 70-х годов прошлого века и по настоящее время проникновением в 
высокие широты южного полушария сальп и их способностью обра-
зовывать большие скопления (Harbison, Gilmer, 1976; Andersen, 1985; 
Minkina et al., 1999; Самышев, 2000 a, 2000 б; Ломакин, Самышев, 2004; 
Pakhomov et al., 2002, 2006; Flores et al., 2012, Groeneveld et al., 2020; 
Luo et al., 2022). Инвазия желетелого планктонного организма – сальпы 
Salpa thompsoni Foxton – в основу ареала криля южнее 60о ю.ш., сопро-
вождается катастрофическим возрастанием ее численности. Последнее 
вызывает законную тревогу, поскольку пищевая активность туникат вы-
сока, а пищевые спектры этих объектов совпадают, т.е. сальпы являются 
пищевыми конкурентами как криля, так и мезозоопланктона.

По нашим наблюдениям в 1997 г. в водах, примыкающих к традици-
онному району промысла криля у Южных Оркнейских островов, кон-
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центрация сальп, представленных Salpa thompsoni Foxton, превышала 
в 25 раз концентрацию криля (Самышев и др., 1997). Проведенный в 
1998 году учет этих животных показал еще большее возрастание их ко-
личества: относительное обилие (сальпы : криль) в 1,5 раз превышало 
таковое в 1997 г. (Самышев, 2000а).

Сальпы – пелагические туникаты, имеющие сложный жизненный 
цикл, который состоит из перемежающихся генераций полового (коло-
ниальные формы,  или бластозоиды) и бесполого (одиночные формы, 
или оозоиды) размножения. Две генерации различаются морфологиче-
ски (Foxton, 1966). По сравнению с другими оболочниками (асцидиями, 
пиросомами, долиолидами), создающими с помощью ресничек пищевые 
токи воды, у сальп совмещены функции локомоции и питания. Сальпы 
плавают и питаются непрерывно, проталкивая воду через пищевод при 
сокращениях мышц туники. Кроме того, у них имеется «мукусная» сеть, 
улавливающая даже очень мелкие пищевые частицы, из которых с помо-
щью слизи формируются пищевые комки. Такой способ питания делает 
сальп неизбирательными фильтраторами, эффективно захватывающими 
частицы в широком спектре размеров. Обладая высокой плодовитостью, 
темпом роста и скоростями фильтрации, сальпы способны давать резкие 
«вспышки» численности, образуя плотные скопления (Harbison, Gilmer, 
1976; Deibel, 1982; Andersen, 1985). 

С целью оценки влияния океанографических условий на распределе-
ние криля и сальп в марте-апреле 1997 и 1998 гг. на НИС “Эрнст Крен-
кель” были проведены экспедиции в Атлантический сектор Антарктики, 
в ходе которых был реализован комплекс биолого-океанографических 
экспериментов. Район исследований – пограничная область между мо-
рями Уэдделла и Скотия, получившая наименование зоны смешения вод 
соответствующих одноименных морей, где проходят основные пути ми-
грации криля, а в недавнем прошлом велся активный промысел китов и 
рыб. 

Данный район относительно хорошо изучен с позиции промысловой 
океанографии. Здесь учеными различных стран издавна ведутся гидро-
биологические, океанографические и рыбохозяйственные исследования. 
В результате к концу 60-х – началу 80-х гг. сложилось мнение, что одна 
из основных причин, способствующих формированию в данном реги-
оне промысловых скоплений криля, связана с аккумулирующим влия-
нием топографических вихревых образований, которые генерируются в 
результате взаимодействия Южной ветви Антарктического Циркумпо-
лярного течения с островами и различными формами рельефа дна; топо-
графические вихревые образования квазистационарны и способствуют 
формированию этих скоплений, довольно устойчивых во времени  (Мас-
ленников и др., 1971; Солянкин, 1972; Хвацкий, 1972; Макаров, 1972; 
Афанасьев, Масленников, 1983; Масленников, 2003). С ними также свя-
зывают локальные районы промысла криля, расположенные вдоль дуг 
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Южных Шетландских и Южных Оркнейских островов, которые интен-
сивно эксплуатировались в течение длительного времени добывающим 
флотом. Вместе с тем отмечено, что в отдельно взятых участках  и в 
целом в районе происходят существенные сезонные и межгодовые изме-
нения в обилии этих рачков, обусловленные особенностями океаногра-
фических условий в тот или иной период. В этом смысле представляет 
интерес рассмотреть эти условия и их влияние на распределение криля 
и сальп в конце антарктического лета в 1997 и 1998 гг. по материалам, 
полученным в Украинских Антарктических Экспедициях. 

Комплекс биолого-океанографических исследований проводился на 
акватории зоны слияния вод морей Уэдделла и Скотия, от западных 
участков пролива Брансфилд и далее на восток вдоль дуг Южных Шет-
ландских и Южных Оркнейских о-вов (рис. 86). Эксперимент включал 
как наблюдения на полигонных съемках и разрезах, так и непрерывную 
регистрацию биологических объектов и океанографических параметров 
среды на всех переходах судна. Поиск и учет криля в верхнем 200-ме-
тровом слое вод осуществлялся при помощи гидроакустического ком-
плекса “Скат” с рабочей частотой 80 кГц, работавшего в режиме про-
граммного обмена с ПК. (Комплекс разработан в ИнБЮМ и изготовлен 
в СКТБ МГИ НАН Украины. Подробнее сведения о технических харак-
теристиках комплекса приведены в работе (Самышев и др., 2000) и в 
главе IX. Облов сальп из-за технических условий на судне производился 
лишь в слое 0-100 м на комплексных станциях, а также при тралениях 
криля. В местах обнаружения промысловых и повышенных концентра-
ций криля выполнялись глубоководные (до 1000–1500 м) мезомасштаб-
ные СТД-съемки и разрезы высокоточным измерительным комплексом 
“Исток – 7”. Измерения температуры и солености на ходу судна, дискрет-
ность которых равнялась 3 с, осуществлялись при помощи зондирующе-
го комплекса “Катран”, блок которого с первичными преобразователями 
температуры и электропроводности морской воды был вмонтирован в 
носовую шахту судна на 2.5 м ниже ватерлинии. Информация о течениях 
получена на основе динамического метода, а также по расчетам навига-
ционным методом по данным о сносе судна и ветре. Более детальные 
сведения о приборном оснащении экспериментальных исследований и 
о тактических приемах их реализации можно найти в работах (Булгаков 
и др., 2001;  Самышев и др., 2000, Самышев, 2000а, 2000б). 

Результаты анализа биолого-океанографического эксперимента по-
зволяют выделить ряд общих закономерностей, которые были типичны-
ми для крупномасштабных полей гидрофизических параметров среды 
обитания криля и сальп, а также распределения концентраций рассма-
триваемых биологических объектов на исследуемой акватории.

В Атлантическом секторе Антарктики в марте-апреле 1997, 1998 гг. 
основной перенос криля был сосредоточен вдоль дуг Южных Шетланд-
ских и Южных Оркнейских о-вов. Генеральный вынос криля в восточ-
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ном направлении обусловлен Южной ветвью Антарктического Циркум-
полярного течения (ЮВ АЦТ). Для течения была характерна вихревая 
структура с горизонтальным масштабом вихревых образований от 20 
до 60 миль. Вдоль ЮВ АЦТ наблюдался хорошо выраженный меан-
дрирующий крупномасштабный фронтальный раздел, который состоял 
из ряда локальных фронтальных образований среднего и мелкого мас-
штабов. Выделенная еще Диконом (Deacon, 1933, 1937), эта вторичная 

Рисунок 86. Температура (а), циркуляция и соленость вод (б) на поверхности океана в марте-а-
преле 1998 г.
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фронтальная зона получила подтверждение своего существования по-
следующими исследованиями (Богданов и др., 1969). В нашем случае 
фронт разделял относительно теплые и малосоленые воды Южной вет-
ви Антарктического Циркумполярного течения от холодных и соленых 
вод моря Уэделла. Он четко выделялся на поверхности океана и в под-
поверхностной структурной зоне вод в виде полос максимального гори-
зонтального градиента в полях температуры, солености, гидрохимиче-
ских элементов (рис 86). 

По биологическим характеристикам в популяции криля исследуемого 
региона четко выделялись рачки различных вод: Южной ветви Антар-
ктического Циркумполярного течения и моря Уэделла. Это разделение 
наблюдалось вдоль фронта ЮВ АЦТ. Данный фронтальный раздел так-
же представлял собой естественную пограничную область между ско-
плениями сальп и криля, основа ареала которого расположена в более 
холодных водах моря Уэдделла. 

В то же время гидрофизические условия в марте-апреле 1997 г. су-
щественно отличались от условий за тот же промежуток времени в 1998 
г., что явилось одной из возможных причин, обусловившей межгодовые 
различия в распределении скоплений биологических объектов в иссле-
дованном регионе.  

 В 1998 г. на обширных акваториях Полярной и Антарктической кли-
матических зон в ходе второй морской украинской антарктической экс-
педиции был выявлен ряд крупномасштабных аномальных явлений. Это 
сопровождалось отрицательными отклонениями от средних месячных 
норм значений температуры и солености в верхнем слое вод, аномаль-
ным смещением к северу на поверхности океана крупномасштабных 
фронтов, интенсификацией течений, мощным выносом вод большого 
количества айсбергов из моря Уэдделла (Булгаков и др., 2001). При этом 
межгодовые различия характеристик среды обитания криля (Южная 
ветвь АЦТ и связанный с ней фронт) выражались в следующем. Фронт 
Южной ветви Антарктического Циркумполярного течения на поверх-
ности океана в 1998 г. был смещен к северу примерно на 100 миль по 
сравнению с соответствующим промежутком времени 1997 г. Основ-
ной фронтальный раздел был существенно деформированным в мери-
диональном плане и возмущенным мезомасштабными меандрами (рис. 
86). Температура воды на поверхности в южной части исследованной 
акватории в 1998 г. была повсеместно отрицательной и ниже пример-
но на 0,5 ˚С у Южных Шетландских о-вов и на 1,0–1,5 ˚С – у Южных 
Оркнейских, а соленость меньше на 0,5–0,7‰ по сравнению с предыду-
щим годом. Скорость течений на поверхности в 1998 г. на одних и тех 
же участках исследованной акватории примерно в 2–2,5 раза превышала 
соответствующие значения, наблюдавшиеся в 1997 г. (Булгаков и др., 
2001). 
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Как в первой, так и во второй экспедициях наиболее плотные скопле-
ния криля (до промысловых) были обнаружены в районах трех о-вов: 
Кинг Джордж, Мордвинова (Элефант) и Коронейшен (Самышев и др., 
2000), локальная циркуляция вод вокруг которых имела сходные чер-
ты, определявшиеся топографическим эффектом. В районе каждого из 
этих островов в преобладающем большинстве случаев наблюдался вол-
нообразный меандр Южной ветви Антарктического Циркумполярного 
течения. При этом циклоническая (тыловая) часть волны располагалась 
над западным, северо-западным островными шельфами, а ее передняя 
(антициклоническая) часть омывала острова с юга и востока. В этих же 
районах в недавнем прошлом велся активный промысел криля и рыб. 

В первых двух районах запасы криля в течение года существенно 
изменились, тогда как у о. Коронейшен они практически не претерпе-
ли межгодовых вариаций (Самышев и др., 2000). Примерно в этих же 
районах были зафиксированы наиболее плотные скопления сальп, ко-
личественные показатели которых существенно возросли в 1998 г. (Са-
мышев, 2000 a). Криль был сконцентрирован во внутренних частях хо-
лодных  циклонических вихревых образований моря Уэделла. Среда его 
обитания характеризовалась квазиоднородной по вертикали структурой 
термохалинного поля и поля плотности. Наиболее плотные поля тепло-
любивых сальп были приуроченными к центрам теплых антициклони-
ческих вихрей и меандров Южной ветви АЦТ. Они располагались на 
участках с ярко выраженной вертикальной стратификацией верхнего 
слоя вод над слоем скачка плотности. В окрестности слабо возмущен-
ных в меридиональном плане участков фронта скопления рассматривае-
мых биологических объектов не были зафиксированы.   

Рассмотрим более детально особенности гидрофизических параме-
тров среды обитания криля и наблюдавшиеся их изменения от года к 
году, а также межгодовые вариации распределения и запаса биологиче-
ских объектов для каждого из указанных выше продуктивных участков.

Район о. Кинг Джордж. В марте 1998 г. на северо-западном шельфе 
о. Кинг Джордж было обнаружено самое плотное за все время исследо-
ваний промысловое скопление криля (рис. 87а), на котором работали не-
сколько крупнотоннажных польских траулеров (Самышев и др., 2000). 
Скопление было аккумулировано мощным циклоническим меандром 
фронтального раздела Южной ветви Антарктического Циркумполярно-
го течения, который отчетливо прослеживался в полях температуры и 
солености (рис. 86). Горизонтальный масштаб этого вихревого образо-
вания был примерно равным 50–60 миль. Скорость течения на его пери-
ферии на поверхности океана колебалась в пределах 40–70 см/с.

Промысловое скопление криля располагалось в северо-восточной 
части меандра и имело площадь 294,8 кв.миль. Согласно результатам 
гидроакустической съемки запас криля в этом районе оценен в 182565 
т при средней биомассе около 180 г/м². В отличие от других продук-
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тивных участков здесь на всех галсах эхолотирования агрегации криля 
были плотными и разлитыми (последний термин заимствован из (Самы-
шев, 1991)). Их горизонтальная протяженность достигала  1–2 миль, а 
высота – 30–50 м. Ядро скопления располагалось на глубинах 15–40 м 
(рис. 87 а).   

22–23 марта 1998 г. в районе работы промыслового флота был вы-
полнен меридиональный СТД-разрез протяженностью около 10 миль, 
плоскость которого прошла примерно через срединную часть скопления 
рачка. Полученные данные отразили фактические гидрофизические па-
раметры вертикальной стратификации среды обитания столь плотного 
скопления криля. Вертикальная стратификация полей температуры и 
солености значительно отличалась от стратификации гидрофизических 
элементов среды других акваторий, исследованных в ходе двух экспеди-
ций. На участках промысла криля наблюдались однородные по верти-
кали воды. Слой скачка температуры и солености был зафиксирован на 
самых мелководных участках шельфа, над глубинами 150–170 м. Далее 
на север градиент в слое скачка уменьшался на порядок. Типичный для 
антарктических широт подповерхностный минимум температуры на-
ходился над свалом глубин и был существенно трансформированным. 
Ядро этого экстремума разделяла теплая прослойка. В нем также на-
блюдались многочисленные инверсионные образования, свидетельству-
ющие о близости фронта. Скопление криля располагалось в верхнем 
квазиоднородном слое толщиною до 55 м, который был представлен 
Антарктической поверхностной водной массой с температурой около 
1,0 ˚С и соленостью 34,0–3,1‰. 

В марте 1997 г в районе о. Кинг Джордж плотные концентрации рач-
ка не были обнаружены. Фронт ЮВ АЦТ в это время находился южнее 
о-ва и был незначительно возмущенным в меридиональном плане. 

Район о. Элефант. 24–26 марта 1998 г. в районе, примыкающем к 
западному шельфу о. Элефант, была выполнена СТД-съемка, которая 
включила 12 станций. Параллельно СТД-измерениям был реализован 
комплекс биологических наблюдений. Аналогичные эксперименталь-
ные исследования данного продуктивного участка были проведены в 
конце марта 1997 г. 

Анализ результатов показал, что на акватории полигона был зафикси-
рован фрагмент циклонического меандра Южной ветви АЦТ, который 
содержал воды моря Уэдделла. Ширина струи течения – 20–25 миль, 
скорость на поверхности – до 40–50 см/с, перепад температуры через 
фронтальный раздел этой струи – от 1 ˚С на южной стороне течения до 
2 ˚С на северной. Форма меандра соответствовала форме выступа в дон-
ной орографии внутреннего склона дуги Скотия, что подтверждает то-
пографическую природу рассматриваемого циклонического вихревого 
образования (рис.  86, 88).
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Рисунок 87. Распределение биомассы криля (г/м²) по данным гидроакустических съемок в мар-
те-апреле 1998 г.:  а – в районе о. Кинг Джордж; б – у о. Элефант; в – в районе о. Коронейшен.

Наиболее плотные, но не промысловые, скопления криля были со-
средоточены в верхнем квазиоднородном слое вод, толщина которого не 
превышала 50 м, во внутренней области меандра с температурой ядра 
1,0-1,1˚С и соленостью около 34,1‰ (рис. 87 б, 88).

Характерной особенностью распределения криля как на полигоне в 
целом, так и на участке его агрегирования было отсутствие разлитых 
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скоплений рачка. Наблюдался преимущественно стайный тип распреде-
ления. Ядра скоплений, имевших высоту от 5 до 50 м, располагались 
на глубинах 15–50 м. Запас криля при сравнительно невысоких средних 
значениях плотности агрегации стай достигал 91тысячи т. Почти поло-
вина его была сосредоточена на четверти обследованной акватории при 
средней  плотности около 50 г/м² (рис. 87 б).   

Как уже отмечалось, аналогичная описанной выше гидрологическая 
ситуация в районе о. Элефант наблюдалась в марте 1997 г. Однако, не-
смотря  на то, что в это время рассматриваемый циклонический меандр 
обладал меньшей интенсивностью, скопления криля в его внутренней 
части отличались большей (до промысловых критериев) плотностью. 

В марте-апреле 1997 г. промысловый флот работал у о. Элефант, вы-
лавливая до 50–60 т рачка за судосутки. По сведениям капитанов поль-
ских траулеров скопления криля в это время не отличались стабиль-
ностью во времени, что могло быть следствием частых и резких смен 
естественных синоптических процессов в атмосфере и неустойчивости 
локальной циркуляции вод. Протяженность скоплений криля колебалась 
от 20 до 300 м, а плотность  –  около 150 г/м².

Вероятно, что одна из причин ухудшения промысловой обстановки 
у о. Элефант в 1998 г. связана с заселением данного района аномально 
плотными скоплениями сальп.

Так, согласно (Самышев, 2000 a), в 1998 г было зафиксировано мак-
симальное за всю историю наблюдений в данном районе обилие этих 
животных. Сальпы были распространены по всей акватории полигона. 
Их общая биомасса достигла 5,12 млн. т (рис. 89 а). Максимум концен-

Рисунок 88. Циркуляция, температура воды на поверхности океана и положение максимумов 
концентраций скоплений криля и сальп в районе о.Элефант в марте 1998 г. 1 –  максимум кон-
центрации скоплений криля; 2 –  максимум концентрации скоплений сальп.
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Рисунок 89. Распределение биомассы сальп (г/м³) в слое 0–100 м в марте-апреле 1998 г.: (а) – в 
районе о. Элефант; (б) – у о. Коронейшeн.

трации сальп находился в центре трансформированного относительно 
теплого и малосоленого антициклонического вихревого образования, 
содержащего воду Южной ветви АЦТ, которое располагалось в юго-за-
падной части полигона, южнее ядра скопления криля. Температура ядра 
этого вихря на поверхности океана составляла около 1,5 ˚С, а соленость 
– 33,8‰ (рис 88, 89 а).

Отмеченный факт дает основание полагать, что один из механизмов, 
обусловливающих наблюдаемое в последние годы аномальное распро-
странение сальп на юг, вероятно, связан с трансфронтальным меридио-
нальным вихревым обменом. Возможно, что трансформация крупномас-
штабных течений Атлантического сектора Антарктики и активизация 
трансфронтального обмена на межгодовом масштабе вызывают ано-
мально мощный перенос к югу аккумулированных антициклонически-
ми вихрями Южной ветви Антарктического Циркумполярного течения 
теплолюбивых сальп и заселение этими животными ареала криля. Ло-
кальные скопления криля, в свою очередь, в результате трансфронталь-
ного обмена в системе холодных циклонических вихрей могут переме-
щаться на значительные расстояния к северу от фронтального раздела 
ЮВ АЦТ на акватории обитания сальп.  
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В основе массового развития сальп в антарктической зоне усматри-
вается трофический фактор. Однако механизм этой связи разными авто-
рами интерпретируется по-разному. Так, по (Loeb et al., 1997) различия 
в обилии сальп и криля (по многолетним наблюдениям у о. Элефант) 
могут объясняться различной ледовитостью Атлантической части Ан-
тарктики в разные годы, степень которой предопределяет доступность 
пищи этим планктерам: при высокой ледовитости сальпы лимитирова-
ны в корме, в то время как криль способен “выгрызать его изо льда”. По 
(Самышев, 2000 б; Minkina et al., 1999)   результаты экспериментальных 
и полевых наблюдений и балансовые расчеты в экосистеме свидетель-
ствуют о значительно более высокой пищевой активности у сальп, чем 
у криля, в результате чего первые, будучи занесенными в высокопро-
дуктивные зоны, возникающие в стационированных круговоротах, ис-
пользуют аккумулированную в них (в том числе накапливающуюся в 
градиентных слоях) пищу.

Район о. Коронейшен. В конце марта – начале апреля 1997, 1998 гг. 
на полигоне к северу от о. Коронейшн в узлах регулярной сетки (~ 30 
станций) с шагом 30 миль были проведены комплексные биолого-океа-
нографические исследования. 

Локальная динамика вод у о. Коронейшен имеет свои особенности.  
Здесь, кроме волнообразного обтекающего остров меандра, примерно в 
200 милях на север от него расположен мощный антициклонический то-
пографический вихрь, который образуется вследствие взаимодействия 
Южной ветви АЦТ с поднятием Пири (Булгаков и др., 2000) (рис. 90). 
Анализ современной базы океанографических данных (Levitus, Boyer, 
1994)  свидетельствует о том, что все без исключения океанографиче-
ские экспедиционные исследования, которые были проведены в этом 
районе, отмечали наличие интенсивного антициклонического вихревого 
образования над вершинной поверхностью поднятия Пири, что указыва-
ет на квазистационарность и топографическую природу данного вихря. 

К юго-западу от этого вихря наблюдался циклонический вихрь моря 
Уэдделла. По результатам полигонной СТД-съемки была зафиксирована 
лишь его восточная периферия. Весь вихрь довольно отчетливо виден 
на схемах горизонтального распределения температуры и солености на 
поверхности океана, полученных на основе данных непрерывной реги-
страции этих характеристик на ходу судна (рис. 86). 

Термохалинные характеристики вихревых образований в данном 
районе в 1998 г. заметно отличались от параметров описанных выше со-
ответствующих вихревых образований у о-вов Кинг Джордж и Элефант. 
Так, температура и соленость верхнего квазиоднородного слоя циклони-
ческого вихря были заметно ниже и составляли соответственно 0,5 ˚С и 
33,4‰. В центре антициклонического вихревого образования над под-
нятием Пири температура и соленость на поверхности достигали 1,5 ˚С 
и 33,8‰ (рис.  86). Эти региональные отличия были связаны с влиянием 
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полей айсбергов, количество которых в районе о. Коронейшн в 1998 г. 
оценивалось как аномально высокое (Булгаков и др., 2001). 

Скорость течений и интенсивность вихревых образований в районе о. 
Корнейшн в марте-апреле 1998 г. были существенно выше по сравнению 
с соответствующим промежутком времени 1997 г. (Булгаков и др., 2000). 
В обеих ситуациях наиболее плотные скопления криля были сконцен-
трированными во внутренней области холодного циклонического вихря, 
содержавшего воды моря Уэдделла. 

По результатам гидроакустической съемки площадью 14,1 тысяч кв. 
миль, выполненной на акватории данного полигона в 1998 г., суммарная 
биомасса криля достигла 1,22 млн. т при средней плотности распреде-
ления   25,2 г/м². Наиболее плотные агрегации промысловой значимости 
были обнаружены на участке традиционного скапливания рачка, примы-
кающем к северо-западному шельфу о. Коронейшен. Здесь на площади 
более 940 кв. миль суммарное количество криля достигло 180 тысяч т 
при средней плотности скопления 56 г.м-² (рис. 87 в, 90). 

Рисунок 90. Динамическая топография поверхности океана относительно 1000 м (а); циркуляция 
на поверхности по данным о сносе судна, положение максимумов концентраций скоплений криля 
и сальп (б) в районе о. Коронейшен в марте-апреле 1998 г. Условные обозначения см. рис. 88.
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По данным учета в прежние годы (Самышев и др., 2000), запас кри-
ля на рассматриваемом полигоне изменялся в пределах 1,1–2,5 млн. т. 
Меньшее из приведенных значений приходится на 1996 г. По сравнению 
с 1997 г. пространственное распределение криля у Южных Оркнейских 
о-вов сохранило свои закономерности. Однако в 1998 г. степень агреги-
рованности рачка, особенно на участке, где в прошлом осуществлялся 
его промысел, существенно возросла. 

Поля сальп максимальной плотности наблюдались в центральной ча-
сти теплого топографического вихря над поднятием Пири (рис. 89 б, 90). 
Общая биомасса сальп в 1998 г. на полигоне в районе о. Коронейшн по 
сравнению с 1997 г. возросла в 1,5 раза и достигла 37,4 млн. т (Самышев, 
2000 а). 

Основываясь на приведенных выше сведениях, можно сказать, что 
пелагическая система исследованного региона в последние годы пре-
терпевает существенные структурные изменения, последствия которых 
недостаточно ясны. Образование промысловых скоплений криля в 1997 
г. в районе о. Элефант и в 1998 г. у о. Кинг Джордж может быть связа-
но со стабилизацией локальной циркуляции вод в области дуг Южных 
Шетландских и Южных Оркнейских о-вов. Здесь иностранным флотом 
велся успешный лов рачка. В связи с этим данный регион Атлантиче-
ского сектора Антарктики, несомненно, перспективен в промысловом 
отношении.  

Анализ данных биолого-океанографических экспериментальных ис-
следований, которые были проведены с борта НИС “Эрнст Кренкель” 
в ходе первых двух украинских антарктических экспедиций, позволил 
выявить ряд следующих закономерностей (Ломакин, Самышев, 2004).

В Атлантическом секторе Антарктики в марте-апреле 1997, 1998 гг. 
основной перенос криля был сосредоточенным вдоль дуг Южных Шет-
ландских и Южных Оркнейских о-вов. Генеральный вынос криля в вос-
точном направлении осуществлялся Южной ветвью Антарктического 
Циркумполярного течения, характеризовавшейся развитой вихревой 
структурой. Вдоль течения наблюдался хорошо выраженный меандри-
рующий крупномасштабный фронтальный раздел, который состоял из 
ряда локальных фронтальных образований среднего и мелкого масшта-
бов. Этот фронт разделял относительно теплые и малосоленые воды 
Южной ветви Антарктического Циркумполярного течения от холодных 
и соленых вод моря Уэдделла. Фронт также представлял собой есте-
ственную границу между скоплениями теплолюбивых сальп и криля, 
ареал которого расположен в более холодных водах моря Уэдделла. 

Как в первой, так и во второй экспедициях наиболее плотные скопле-
ния криля (до промысловых) были обнаружены в районах трех остро-
вов: Кинг Джордж, Элефант и Коронейшен. Локальная циркуляция вод 
вокруг этих островов имела сходные черты, определявшиеся топогра-
фическим эффектом. В районе каждого из островов, как правило, на-
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блюдался волнообразный меандр Южной ветви Антарктического Цир-
кумполярного течения. При этом циклоническая (тыловая) часть волны 
располагалась над западным, северо-западным островными шельфами, 
а ее передняя (антициклоническая) часть омывала острова с юга и вос-
тока.

Поля криля максимальной концентрации наблюдались во внутренних 
частях холодных  циклонических вихревых образований моря Уэдделла. 
Среда обитания рачка характеризовалась однородностью по вертикали 
термохалинного поля и поля плотности. Наиболее плотные скопления 
теплолюбивых сальп были приуроченными к центрам теплых антици-
клонических вихрей и меандров Южной ветви АЦТ. Они располагались 
на участках с ярко выраженной вертикальной стратификацией верхнего 
слоя вод над слоем скачка плотности. 

Основные межгодовые различия гидрофизических параметров сре-
ды обитания криля с 1997 по 1998 г. выражались в смещении к северу 
примерно на 100 миль фронта Южной ветви Антарктического Циркум-
полярного течения, в более мощном выносе вод из моря Уэделла, в уве-
личении скорости течений на поверхности океана, интенсификации то-
пографических вихревых образований у островных шельфов. Последний 
из указанных факторов мог оказаться возможной причиной межгодовых 
вариаций концентраций криля у островов Кинг Джордж и Элефант и 
значительного роста общего запаса и концентраций сальп, отмеченных 
в 1997 и 1998 гг. в пределах исследованной акватории. Меридиональный 
вихревой обмен через фронт Южной ветви Антарктического Циркумпо-
лярного течения является одним из возможных значимых абиотических 
факторов среды, который обусловливает наблюдаемое в последние годы 
аномальное проникновение сальп к югу. 

 Шельфы Южных Шетландских и Южных Оркнейских о-вов остают-
ся перспективными в промысловом отношении участками Атлантиче-
ского сектора Антарктики. 

8.2. Энергетический метаболизм антарктической Salpa thompsoni Foxton 
и его временная и пространственная изменчивость

Видовой состав, биология, распределение, сезонная изменчивость в 
развитии и относительной численности разных стадий их жизненного 
цикла в разные сезоны года достаточно хорошо изучены (Makintosh, 
1934; Foxton, 1966). Эти исследования продолжаются в настоящем (Са-
мышев, 2000 a,б; Pakhomov et al., 2002; Gille, 2002; Atkinson et al., 2004; 
Самышев, Ломакин, 2004; Smetacek, Nicol, 2005; Pakhomov et al., 2006, 
2011; Bombosch, 2008; Loeb, Santora, 2011; Stomska, 2015; Pakhomov, 
Hunt, 2017; Stomska et al., 2021). 

Большая часть того, что мы знаем о функциональных характеристи-
ках сальп, основана на исследованиях, выполненных в низких и средних 
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широтах.  Величины энергетического обмена – одного из показателей, 
характеризующего   физиологические особенности этих животных, – из-
вестны у субарктических (Madin, Purcell, 1992), тропических (Cetta et 
al., 1986) и субтропических видов туникат (Ikeda, 1974; Павлова, 1975; 
Аболмасова, 1978). Приводимые этими авторами данные свидетельству-
ют о достаточно высокой интенсивности энергетического метаболизма 
изученных туникат в этих широтах.

Первые сведения об интенсивности обмена  Salpa thompsoni, массо-
вого вида в условиях Антарктики, приводятся в работе (Ikeda, Mitchell, 
1982). Авторами выполнено 12 опытов, два из них с колониальными фор-
мами. При этом  получены относительно невысокие величины интен-
сивности обмена у животных. Этими авторами также был сделан вывод 
о недостоверности различий в уровне метаболизма у двух жизненных 
форм сальп.  Наши измерения, выполненные  в ходе 3-ой Украинской 
Антарктической Экспедиции (УАЭ) преимущественно у  одиночных 
форм (35 опытов с оозоидами и 4 с бластозоидами), свидетельствуют о 
гораздо более высоком уровне их энергетического метаболизма (Mин-
кина, 2000). При этом комплекс гидробиологических данных, получен-
ных в экспедиции, позволил сделать предварительную количественную  
оценку роли сальп в планктонной экосистеме региона в условиях мас-
сового развития желетелых (Minkina et al., 1999; Самышев, 2000а). Эти 
эксперименты были продолжены в 7-ой УАЭ в 2002 г. Опыты осущест-
влялись преимущественно на колониальной форме сальп. Полученный 
в указанных экспериментах массив данных позволяет, с одной стороны, 
в сравнительном аспекте рассмотреть величины интенсивности обмена 
у двух форм исследуемой сальпы; с другой – обсудить эти результаты с 
таковыми других авторов для разных видов этих туникат.

Кроме того, в связи со столь бурной экспансией сальп в основу ареа-
ла антарктического криля важной задачей является определение «узких 
мест» существования популяций вселенцев в подвергшихся инвазии ак-
ваториях. С этой целью в данной работе был применен разработанный 
нами метод мониторинга «благополучия» пелагиали на основании оцен-
ки пространственной вариабельности уровня энергетического обмена 
(ЭО) массовых видов зоопланктона (Минкина, 2007, 2020). 

Известно, что наиболее полно отражает физиологическое состоя-
ние пойкилотермных животных величина их энергетического обмена 
(ЭО), измеряемая в экспериментальных условиях. Изучение ответных 
реакции популяций гидробионтов предполагает охват протяженных ак-
ваторий, но пространственная изменчивость измеряемых величин ЭО 
гидробионтов оставалась не изученной ввиду высокой вариабельности 
результатов измерений, их «зашумленности», причины которой были 
мало понятны. В результате применимость метаболической теории в 
экологии гидробионтов вызывает сомнения у некоторых исследователей  
(Dodds et al., 2001; Tilman et al., 2004; Alcaraz, 2016). Но необходимость 
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оценить взаимосвязи функциональных характеристик планктона и осо-
бенностей функционирования экосистем по-прежнему являются очень 
актуальной (Calow, 1987; Brown et al., 2004; Kearney, Porter, 2009; De 
Bello et al., 2010; Allen, Polimene, 2011; Barneche et al., 2014; Hébert et al., 
2017; Kiørboe T., Hirst, 2016).

Пространственная вариабельность ЭО гидробионтов остается «бе-
лым пятном» в экосистемных исследованиях, где важно оценить, каково 
суммарное воздействие среды обитания (пелагиали) на физиологическое 
состояние популяций массовых видов планктонных организмов, в том 
числе туникат. Не менее важным является решение и обратной задачи: 
на основании оценки физиологического состояния популяций массовых 
видов планктона, т.е. оценки «парциальной активности» популяций, вы-
явить области обследуемой акватории, не благополучные с точки зрения 
экологии. К таковым относятся водные массы, подверженные загрязне-
нию или неблагоприятным, порой катастрофическим, изменениям в их 
сообществах, связанным с биотическими факторами. Например, с мас-
совыми вспышками численности местных видов или видов-вселенцев. 

Представляются важными следующие вопросы: 1) каковы основные 
причины и механизмы большого разброса результатов измерения вели-
чин дыхания у антарктических сальп; 2) как соотносятся поля структур-
ных показателей автотрофного звена с полями функциональных показа-
телей этих представителей антарктического планктонного сообщества, 
в данной статье – с уровнем энергетического обмена; 3) выявление со-
стояния популяции сальп при разных сценариях развития антарктиче-
ского планктонного сообщества. 

8.2.1.  Методы и материалы исследований
Исследования энергетического обмена сальп проводились по про-

граммам 3-ей и 7-ой УАЭ на НИС «Э. Кренкель» (с 26 марта по 7 апреля 
1998 г. на станциях полигонов в районах о.Элефант (Мордвинова), Юж-
ных Оркнейских о-вов и возле о. Кинг Джордж) и НИС «Горизонт» (с 11 
марта по 18 марта 2002 г. в проливе Брансфилда) (рис. 91). 

Сбор сальп для лабораторных исследований осуществлялся с кормы 
судна конической планктонной сетью (диаметр входного отверстия – 50 
см, объем стакана-накопителя – 3 л, размер ячеи газа – 3 мкм) или боль-
шим сачком. Ловы  выполнялись в приповерхностных горизонтах, на 
глубинах 0–15 м. В экспериментах использовались только живые особи, 
не имевшие повреждений тела и заметных отклонений от естественного 
поведения. При этом из колониальных форм, достигавших в длину не-
скольких метров, использовались фрагменты из 4–5 животных. Связь 
между особями в колониях довольно непрочная и распад колоний на 
фрагменты в большинстве случаев не приводит к травмам у отдельных 
особей. После экспериментов по измерению интенсивности обмена эти 
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фрагменты колоний успешно использовались в опытах по определению 
пищевых рационов у сальп (Минкина, Самышев, 2004). 

Отловленные животные перед опытом содержались в аквариумах 
объемом 10–20 л, заполненных морской водой, освобожденной от взве-
си и фитопланктона через мембранные фильтры с диаметром пор 0,45 
мкм, не менее 12 ч, чтобы особи могли усвоить накопленную в желуд-
ках пищу и освободить кишечник, а также адаптироваться к ограниче-
нию жизненного пространства (Минкина, 2000). Адаптационный пе-
риод оказался необходим также и для акклимации сальп к температуре 
2–3 оС, которая устанавливалась как в «холодной лаборатории» на корме 
НИС «Э. Кренкель», так и в специально построенном «холодном поме-
щении» (деревянный остов, обтянутый брезентом), располагавшемся на 
надстройке в кормовой части НИС «Горизонт». 

Методика измерения интенсивности дыхания сальп по сравнению с 
таковой, использованной в 3-й УАЭ на НИС «Э. Кренкель» (1997/1998) 
(Минкина, 2000), была значительно усовершенствована. Для измерений 
использовался трехканальный полярографический оксиметр, снабжен-
ный датчиками кислорода (типа Кларка с платиново-серебряными элек-
тродами) и температуры, сконструированный и изготовленный в МНТК 
«Океан» МГИ НАНУ специально для 7-й УАЭ (Греков и др., 2003).  Ок-
симетр был установлен в «холодном» помещении, через кабель прибор 
соединялся с блоком питания и ПК, расположенными в каюте. 

После опорожнения кишечника сальпы пересаживались в респиро-
метры разного объема – 0,2, 0,25,  0,5, 1 и 3 л, заполненные фильтро-

Рисунок 91. Схемы полигонов и номера станций, на которых выполнены измерения энергетиче-
ского обмена сальп: в 1998 г. у о. Элефант (I), севернее Южных Оркнейских о-вов (II), в районе 
о. Кинг Джордж (III) и в 2002 г в проливе Брансфилда (IV).
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ванной морской водой. Респирометры закрывали специально сконстру-
ированными крышками, в который герметично вмонтированы датчики 
кислорода и температуры. Датчики кислорода периодически калибро-
вались методом Винклера, титрование проб производилось с помощью 
бюретки с ценой деления 0,02 мл и автоматической установкой нуля.  
Продолжительность опытов обычно составляла от 4 до 18 ч, максималь-
ная – до 26,5 ч.  Вода в опытах с респирометрами объемом 1 и 3 л пере-
мешивалась с помощью магнитных мешалок, сосуды меньшего объёма 
помещались на электрическую качалку. Питание приборов и освещение 
в ночное время осуществлялось через кабель, проведенный из помеще-
ния аварийного дизель-генератора на корме судна.

Опрос датчиков происходил каждые 0,5 мин. Внутренняя энергонезави-
симая память прибора позволяла хранить объем данных, соответствующий 
100 час непрерывных измерений. Показания всех датчиков были выведены 
на монитор ПК. Получаемый объем данных позволил: 1) получать статисти-
чески достоверные данные, которые можно сглаживать и «фильтровать»; 2) 
регистрировать характер реагирования и время акклимации организмов к 
условиям опыта; 3) оценивать суточную ритмику дыхания сальп. 

По завершении экспериментов  определялся объем особей с помо-
щью бюретки с ценой деления 0,1 мл и волюменометра Яшнова (Кисе-
лёв, 1969), где объём особей измерялся титрованием на бюретке с ценой 
деления 1 мл, и измерялась общая длина их тела. После удаления датчи-
ков и животных измерялся оставшийся объем воды. Всего выполнено 55 
экспериментов по измерению интенсивности энергетического метабо-
лизма сальп (42 с оозоидами  и 13 с бластозоидами). 

При пересчете величин интенсивности обмена сальп, полученных 
разными авторами при различной температуре в опытах, для сопостав-
ления с данными, полученными нами, использованы значения Q10 для 
Coelenterata  по И.В.Ивлевой: 2,13 для диапазона температур 20–15 оС, 
2,20 для 15–10о, 2,27 для 10–5 оС (Ивлева, 1981). 1 мг О2 соответствует 
0,3 мг углерода (Винберг, 1960), сухая масса тела S. thompsoni составля-
ет примерно 2% от сырой массы, а содержание углерода в теле сальп – 
около 0,22% сырой массы (Аннинский, Щепкина, 2004).

Была использована оригинальная методика оценки временной и про-
странственной изменчивости интенсивности дыхания планктонных 
животных, включающая схему экспериментов и метод анализа резуль-
татов. Исследования последних лет показали, что нельзя игнорировать 
влияние на уровень дыхания гидробионтов плотности посадки организ-
мов в респирометры, или, точнее, производной от нее величины – кон-
центрации живой массы (Попов, 1981; Хайлов, Попов, 1983; Boaden, 
1989; Минкина, Павлова, 1995; Minkina et al., 1996; Хайлов и др., 1999; 
Barneche et al., 2014; Минкина, 2020). Было показано, что плотностная 
регуляция физиологических функций гидробионтов в эксперименте свя-
зана с изменением поведенческих реакций и ингибированием процес-
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сов жизнедеятельности метаболитами самих животных. Переменные 
величины концентрации массы, характеризующей суммарный эффект 
взаимовлияния особей в опыте, – одна из основных причин значитель-
ной вариабельности результатов измерения дыхания планктонных орга-
низмов, традиционно не учитываемая. Установлено, что с увеличением 
концентрации массы в эксперименте снижается интенсивность энер-
гетического обмена у разных групп водных организмов (Попов, 1981; 
Хайлов, Попов, 1983; Boaden, 1989; Минкина, Павлова, 1995; Minkina  et 
al., 1996; Хайлов и др., 1999; Минкина и др., 2006; Glazier, 2006):

                                            Сw =N*W/V,                                               (43)
где N – число организмов в респирометре, W – сырая масса тела особи, 
V – объём респирометра. 

Значимость этой зависимости значительно выше, чем традиционно 
изучаемой зависимости интенсивности дыхания от индивидуальной 
массы тела животных. Известно, что показатели степени регрессионных 
уравнений, описывающих эти два типа зависимостей, имеют значения: 
от массы тела около -0.2–0.25, от концентрации массы в пределах -0.6-
0.8 (рис. 92 В) (Хайлов, Попов, 1993; Хайлов и др., 1999). 

Другим фактором, способным существенно влиять на величины энер-
гетического обмена, является суточные ритмы физиологических про-
цессов и поведения гидробионтов. Суточный ритм дыхания может оце-
ниваться статистическим трендом, который выделяется в такой выборке 
величин энергетического обмена для особи со средними размерами в 
данной жизненной форме, полученных в разное время суток (Самышев, 
1991; Минкина, Павлова, 1995; Samyshev, 2002, Минкина, 2020). Но экс-
периментальное определение суточного ритма дыхания гидробионтов 
связано с рядом затруднений. Необходим достаточно большой объём 
выборки значений интенсивности дыхания, который может быть полу-
чен либо на многосуточных станциях, либо на основании длительной 
непрерывной регистрации кривых потребления  кислорода животными 
в разное время суток. Эксперименты следует выполнять на одноразмер-
ных особях, а плотность их посадки в респирометры должна быть оди-
наковой. Такой подход был использован для оценки суточной ритмики 
интенсивности дыхания криля (Самышев. 1991; Samyshev, 2002). Это 
не всегда возможно в полевых условиях. Мы применили более удобный 
подход, который предполагает использование значений интенсивности 
дыхания организмов разного размера в респирометрах разных объёмов, 
пересчитанных для постоянной величины концентрации массы Со,  в ка-
честве которой было выбрано близкое к минимальному значение диапа-
зона. В нашем случае значение Со было выбрано  равным 3 г.л-1 (рис. 92 В). 

Таким образом, величина дыхания при постоянной температуре рас-
сматривается как функция  концентрации живой массы в опытах, инди-
видуальной массы тела особей  и времени суток.
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Величины интенсивности обмена пересчитывалась по формуле: 
                                                  Ro/W=R/W. (Cw /Co) 

b1,                                                        (44)
где Co – выбираемая для анализа постоянная величина концентрации 
массы, Ro/W – приведенное значение интенсивности дыхания, R/W - из-
меренное значение, b1 – показатель степени в регрессионном уравнении 
вида R/W= a1*Cw

- b1. 
Предложенный метод анализа данных и схема экспериментов позво-

ляют формализовать анализ результатов,  полученных в самых разных 
условиях,  использовать все значения из  выборки измеренных величин 
интенсивности дыхания как в целях их корректного сравнения, так и для 
оценки их суточной вариабельности. 

Принимая во внимание связь интенсивности дыхания с массой тела 
(R/W=a2*W – b2), величины Ro/W пересчитываются для средней индиви-
дуальной массы Wav. в выбранных размерных классах организмов:

                                          R’/W= Ro/W * (W/ Wav.) - b2 ,                                          (45)
где R’/W – нормированные по параметрам массы значения интенсивно-
сти дыхания.

Величины, принадлежащие разным кривым динамики дыхания, по-
лученным в различных точках исследуемой акватории, после норми-
рования могут быть использованы для выделения суточного тренда. 
Пространственный масштаб исследований определяет и шаг оценки су-
точного ритма дыхания животных. Для мезомасштабной шкалы доста-
точно выбрать интервал порядка одного часа. Для каждого часа суток 
формируются выборки из текущих нормированных значений кривых 
динамики энергетического обмена, полученных в различных узлах по-
лигона на обследуемой акватории (процедура осреднения по простран-
ству). Рассчитываются средние величины по всему полигону для каж-
дого часа суток. Их совокупность образует тренд дыхания данного вида 
или жизненной формы (процедура осреднения по времени).

Метод предполагает последовательное исключение составляющих 
разброса измеряемых величин дыхания, связанных с условиями экспе-
римента. Среднесуточная величина энергетического обмена вида, рас-
считываемая по тренду, принимается за статистическую «норму» (R’/
W100% ). Влияние конкретной океанографической ситуации на состояние 
популяций планктона описывается оставшейся компонентой вариабель-
ности интенсивности метаболизма организмов данной видовой принад-
лежности. Рассчитываются величины отклонений Δ (в %) средних ре-
зультатов (R’/Wav.) за интервал суток Т выполнения экспериментов в 
различных узлах сетки станций от средней величины по выделенному 
для всего полигона тренду за этот же интервал времени (R’/WТ), отне-
сенных к полученной «норме» для всей обследуемой акватории:

                                     Δ = (R’/Wav.- R’/WТ) / R’/W100% .                                                     (46)
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Влияние гетерогенности среды обитания данного вида описывается 
оставшейся компонентой изменчивости интенсивности ЭО. Ряды вели-
чин отклонений от полученной «нормы», рассчитанные в узлах сетки 
станций, позволяют строить поля их распределения. Анализ и согласо-
вание полей различных океанографических  и биологических характери-
стик является традиционной задачей океанологии. Разработанный метод 
биологического мониторинга позволяет получать новую информацию, 
необходимую для объективной оценки состояния популяций массовых 
видов зоопланктона в естественных условиях и принятия обоснованных 
решений по оптимальному их использованию.

8.2.2.  Результаты и их обсуждение
На рисунке 92 А изображены размерно-весовые характеристики ис-

пользовавшихся в наших экспериментах одиночных и колониальных 
форм сальп, полученные нами по результатам двух экспедиций. Разли-
чия коэффициентов уравнений, описывающих  соответствующие кри-
вые, связаны   с различиями формы тела у особей, принадлежащих к раз-
ным генерациям. Кривая 3 по данным Б.Е. Аннинского и А.М. Щепкиной 
(2004) приведены этими авторами для обеих форма сальп совместно. 

На рисунке 92 В приведена полученная в наших экспериментах зави-
симость интенсивности энергетического обмена от концентрации мас-
сы сальп. Использование широкого спектра объемов респирометров и 
размеров сальп позволило нам получить  величину Сw в пределах от 2,0 
до 90,4 г.л-1. Здесь же нанесены пересчитанные нами к 3 оС аналогичные 
зависимости, рассчитанные авторами по данным Е.В. Павловой (Павло-
ва, 1975) для 2 видов сальп из Средиземного моря при 20оС в диапазоне 
Сw от 0,017 до 9 г.л-1 (кривая 3) и по данным Т. Икеды (1974) для шести 
видов туникат (5 видов сальп и одного вида пиросом) из тропической 
части Пацифики в диапазоне концентраций живой массы 0,7–20 г.л-1. 
Кривая зависимости интенсивности обмена средиземноморских туни-
кат (не указан тип генераций) и концентрации массы в опытах Е.В. Пав-
ловой (1975) хорошо согласуется с нашими данными для колониальных 
сальп. Отсюда следует, что принятые в наших расчетах величины Q10 
для Coelenterata  по (Ивлева, 1981) близки к таковым для сальп, значения 
которых в прямых измерениях не определены. Известны только оцен-
ки Ikeda, Bruce (1986), Igushi, Ikeda (2004), сделанные по результатам 
других авторов при разных температурах для разных видов сальп и без 
учета концентрации живой массы животных в этих опытах.

Получена достаточно надёжная оценка зависимости интенсивности 
обмена R/W от Cw. Показатель степени равен -0,84 для одиночных сальп 
и -0,91 для колониальных (рис. 92  В),  в то время как показатели степени 
в уравнениях зависимости интенсивности дыхания от индивидуальной 
массы тела равны  -0,09 и -0,06 соответственно (рис. 93 В), т.е. интенсив-
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ность дыхания сальп практически от  массы тела не зависит. Как было 
показано ранее (Минкина, 2000), связь интенсивности метаболизма с 
концентрацией массы у S. thompsoni оказалась более значимой, чем тра-
диционно изучаемая зависимость от индивидуальной массы тела. Как и 
следовало предполагать, у колониальных S. thompsoni зависимость ин-
тенсивности дыхания от концентрации массы слабее, чем у одиночной 
формы. 

Рисунок 92. Зависимость сырой массы сальп от длины тела  (А) и связь интенсивности дыхания 
сальп R/W с концентрацией живой массы в респирометрах при 3оС (В).
А – I – одиночные формы, II – колониальные.  1 – W = 0,006 L2.19, число измерений      N=41, 
коэффициент корреляции r2=0,897 (собственные данные; 2 – W = 0,00016 L2,53, N=13, r2=0,93 
(собственные данные); 3 – W = 0,0000634 L2,34, N=60, r2=0,94 (по данным (Аннинский, Щепкина, 
2004)), зависимость общая для обеих форм сальп.
В –  1 – R/W = 161,22 Cw -0,84, r2=0,447 (собственные данные);  2 – R/W = 85,38 Cw -0,91, r2=0,59 
(собственные данные);  3 – рассчитано авторами по данным Е.В. Павловой (1975): R/W = 60,2 
Cw -0,62, N=20, r2=0,747; 4 – рассчитано авторами по данным Т. Ikeda  (1974) для 5 видов коло-
ниальных форм туникат:  R/W = 7,23 Cw -0,69, N=7, r2=0,876 и 5 – для одиночных форм 3 видов 
сальп:  R/W=10,63 Cw -0,51, N=8, r2=0,680.
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В целях сравнения корректно использовать только значения интен-
сивности дыхания сальп, пересчитанные для постоянной величины кон-
центрации массы Со , в качестве которой было ранее выбрано близкое к 
минимальному значение диапазона (Минкина, 2000). Все величины ин-
тенсивности дыхания приводились к Со= 3 г.л-1 по формуле (44).  

Результаты изображены на рисунке 93 В и приведены в таблице 30. 
В этой таблице сведены пересчитанные авторами в принятых единицах 

Рисунок 93. Уровень энергетического обмена сальп из разных зон Мирового океана, приведен-
ный к 3 оС, в зависимости от массы тела.
А – концентрация массы в опытах Cw – величина переменная; 1,2 –собственные данные для 
одиночных и колониальных форм; 3 – данные для S.thompsoni по  (Ikeda, Mitchell, 1982); 4,5 
– данные для колониальных и одиночных форм S. thompsoni соответственно, по (Igushi, Ikeda, 
2004); 6 – данные для двух видов средиземноморских сальп по (Павлова, 1975); 7,8 – данные 
для одиночных и колониальных  тропических видов туникат соответственно, по (Ikeda, 1974); 
9 – данные  для двух видов средиземноморских  сальп по (Аболмасова, 1978).
В – Cw=Со=3 г.л-1. 1,2 – собственные данные для одиночных и колониальных форм; 3 – данные 
для двух видов средиземноморских сальп по (Павлова, 1975); 4,5 – данные для одиночных и 
колониальных тропических видов туникат по (Ikeda, 1974).
Соответствующие уравнения приведены в табл. 30.
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измерения и для температуры наших экс-
периментов уравнения зависимостей ско-
ростей дыхания сальп от индивидуальной 
массы тела по литературным и собствен-
ным данным. Приведенные коэффициен-
ты корреляции показывают, что разброс 
данных (рис. 93 В) значительно уменьшил-
ся по сравнению с таковым на рисунке 93 
А. Аналогичная тенденция прослежива-
ется и при анализе результатов расчетов с 
использованием показателя концентрации 
живой массы по данным Т. Икеды (1974) 
и  Е.В. Павловой (1975) (табл. 30 и рис. 92 
В).  Сравнивая наши результаты с данны-
ми других авторов, можно отметить, что 
таковые для средиземноморских сальп хо-
рошо согласуются с нашими. Этот вывод 
относится как к соотношениям концен-
трации массы и интенсивности дыхания 
сальп, так и к зависимости интенсивности 
дыхания от индивидуальной массы тела 
животных (рис. 93 В).  Аналогичные ве-
личины для тропических тихоокеанских 
видов туникат по (Ikeda, 1974) оказыва-
ются  несколько ниже. Данные Т. Икеды 
и А. Митчелла (1982), полученные для  S. 
thompsoni в диапазоне температур от –0,5 
до 1.8 оС, также ниже полученных нами 
величин (рис. 93 А, табл. 30). По-видимо-
му, это связано как с видовыми различи-
ями, так и с возможным ингибированием 
жизнедеятельности туникат в их среде 
обитания перед выловом. 

Мы рассмотрели связь интенсивности 
дыхания антарктических сальп с двумя 
переменными:  концентрацией живой 
массы и индивидуальной массой тела осо-
бей.  Применив  изложенный в предыду-
щем разделе статьи подход, мы получили 
связь с третьей переменной – впервые 
рассчитали суточный ритм изменения ин-
тенсивности дыхания S. thompsoni, как у 
одиночных, так и у колониальных форм 
(рис. 94, табл. 31). 
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Эти кривые характеризуют изменения интенсивности метаболизма 
сальп в течение суток независимо от их индивидуальных размеров, но 
при принятой величине концентрации живой массы. Обе формы про-
являли сходный суточный ритм дыхания, но у колониальных форм 
интенсивность дыхания была почти в 2 раза ниже, чем у одиночных 
форм. Наименьшие значения интенсивности дыхания у обеих форм S. 
thompsoni наблюдаются утром (зональное время – 4–5 ч), максимальные 
– у оозоидов вечером (18–22 ч) и ночью (23–24 ч),  а у бластозоидов – 
вечером (20 ч) и днем (11 ч).  Кроме того, у одиночных форм наблюдался 
дневной второй максимум интенсивности метаболизма в 11–15 ч. Такой 
суточный ритм дыхания сальп хорошо согласуется с наблюдениями за 
их суточными миграциями и ритмикой  питания (Huntley et al., 1989; 
Pakhomov et al., 2002). При выбранной приведенной плотности посадки 
животных в экспериментальные сосуды, равной 3 г сырой массы*л-1, не-
зависимо от индивидуальной массы тела, их среднесуточная величина 
энергетического метаболизма составила 79.5 мкг О2*г-1*ч-1 у оозоидов и 
41.5 мкг О2*г-1*ч-1 у бластозоидов (табл. 31). Эти значения принимают-
ся за  статистическую «норму» для данной формы сальп или за 100% в 
расчетах. 

На основании полученного массива данных (табл. 32) мы построили 
карты пространственной вариабельности уровня энергетического обме-
на S. thompsoni на полигонах Южно-Оркнейском, у о-ва Элефант  (рис. 
95) и в проливе Брансфилда (рис. 96). 

Вектор и величина отклонения ЭО сальп в океанической зоне при 
прочих благоприятных физико-химических условиях зависят от обеспе-
ченности желетелых кормом – фитопланктоном. Яркая выраженность 

Рисунок 94. Суточный ритм интенсивности дыхания у одиночной (I) и колониальной (II) форм 
Salpa thompsoni.  Штрихпунктирные прямые – среднесуточные величины. Приведены довери-
тельные интервалы среднесуточных величин интенсивности дыхания у одиночных и колониаль-
ных форм сальп для 90% уровня значимости.
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этой связи у сальп обусловлена чрезвычайно высокой интенсивностью 
их питания, на порядок превосходящей рационы других массовых гете-
ротрофов в планктоне  (Самышев, 2000 б; Minkina et al., 1999). Позитив-
ные значения отклонений ЭО сальп (табл. 32, рис. 95 F) наблюдались 
в динамически активном  районе у о. Элефант в 1998 г. На акватории 
данного полигона был зафиксирован фрагмент циклонического меандра 
Южной ветви Антарктического циркумполярного течения (АЦТ), кото-

Таблица 31. Суточная изменчивость интенсивности энергетического обмена (RT/W, мкг О2 *г 
сыр. веса -1 * ч -  1) у антарктической сальпы Salpa thompsoni Foxton в марте-апреле 1998 и 2002 гг.  
Температура опытов  3o C, концентрация живой массы Со=3 г сыр. веса-1*ч-1)

Время суток
(Одиночные) Оозоиды (Колониальные) Бластозоиды 

Rт/Wср. N σ t α Rт/Wср. N σ t α

0 132.4 22 158.4 55.5 38.5 6 39.7 26.6
1 58.6 26 52.3 16.9 34.5 6 34.1 22.9
2 64.2 21 110.7 39.7 51.7 7 56.9 35.4
3 75.2 19 89.4 33.7 45.4 7 39.9 24.8
4 37.7 17 35.7 14.2 27.4 7 24.5 13.4
5 33.9 17 32.8 13.1 22.8 7 19.8 12.3
6 55.6 21 64.3 23.1 18.9 7 17.5 10.9
7 50.6 18 57.7 22.4 21.4 7 16.7 10,4
8 62.9 19 52.6 19.8 25.4 7 19.3 12.0
9 43 20 41 15.1 19.8 5 19.7 14.5
10 39 13 24.5 11.2 38.0 3 60.5 57.4
11 87.8 7 137.9 85.7 88.2 7 89.5 55.7
12 52 8 39.3 22.9 29.2 8 27.5 16.0
13 104.7 19 104.2 39.3 58.0 8 42.8 24.9
14 91.1 21 93.9 33.7 43.3 6 31.5 21.2
15 88.5 18 93.6 36.3 39.6 8 38.4 22.3
16 61.6 25 77.4 25.5 32.3 9 24.9 13.7
17 73.4 29 91.9 28.1 33.0 10 36.0 18.7
18 150.5 24 148.2 49.8 52.8 5 32.0 23.5
19 107.1 24 108.6 36.5 26.2 4 18.4 15.1
20 68.8 19 56.1 21.2 96.4 7 78.3 48.7
21 125.5 12 166.9 79.2 65.0 6 110.3 74.1
22 106.6 21 181.7 65.2 65.1 8 73.6 42.8
23 136.5 23 190.4 65.3 23.5 6 18.2 12.2

Среднесуточные
величины 

79.5
«норма» 463 33.6 11.3 41.5

«норма» 161 20.8 7.0

* N – объем выборки, σ – среднеквадратичное отклонение, tα – доверительный интервал при  
90%-ном  уровне значимости.
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рый содержал воды моря Уэдделла. Ширина струи течения составляла 
20–25 миль, скорость на поверхности достигала 40-50 см.с-1. В этом рай-
оне было зафиксировано максимальное за всю историю наблюдений в 
данном районе обилие сальп, преимущественно оозоидов – до 120 г.м-3 
(Ломакин, Самышев, 2004) (рис. 95 D). Максимальная интенсивность 
обмена в 2,8 раз превышала статистическую «норму» (отклонение со-
ставило 184%)  в юго-западной  части  полигона.  Очень низкие величи-
ны биомассы фитопланктона здесь (15–190 мг.м-3) (рис. 95 Е) свидетель-
ствуют об активном выедании водорослей сальпами.

Рисуное 95. Уровень энергетического обмена (ЭО) Salpa thompsoni в зависимости от обеспечен-
ности пищей в слое 0-100 м в марте 1998 г. 
Слева – на Южно-Оркнейском полигоне, справа – на полигоне у о. Элефант (Мордвинова). А, 
D – распределение биомассы сальп по (Самышев, 2000 а). B, E – распределение биомассы фито-
планктона по данным Ю.В. Брянцевой (не опубликованные данные). C, F – пространственная ва-
риабельность уровня энергетического обмена сальп в % отклонений от статистической «нормы»
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Локальная динамика вод у о. Коронейшен на Южно-Оркнейском по-
лигоне имела свои особенности. Здесь, кроме волнообразного, обтекаю-
щего остров меандра, примерно в 200 милях на север от него был рас-
положен мощный антициклонический топографический вихрь, который 
образовался вследствие взаимодействия Южной ветви АЦТ с подняти-
ем Пири, что указывает на квазистационарность и топографическую 
природу данного вихря. Скопления сальп максимальной плотности (до 
32 г.м-3) наблюдались в центральной части теплого топографического 
вихря над поднятием Пири (Ломакин, Самышев, 2004). Здесь же была 
отмечены как минимальная концентрация фитопланктона  (13,5 мг/м3), 
так и минимальные величины ЭО (около -25%) (табл. 32, рис. 95 С). В 
юго-восточной части полигона, где биомасса сальп была минимальной, 
концентрация фитопланктона достигала 1200 мг.м-3, а величина ЭО при-
ближалась к статистической норме (-4%) (рис. 95 В).

Рисунок 96. Уровень энергетического обмена (ЭО) Salpa thompsoni в зависимости от обеспечен-
ности пищей в слое 0-100 м в проливе Брансфилда в марте-апреле 2002 г. А – на фоне распре-
деления биомассы сальп по (Минкина, Самышев, 2014), В – на фоне распределения биомассы 
фитопланктона по (Кузьменко, 2004).
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Ингибирование популяции сальп, о котором свидетельствовали от-
рицательные значения отклонений интенсивности энергетического ме-
таболизма от статистической «нормы», наблюдались в ранне-осенний 
сезон 2002 г. на полигоне в проливе Брансфилда (рис. 96). В западной 
части пролива существуют резкие проломы дна с глубиной до 1000 м 
при средней глубине около 200–300 м, а акватория полигона характери-
зуется изрезанностью береговой линии и наличием множества островов 
(Артамонов и др., 2003).  Такие орографические условия способству-
ют образованию стационированных вихрей, приводящих к длительной 
аккумуляции скоплений желетелых и тем самым создающих дефицит 
корма (рис. 96 А). В центре квазистационарного вихря была отмечена 
максима льная концентрация сальп (2,89 г.м-3), которая снижалась к пе-
риферии вихря вдвое – до 1,42 г.м-3. Вне вихря максимальная биомас-
са фитопланктона достигала 788 мг.м-3. В центре же вихря наблюдалась 
минимальная концентрации фитопланктона (22,7 мг.м-3), которая возрас-
тала к периферии вихря до 200–300 мг.м-3 по мере снижения биомассы 
сальп (рис. 96 В). В центре вихря также получены отрицательные значе-
ния ЭО (до -70%), что указывает на ингибирование жизнедеятельности 
сальп вследствие дефицита пищи. На периферии вихря и вне его наблю-
далась практически «норма» уровня энергетического обмена туникат. 

Cуточные траты на дыхание у одиночных сальп во всем исследован-
ном диапазоне размеров при 3 оС и концентрации живой массы в опы-
тах, равной 3 г.л-1, составляют около 26 % от содержания углерода в теле 
туникат, а у колониальных –13,6%. Для S. fusiformis из тропической 
части Атлантики в диапазоне температур от 13,5 до 19,5оС приводятся 
следующие рассчитанные при  неизвестной  плотности посадки в ре-
спирометры величины суточных трат сальп на дыхание: 21,3% содер-
жания углерода в теле у оозоидов и 9,7%  – у бластозоидов (Cetta et al., 
1986). Оценка суточных трат на дыхание у  одиночных S. cylindrica  при  
24 оС   в той же работе достигает 99%. Такой разброс может быть связан 
также с тем, что траты на обмен характеризуют минимальные пищевые 
потребности организмов, а они не одинаковы у различных видов сальп. 
Например, у средиземноморских S. fusiformis при 16о С суточные пище-
вые потребности в среднем составили 107–117% от содержания углеро-
да в теле (Cetta et al., 1986). В сводке E.А. Пахомова с соавторами (2002) 
приведены   величины  суточных пищевых потребностей S. thompsoni,  
рассчитанные по данным измерений флюоресценции пигментов в ки-
шечниках особей, выловленных из естественной среды обитания. Со-
гласно измерениям и расчетам различных авторов, эти величины сильно 
варьируют, изменяясь приблизительно в пределах  5–45% от содержания   
углерода в теле сальп.  

Ранее мы обсуждали возможные механизмы, определяющие эффект 
плотности при измерении интенсивности дыхания у водных  организ-
мов (Минкина, Павлова, 1975; Минкина, 2000). Известно, что универ-
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сальным регулятором скорости химических реакций являются кон-
центрации реагирующих веществ. Регуляция скорости биологических 
процессов через концентрацию живого вещества, по-видимому, являет-
ся выражением  того же закона (Хайлов и др., 1999). 

Если использовать наши оценки связи интенсивности дыхания сальп 
при 3 оС с концентрацией живой массы в респирометрах (см. подписи 
к рис. 91 В) и уравнение 45, то для одиночных сальп в диапазоне экс-
периментальной концентрации живой массы 2,93–90,43 г.л -1 (табл. 32) 
суточные затраты на дыхание составят 26,5–1,5% содержания углерода 
в теле за сутки, а у колониальных туникат в диапазоне концентрации 
живой массы 1,97–14,17 г.л -1 – 19,9–3,3%/сутки (рис. 97). 

До сих пор в практике гидробиологических исследований этот эф-
фект практически не учитывается. Это, вероятно, является следствием 
заимствования из физиологии более крупных гидробионтов (рыб, мол-
люсков, высших ракообразных) классификации уровней метаболизма 
применительно и к зоопланктонным организмам. 

По аналогии с более крупными животными у мелких водных беспо-
звоночных различают основной обмен, который характеризует мини-
мальные энергетические затраты на поддержание нормальных жизнен-
ных функций и измеряется у неподвижных голодных животных. При 
этом не должны исключаться затраты на дыхательные движения и ра-
боту внутренних органов. Основной обмен определяет, таким образом, 
и уровень минимальных пищевых потребностей организма. Выделяют 
также стандартный обмен, который соответствует энергетическим тра-
там животного в малоподвижном состоянии, ограниченном «стандарт-
ными» условиями опыта. Активный обмен характеризует энергетиче-
ские затраты животных на движение. Общий обмен представляет собой 
сумму основного и активного обмена. 

Рисунок 97. Зависимость рассчитанных суточных энергетических трат обеих форм сальп 
Томпсона по отношению к содержанию углерода в теле туникат (R, %*сут.-1.экз.-1) от концентра-
ции живой массы в опытах.
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Стандартный обмен гидробионтов в практике гидробиологических 
расчетов часто полагают общему обмену, допуская, что затраты на ак-
тивное плавание полностью учтены. Планктонные организмы тради-
ционно помещают в «стандартные условия измерения». Процедура 
измерения «стандартного» энергетического метаболизма планктонных 
организмов строго не определена, плотность посадки животных иссле-
дователи выбирают произвольно, поэтому результаты очень вариабель-
ны. Анализируются только зависимости уровня энергетического обмена 
различных систематических групп гидробионтов от их массы тела и от 
температуры обитания. При таком подходе оценки влияния температу-
ры на уровень метаболизма оказываются не корректными. 

В гидрохимических исследованиях основным методом определения 
концентрации кислорода является метод Винклера, который часто при-
меняется по настоящее время в биоэнергетике. Но использование его в 
экспериментах имеет ряд недостатков.

Измерения выполняются либо в конце эксперимента (в подавляющем 
числе опытов), или в больших объёмах воды с очень маленькой частотой, 
что связано с трудоёмкостью метода. Результаты измерения являются 
средними величинами скорости энергетического обмена гидробионтов 
за время экспозиции (так называемые «интегральные» опыты). Полу-
ченные данные имеют большой разброс, что вызывает необходимость 
выполнения большого числа опытов. Приходится игнорировать тот 
факт, что колебательный характер изменения физиологических функций 
как внешнее проявление акклимации организма к действию различных 
внешних факторов – температуры, солёности, токсикантов и т.п. – давно 
известен. О степени акклимации животных, выловленных в естествен-
ной среде обитания, к условиям эксперимента судят по качественным 
признакам и, зачастую, субъективно. Мастерство и опыт эксперимента-
тора являются некоторой гарантией того, что в ходе опыта животные не 
испытывали так называемый «хендлинг-стресс», вызываемый манипу-
ляциями с ними при постановке эксперимента (Самышев, Лушов, Ефи-
мов, 1980). В качестве примера можно привести результаты интеграль-
ных опытов по измерению уровня дыхания теплолюбивых S. thompsoni 
при температуре  -1,9 – -2,0 оС в работе (Ikeda, Bruce, 1986). Они оцени-
ли metabolic loss этих туникат как 2,3–2,8 % сут.-1.экз.-1.Такие низкие су-
точные энергетические траты сальп могут быть как результатом стресса, 
испытываемого животными в опытах при такой низкой температуре, так 
и высокой концентрации живой массы в их экспериментах. 

Полярографический метод измерения парциального давления кис-
лорода в воде с помощью твердых закрытых электродных систем ли-
шён ряда этих недостатков. Различные конструкции оксиметров, снаб-
женные полярографическими датчиками, нашли широкое применение 
в эколого-физиологических исследованиях гидробионтов (Самышев, 
Лушов, Ефимов, 1980; Самышев, 1991, Samyshev, 2002, Минкина, 
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Павлова, 1995; Минкина, 2020). Показания датчиков могут непрерыв-
но регистрироваться на ленте самописца, на магнитном носителе или 
непосредственно вводиться в память компьютера. Последние способы 
регистрации наиболее удобны. Непрерывная запись и визуализация кри-
вой содержания кислорода на экране монитора позволяют оперативно 
судить о физиологическом состоянии организмов в ходе эксперимента 
и принимать решения о прекращении либо продолжении опыта. Кроме 
того, регистрирующая аппаратура может располагаться в отдалении от 
места проведения экспериментов, что, например, в морских экспедици-
ях позволяет выбрать более комфортные условия как для эксплуатации 
компьютера, так и для экспериментатора. 

Получаемый объем данных позволяет оперативно оценивать харак-
тер реагирования животных и время акклимации к условиям опыта; 
получить статистически обеспеченные данные, которые можно сглажи-
вать и фильтровать, достаточные для оценки суточной ритмики дыхания 
сальп.

Таким образом, измерения «стандартного обмена» у планктонных 
животных не позволяют корректно сравнивать результаты различных 
исследователей и, следовательно,  оценивать влияние температуры на 
энергетический метаболизм гидробионтов. Хорошее соответствие полу-
ченных нами кривых 1 и 2 на рис. 92 В, отражающих связь концентра-
ции живой массы и интенсивности дыхания двух форм сальп Томпсона, 
и аналогичной кривой 3 по данным Е.В. Павловой (1975), приведенным 
нами к 3 оС с использованием коэффициентов Q10 для Coelenterata по 
И.В. Ивлевой (1981), кажется следствием близости значений их темпе-
ратурных коэффициентов с таковыми у туникат.

На основании измерений интенсивности энергетического обмена у 
антарктической сальпы Salpa thompsoni Foxton при температуре 3оС, 
выполненных в марте-апреле 1998 и 2002 гг., выявлены основные при-
чины и механизмы большого разброса результатов измерения величин 
дыхания у сальп. Переменные величины плотности посадки животных 
в респирометры, измеряемой величиной концентрации массы в опыте 
и характеризующие суммарный эффект взаимовлияния особей в опы-
те – одна из основных причин значительной вариабельности результа-
тов измерения дыхания у туникат, традиционно не учитываемая. Нами 
получена зависимость интенсивности энергетического обмена от кон-
центрации массы антарктических сальп в пределах от 2,0 до 90,4 г.л-1. 
Значимость этой зависимости значительно выше, чем традиционно изу-
чаемой зависимости интенсивности дыхания от индивидуальной массы 
тела животных. 

У колониальных S. thompsoni зависимость интенсивности дыхания от 
концентрации массы слабее, чем у одиночной формы. В то время как ин-
тенсивность энергетического метаболизма обеих форм сальп Томпсона 
не зависит от их массы тела.
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Другим фактором, способным существенно влиять на величины 
энергетического обмена сальп, является суточные ритмы физиологи-
ческих процессов и поведения гидробионтов. Мы впервые рассчитали 
суточный ритм изменения интенсивности дыхания S. thompsoni, как у 
одиночных, так и колониальных форм. При минимальной постоянной 
концентрации сырой массы особей в опытах, равной 3 г.л-1, одиночные 
и колониальные формы сальп проявляли сходный суточный ритм дыха-
ния.  Независимо от их индивидуальной массы тела, величины удельной ско-
рости обмена в пределах суток в среднем составили 79,5 и 41,5 мкгО2 

. г–1. ч-1 

у одиночных и колониальных форм  соответственно или 26,0%  у оозо-
идов и 13,6% содержания углерода в теле за сутки у бластозоидов. Эти 
значения интенсивности дыхания S. thompsoni были приняты в нашем 
исследовании за статистическую «норму» или 100%.

Третьей причиной вариабельности результатов измеряемых величин 
дыхания туникат является пространственная изменчивость уровня их 
энергетического метаболизма, которая отражает суммарное воздействие 
пелагиали на основные характеристики жизнедеятельности их популя-
ций, их «парциальная» активность. Для ее оценки был применен метод 
биологического мониторинга  популяций зоопланктона на основании 
оценки пространственной изменчивости уровня их энергетического 
обмена в условиях гетерогенной среды, включающий схему экспери-
ментов и метод анализа результатов (метод «благополучия пелагиали») 
(Минкина, 2007, 2020). Исключив дисперсию измеренных величин ин-
тенсивности дыхания сальп, связанную с двумя первыми перечислен-
ными факторами, мы получили векторные поля отклонений уровня 
энергетического обмена вселенца S. thompsoni, внедрившейся в основу 
ареала антарктического криля, от статистической «нормы» в акваториях 
(ЭО), подвергшихся инвазии. 

Выявлены области и причины ингибирования и успешной жизнедея-
тельности их популяций при разных сценариях развития планктонного 
сообщества. Величина отклонения ЭО сальп в океанической зоне зависит 
от обеспеченности желетелых кормом. Яркая выраженность этой связи 
у сальп обусловлена чрезвычайно высокой интенсивностью их питания, 
на порядок превосходящей рационы других массовых гетеротрофов в 
планктоне. Позитивный «отклик» популяции сальп (положительные 
отклонения  ЭО) наблюдались в динамически активной зоне в районе 
о. Элефант. Основным фактором, ингибирующим жизнедеятельность 
сальп (отрицательные отклонения), является дефицит пищи. Дефицит 
пищи имеет место во время зимней и ранне-весенней фазы сукцессии 
планктонного сообщества или в результате механического сгущения же-
летелых животных в стационированных вихрях, образующихся в узо-
стях проливов или на мелководьях вследствие изрезанности береговой 
линии как отмечено нами в проливе Брансфилда, у Южно-Оркнейских 
о-вов и у о. Кинг Джордж. 
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Выявленные связи важны как для понимания механизма саморегуля-
ции сообществ в антарктическом планктоне, в том числе – проникнове-
ния сальп в высокие широты, так и для коррекции балансовых расчетов 
потоков вещества и энергии в антарктической зоне. 

Полученные нами результаты также подтверждают применимость 
метаболической теории в экологии гидробионтов. 

8.3. Элементы энергетического баланса сальп Томпсона

Туниката Salpa thompsoni Foxton и антарктический криль Euphausia 
superba Dana являются наиболее важными многоклеточными фильтра-
торами в Южном океане и пищевыми конкурентами. При этом имеют-
ся большие пробелы в нашем понимании биологии и функциональной 
роли сальп в Антарктической экосистеме. 

Исследования, выполненные для различных видов сальп, преимуще-
ственно из низких широт Мирового океана, свидетельствуют о высокой 
плодовитости, темпе роста и скоростях фильтрации сальп. Известно, 
что сальпы демонстрируют самый быстрый темп роста среди много-
клеточных (Heron, Benham, 1984; Pakhomov et al., 2002; Henschke et al., 
2018, 2018a, 2019, 2021). По сравнению с другими оболочниками (асци-
диями, пиросомами, долиолидами), создающими с помощью ресничек 
пищевые токи воды, у сальп совмещены функции локомоции и пита-
ния. Сальпы плавают и питаются непрерывно, проталкивая воду через 
пищевод при сокращениях мышц туники и не испытывая насыщения, 
являясь «биологической помпой». У них имеется «мукусная» сеть, улав-
ливающая даже очень мелкие пищевые частицы, из которых с помощью 
слизи формируются пищевые комки. Такой способ питания делает сальп 
неизбирательными фильтаторами. 

Кроме того, эти желетелые организмы имеют сложный жизненный 
цикл, состоящий из чередующихся генераций полового (одиночные 
сальпы или оозоиды) и партеногенетического размножения (колониаль-
ные сальпы или бластозоиды). Эти формы различаются не только мор-
фологически. Существование различий у разных форм сальп в уровне 
метаболизма ранее достоверно не было подтверждено (Iguchi, Ikeda, 
2004). Нами было показано, что, хотя обе формы проявляли сходный су-
точный ритм дыхания, но, независимо от индивидуальной массы тела, 
среднесуточная величина энергетического метаболизма у бластозоидов 
(колониальной формы) почти в 2 раза ниже, чем у оозоидов (см. раз-
дел 8.2 настоящей главы). Уровень энергетического метаболизма у ан-
тарктических сальп сопоставим с таковым у средиземноморской Salpa 
maxima (Павлова, 1975) при приведении измеренных при 20оС величин 
к соответствующим значениям при 3 оС в наших экспериментах (Мин-
кина, Самышев, 2004, Minkina et al., 2022).
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Сведения о пищевой активности антарктических туникат основыва-
ются на данных по их скорости фильтрации в экспериментах, оценива-
емой прямым учетом потребленных частиц или измерениями концен-
трации хлорофилла а (Harbison, Gilmer, 1976; Diebel, 1982; Mullin, 1983; 
Andersen, 1986; Reinke, 1987; Huntly, 1989; Dubishar, Bathmann, 1997; 
Madin, Deibel, 1998; Vargas, Madin, 2004). В естественных условиях ра-
ционы сальп Томпсона оценивают, используя флюоресцентную методи-
ку анализа содержимого кишечника сальп (Дриц, Семенова, 1989; Дриц, 
Пастернак, 1993; Perissinoto, Pakhomov, 1998; Pakhomov et al., 2002, 
2006, 2015; Harbou et al., 2011; Sutherland et al., 2010). К ограничениям 
этого метода следует отнести учет только растительной составляющей 
рациона сальп и неясность связи их пищевой активности с условиями 
среды, в частности – с пищевыми условиями. При этом выводы разных 
авторов о доле выедаемой сальпами первичной продукции, оцениваемой 
по этим данным, очень различаются. В обзоре (Pakhomov et al., 2002) 
авторы пришли к мнению об умеренном выедании сальпами суточной 
продукции фитопланктона (менее или равному 50% первичной продук-
ции). Тогда как мы и другие исследователи наблюдали «пустую» воду (с 
очень низкими концентрациями фитопланктона) в областях скоплений 
антарктических сальп (Dubischar, Bathmann, 1997, Voronina, 1998, Воро-
нина и др., 2005; Yakovenko et al., 2021).

В естественных условиях темп роста S. thompsoni оценивается на ос-
новании статистических оценок по многолетним наблюдениям в различ-
ные сезоны за размерными когортами сальп, но эти данные отличаются 
в разных районах обитания туникат и в разные сезоны (Loeb, Santora, 
2011; Pakhomov, Hunt, 2010, 2017; Henschke et al., 2018, 2021). Не су-
ществует прямых измерений темпов роста сальп Томпсона, что требует 
либо продолжительного их содержания в экспериментах, либо исполь-
зования радиоуглеродного метода, позволяющего измерить как рацио-
ны, так и долю неусвоенной пищи и прирост животных в опытах. 

В связи с недостаточностью и противоречивостью данных для су-
ждения о функциональной роли S. thompsoni в условиях Антарктики по 
программе 7-ой Украинской антарктической экспедиции (УАЭ) на НИС 
«Горизонт» в проливе Брансфилда (с 11 марта по 18 марта 2002 г.) нами 
проведен комплекс экспериментальных работ по измерению элементов 
энергетического баланса (дыхания, прироста и рационов) у этих туни-
кат. 

8.3.1.  Материал и методика
Сбор сальп для лабораторных исследований осуществлялся с кормы 

судна ручной конической планктонной сетью (диаметр входного отвер-
стия – 50 см, газ – 3 мкм, объем стакана-накопителя – 1 л, диаметр слив-
ного отверстия – 5 см) или сачком диаметром 2 м. Ловы выполнялись 
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в приповерхностных горизонтах, на глубинах 0–15 м. В экспериментах 
использовались только живые особи, не имеющих повреждения тела и 
заметных отклонений от естественного поведения. При этом у колони-
альных форм, достигавших в длину нескольких метров, использовались 
фрагменты из 4–5 животных (связь между особями в колониях доволь-
но непрочная и распад колоний на фрагменты в большинстве случаев 
не приводит к травмам у отдельных особей). После экспериментов по 
измерению интенсивности обмена эти фрагменты колоний успешно ис-
пользовались в опытах по определению пищевых рационов у сальп. От-
ловленные животные некоторое время (не менее 12 час.) содержались в 
аквариумах, чтобы особи могли усвоить накопленную в желудках пищу, 
а также адаптироваться к ограничению жизненного пространства. Мето-
дика измерения энергетического обмена антарктических сальп подроб-
но описана в наших работах (Минкина, Самышев, 2004; Minkina et al., 
2022) и в разделе 2 главы VIII. 

Рационы и прирост сальп измерялись в проливе Брансфилда в ходе 7 
УАЭ (рис. 98).

Для определения элементов пищевого баланса  у S. thompsoni был ис-
пользован радиоуглеродный метод Ю.И. Сорокина в модификации Э.З. 
Самышева (Самышев, 1991, Samyshev, 2002). 

По окончании эксперимента по измерению интенсивности энерге-
тического обмена, часть животных пересаживалась в те же 3-литро-
вые сосуды, но открытые и заполненные фильтрованной морской во-
дой, в которые добавляли определенный объем (от 2 до 30 мл) меченых 
С14 культур водорослей двух видов зеленых водорослей – Dunaliella 
maritima и Plathymonas viridis. Культуры водорослей поддерживались в 
судовых условиях В.Д. Чмыром. Плотность культур определялась Н.А. 
Гавриловой прямым счетом под микроскопом. Средний размер клеток 
D. maritimа составил 13 х 9 мкм, объем клеток – 755 мкм3. У P. viridis 
эти размеры были соответственно 10 х 10 мкм и 520 мкм3. Содержание 
углерода в клетках водорослей рассчитывалось по уравнению (Menden-
Deuer, Lessard, 2000):

                                        Pg C cell-1 =  0,268 Volume0,860,                                   (46)
что составило 80,015 Pg C или 10,6% от сырого веса клетки у D. maritimа 
и 58,063 Pg C или 11,17% у P. viridis. 

При анализе результатов использовались средние за время опыта t 
величины концентраций водорослей (С), рассчитываемые по формуле: 

                         С = exp [(lnCo + lnCt)/2] = √ Co*Ct ,                                                     (47)
где Co – начальная концентрация. Собственным ростом водорослей в 
наших экспериментах в расчетах можно пренебречь, так как скорость 
потребления водорослей сальпами почти на два порядка выше (Harbison, 
Gilmer, 1976). Тогда видимая скорость фильтрации F рассчитывалась по 
формуле:



290

                                     Ft = (Ct-Co)*V/Co* t *N,                                                       (48)
где V – объем воды в сосуде, N – число сальп в опыте.

Общая продолжительность экспериментов по питанию сальп состав-
ляла от 12 до 29 час. При наличии свободных электромагнитных меша-
лок вода с водорослями в опытах перемешивалась. 

С целью контроля изменения радиоактивности среды отбирались 
пробы объемом 2 мл в начале, каждые 4–8 ч и в конце опыта. Пробы 
среды вносились в стандартные склянки со сцинтилляционной жидко-
стью для последующих определений их активности методом прямой 
жидкостно-сцинтилляционной бета-спектрометрии на анализаторе-ра-
диометре 1209-RackBeta Spectral (измерения выполнены С.Б. Гулиным).  
1 имп.*мин-1 в 1 мл культуры D. maritimа соответствовал в среднем 
2,371 кл. или 189,73 *10-6 мгС/кл., P. viridis – 0,782 клеткам, или 45,90 
*10-6 мгС/кл. Оформленных пеллет в конце опытов обнаружено не было. 

Рисунок 98. Расположение станций в проливе Брансфилда, на которых выполнялись измерения, 
и содержание углерода в теле сальп в марте 2002 г. 
А. Распределение величин содержания углерода в теле туникат (построено для особей со сред-
ней фиксированной сырой массой тела 6 г и пересчитано нами в % по отношению к ней (по 
Аннинский, Щепкина, 2003) на фоне распределения хлорофилла а в слое 0-100 м по данным 
(Сысоев, 2004). Шкала содержания углерода расположена слева, хлорофилла а – справа.
В. То же на фоне распределения биомассы сальп в слое 0-100 м по (Ломакин, Самышев, 2004; 
Minkina et al., 2022), шкала расположена справа. Показаны номера станций.
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В наших экспериментах получена зависимость интенсивности энер-
гетического обмена (R/W, мкг О2/г*ч) от концентрации массы сальп 
(Сw) как одиночных, так и колониальных сальп в пределах от 2,0 до 90,4 
г.л-1: R/W = 161,22 Cw -0.84, N=39, r2=0,447 для оозоидов и R/W = 85,38 Cw 
-0,91, N=12, r2=0,59 для бластозоидов (Минкина, Самышев, 2004; Minkina 
et al., 2022). Интенсивность дыхания при экспериментальной концен-
трации массы туникат рассчитывалась по формуле: 

                                       R/W = Ro/W / (Cw /C0) 
b,                                                    (49)

где выбранная нами базовая величина концентрации массы С0=3 г.л-1, а 
Ro/W= 79,5 мкг О2*г-1*ч-1 у одиночных сальп, а Ro/W= 41,5 мкг О2*г-1*ч-1 
у колониальных (раздел 8.2 настоящей главы). При оценке  энергетиче-
ского бюджета сальп 1 мг О2 принимался равным 0,3 мг углерода  (Вин-
берг, 1960).

Для оценки прироста было отобрано 9 проб по 2 мл гомогената тела 
сальп из опытов для последующего определения его радиоактивности. 

При расчетах прироста одиночных и колониальных сальп в мм длины 
их тела использовались аллометрические уравнения, полученные нами 
ранее (Минкина, Самышев, 2004; Minkina et al., 2022):

         W = 0,006 L2,19 ,  N=41, r2=0,897 (одиночные формы),                    (50)
         W = 0,00016 L2,53,   N=13, r2=0,93 (колониальные сальпы),            (51)

где W  – сырой вес сальп в г, L – длина тела в мм, N – число измерений, 
r2 – коэффициент корреляции.

Всего выполнено 17 экспериментов по определению рационов сальп 
и 9 опытов по оценке прироста этих туникат.
 

8.3.2. Результаты и их обсуждение
Поскольку обеспеченность пищей S. thompsoni в исследуемых райо-

нах акватории пролива Брансфилда была различной (Кузьменко, 2004; 
Minkina et al., 2022), это не могло не отразиться на содержании углерода 
в теле сальп (рис. 98, табл. 33).

В таблице 34 приведены результаты наших экспериментов по изме-
рению скоростей фильтрации и потребления корма сальпами, а также 
их рационов. Номера опытов, выполненных с колониальными форма-
ми,  содержат букву «к». В опытах 9 к и 9ак использовались недавно 
освободившиеся от плаценты молодые колонии на стадии развития  I-II 
(Stomska et al., 2015). Только в этих экспериментах при измерении ин-
тенсивности дыхания и рационов употреблялись сосуды объемом 0,5 л. 

В диапазоне концентраций водорослей от 0,66 мг.л-1 до 5,72 мг.л-1 (0,07 
и 0,61 мгС.л-1) одиночные туникаты в опытах № 11 и 14 показали мак-
симальные величины скорости фильтрации – 140 и 164,3 мл.ч-1.экз.-1 или 
2,3 – 2,7 мл.мин.-1.экз.-1. (рис. 99 А).  Колониальные сальпы демонстри-
ровали максимальные величины скорости фильтрации – 179,2 и 113,0 
мл.экз.-1.ч -1– в опытах № 1к и 2к при концентрациях водорослей в пре-
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делах от 0,59 мг.л-1 (0,07 мгС.л-1) до 15,9 мг.л-1 (1,68 мгС.л-1) (табл. 34). 
Молодые колонии сальп на стадии развития I-II (опыты 9к и 9ак) имели 
более низкую наибольшую скорость фильтрации, чем взрослые колонии 
– 2,9 мл.ч-1.экз.-1 или 0,05 мл.мин-1.экз.-1 (рис. 99). Удельная скорость филь-

Таблица 33. Содержание углерода в теле Salpa thompsoni из различных районов обитания по 
(Аннинский, Щепкина, 2003)

Номер 
станции

Широта, 
o S

Долгота, 
o W

Сырой вес
сальп W, г

Содержание углерода
С, мг/г сырого веса

Число
измерений

23 63,33 60,58 5,8 C = 2,664 W -0,189 59
33 61,35 63,67 13,7 ± 1,0 1,54 ± 0,13 3
44 63,57 60,67 6,2 ± 0,4 1,84 ± 0,23 4
47 63,2 60,2 7,7 ± 1,7 1,83 ± 0,25 15
52 63,32 60 0,28 C = 2,664 W -0,189 59

Рисунок 99. Скорость фильтрации антарктической сальпы Томпсона при температуре опытов 
3 оС продолжительностью от 2 до 8 часов. Вверху – скорость фильтрации; внизу – удельная 
скорость фильтрации; 1 – одиночные сальпы, потреблявшие Dunaliella maritima; 2 – те же, пи-
тавшиеся Platymonas viridis; 3 – половозрелые колониальные сальпы, питавшиеся D. maritima; 
4 – молодые отпочковавшиеся колонии стадии 1–2, которых кормили P. viridis; 5 – половозрелые 
колонии, питавшиеся P. viridis. Сср. – средняя концентрация водорослей за время опыта; Wc – 
масса сальп в углеродных единицах.
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трации обеих форм сальп, несмотря на большой разброс величин, не за-
висит от массы тела сальп в углеродных единицах (рис. 99). Но средние 
за время опытов удельные величины скорости фильтрации (F overall по 
англоязычной терминологии) и потребления корма IR (ingestion rate) до-
стоверно снижались с возрастанием концентрации  живой массы сальп 
в опытах  (рис. 100).

Максимальная скорость потребления корма у колониальных сальп в 
наших экспериментах достигала 190,0 мкгС.ч-1.экз.-1 (опыт 1к) и у оди-
ночных – 61,2 мкгС.ч-1.экз.-1 (опыт 13) (табл. 34).  Величина рациона оди-
ночных и колониальных сальп возрастала с увеличением средней кон-
центрации водорослей в опытах, не зависела от индивидуальной массы 
тела особей в пределах 0,28–18,4 г сырого веса, т.е. во всем диапазоне 
размеров исследованных  туникат (рис. 101).  При этом зависимость 
от концентрации корма у колониальных форм туникат была больше 
выражена, а наклон линии регрессии соответствующей зависимости у 
бластозоидов был выше, чем у оозоидов (рис. 101). Концентрация ми-
кроводорослей в наших опытах соответствовала биомассе фитопланкто-
на 0,6–16 г.м-3, а величины рационов в 4-8-часовых экспериментах изме-
нялись в пределах от 0,03 до 39,1 % у бластозоидов и от 0,15 до 6,8% у 
оозоидов содержания углерода в теле в пересчете на сутки (табл. 34).  

Зависимость средних за время опытов величин рациона сальп (R 
overall) от концентрации фитопланктона C с учетом экспериментальной 
плотности их популяции (Сw) представлена на рисунке 102. Влияние 
этих же параметров для колониальных сальп и обеих форм туникат  в 
опытах продолжительностью 4–8 час показано на рисунках 103 и 104 
соответственно.

Прирост сальп, выраженный в единицах веса, возрастает с увеличе-
нием размеров сальп – от 0,018 до 1,56 мкгС у бластозоидов и от 0,64 

Рисунок 100. Зависимость удельных суточных скорости фильтрации (F/Wc) и потребления кор-
ма (IR/Wc) от концентрации живой массы сальп в опытах. 1,2 – одиночные сальпы, питавшиеся 
D. maritima и P. viridis соответственно; 3,4 – колониальные сальпы, потреблявшие D. maritima и 
P. viridis соответственно.



297

Рисунок 101. Суточные рационы сальп Томпсона при температуре опытов 3 оС продолжитель-
ностью от 2 до 8 часов. W – сырой вес туникат. Условные обозначения как на рисунке 99. Эм-
пирические пороги ресурса, при которых S. thompsoni способны удовлетворять их основные 
метаболические потребности – 3,5–30 мкг C.л-1 (Le Févre et al., 1998, Pakhomov et al., 2002).

до 6,50 мкгС у оозоидов, и он выше как правило при питании более 
крупными клетками D. maritimа (рис. 105–107, табл. 35). Линейный при-
рост у колониальных туникат также зависит от их размеров, достигая 
значений от 0,33 до 1,93 мм.сут.-1.экз.-1, и проявлял слабую зависимость 
от таковых у одиночных особей (0,29–0,85 мм.сут.-1.экз.-1) (рис. 107, табл. 
35). Относительный прирост сальп в наших опытах не зависел от кон-
центрации водорослей в опытах и изменялся от от 0,0004 до 0,013 %.сут.-1 
у колониальных сальп и от 0,03 до 0,033 %.сут.-1 – у одиночных. Не обна-
ружено достоверной зависимости возрастания относительного приро-



298

Рисунок 102. Влияние концентрации живой массы обеих форм сальп в опытах (Cw) и средней 
сырой концентрации водорослей (С) на средний за время опытов рацион туникат (R). R = 27,35 
Cw -1,41 * C 0.28. N=9, r2=0,647. (r2 – коэффициент множественной корреляции).

Рисунок 103. Влияние концентрации живой массы колониальных сальп (Cw) в опытах и средней 
сырой концентрации водорослей (С) на суточный рацион туникат (R) в опытах продолжитель-
ностью 4–8 час. R = 1,42 Cw -0,90 . C 1,39.  N=25, r2=0,606.

Рисунок 104. Влияние концентрации живой массы сальп (Cw) (одиночных и колониальных) в 
опытах и средней сырой концентрации водорослей (С) на величину рациона туникат (R) в опы-
тах продолжительностью 4-8 час. R=4,53Cw -0,57.C 0,35. N=42, r2=0,459.
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ста сальп с увеличением содержания углерода в теле животных  (рис. 
106, 108, табл. 35). 

Эффективность усвоения пищи на рост (продукционный коэффици-
ент К1 (gross growth efficiency – отношение величин прироста к рациону) 
в наших экспериментах приведены в таблице 36.  Этот коэффициент при 
кормлении более мелкой водорослью P. viridis оказался ниже, как для 
одиночных сальп, так и для колониальных, и значительно варьировал 
от 0,1% до 0,98% у оозоидов и от 0,04 до 0,3% у бластозоидов. Продук-
ционный коэффициент К2 (net growth efficiency), равный отношению ас-
симиляции пищи (суммы прироста и скорости метаболизма) к величине 
рациона без неусвоенной пищи (в нашем случае к рациону, т.к. во всех 
опытах пелетты не были обнаружены), удалось оценить только для опы-
та 1к для колониальных туникат со Ст. 33 (табл. 36) – 65,7%. В работе 
(Henschke et al., 2018a) используется значение “assimilation efficiency”, 
равное 0,64. Это довольно высокое значение. Например, у криля значе-
ния этого коэффициента, определенного экспериментально с помощью 
радиоуглеродного метода, изменяются в зависимости от размера рачков 
от 64,4% у самых мелких особей до 20,8% у крупных (Самышев, 1991, 
табл. 4, с. 63; Samyshev, 2002).

Рисунок 105.  Весовой суточный прирост сальп Томпсона при температуре опытов 3 оС продол-
жительностью от 2 до 8 часов. 1 – половозрелые колониальные сальп, питавшиеся D. maritima; 
2 – колонии, потреблявшие P. viridis; 3 – одиночные сальпы, питавшиеся D. maritimа; 4 – оди-
ночные туникаты, потреблявшие P. viridis. Wсыр. – сырой вес сальп, L – общая длина тела сальп. 
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Рисунок 106.  Относительный суточный прирост сальп. Обозначения те же, что и на рисунках 99 
и 101. С ср. – средняя за время опыта сырая масса водорослей.

Рисунок 107. Линейный суточный прирост сальп Томпсона в опытах продолжительностью от 
2 до 8 часов. Уравнения регрессии приведены для колониальных сальп.  Условные обозначения 
как на рисунках 99, 101 и 106.

Рисунок 108. Зависимость прироста длины сальп (Р) от концентрации живой массы в опытах 
(Cw), средней концентрации водорослей (С) и измеренного рациона туникат (R). 
A: P = 0,85 Cw -0,57 * C 0,71. N= 9, r2=0,569; 
Б: P = 0,68 Cw -0,27 * R 0,30. r2=0,472; 
P = 0,070 R – 0,024 Cw + 0,76.  r2=0,668.



301

Та
бл

иц
а 

35
. Р

ез
ул

ьт
ат

ы
 и

зм
ер

ен
ия

 п
ри

ро
ст

а 
са

ль
п 

в 
оп

ы
та

х 
на

 д
ву

х 
ку

ль
ту

ра
х 

во
до

ро
сл

ей

№ Ст

№ оп
ы та

П
ро

-
до

л-
ж

и-
те

ль
-

но
ст

ь
оп

ы
та

Ко
л- во
 

са
ль

п 
в 

оп
ы

те

С
ре

д-
ня

я 
дл

ин
а 

са
ль

п,
 

мм

С
ре

дн
ий

 в
ес

 
са

ль
п 

в 
оп

ы
те

С
ре

дн
яя

 
ко

нц
ен

тр
а-

ци
я 

во
до

ро
-

сл
ей

С
ре

д-
ня

я
ск

о-
ро

ст
ь

по
тр

е-
бл

е
ни

я
ко

рм
а,

мк
г-

С
/ч

*э
кз

Ра
ди

оа
к-

ти
вн

ос
ть

 
по

тр
е-

бл
ен

но
го

 
за

 в
ре

мя
 

оп
ы

та
 к

ор
-

ма
, и

мп
/

ми
н*

эк
з

Ра
ди

оа
к-

ти
вн

ос
ть

 
са

ль
п,

 
им

п/
ми

н*
эк

з.

Ко
-

эф
-т

 
ус

во
-

ен
ия

 
пи

щ
и 

на
 

ро
ст

, 
%

П
ри

ро
ст

сы
ро

й-
,г/

эк
з.

мк
гС

/
эк

з
мг

/л
мг

-
С

/л

мк
гС

/
су

т*
эк

з.

мк
г 

сы
р.

/
су

т*
эк

з.

мм
/

су
т* эк
з

%
/с

ут
*

эк
з.

В
 к

ач
ес

тв
е 

ко
рм

а 
ис

по
ль

зо
ва

ла
сь

 D
un

al
ie

lla
 m

ar
iti

m
e

44
1 

к
22

,2
5

2
76

6,
3

11
65

5
7,

43
0,

37
88

,5
7

25
97

06
2,

50
38

00
,6

3
0,

 0
7

1,
55

5
84

0,
75

1,
93

0,
01

33
44

3 
к

28
,5

7
55

,1
4

2,
41

44
34

,4
4,

02
0,

43
3,

57
26

80
43

,5
7

11
3,

08
0,

04
0,

03
6

19
,6

5
0,

44
0,

00
08

44
5 

к *
28

,4
2

14
56

,0
7

2,
43

44
71

,2
4,

48
0,

47
1,

2
89

69
4,

64
80

6,
21

0,
06

0,
01

8
10

,0
5

0,
33

0,
00

04

52
7 

к *
27

,3
5

10
61

,5
5,

8
11

07
8

3,
43

0,
43

2,
54

18
30

04
,5

0
17

43
,6

1
0,

 1
0

0,
05

8
30

,4
1

0,
52

0,
00

05

52
8 

к*
27

,8
3

6
63

,1
7

5,
8

11
07

8
3,

17
0,

53
6,

04
44

29
15

,0
0

79
51

,9
5

0,
 3

0
0,

86
8

45
4,

20
1,

51
0,

00
78

33
12

15
,3

3
1

82
12

,7
2

19
58

8,
8

3,
97

0,
37

27
,7

11
19

00
0,

00
10

92
6,

61
0,

 9
8

6,
49

2
42

15
,2

7
0,

85
0,

03
31

33
13

16
,3

3
2

90
,5

18
,3

8
28

30
5,

2
4,

51
0,

42
21

,1
1

90
89

32
,5

0
81

44
,5

6
0,

 4
5

2,
27

0
14

73
,9

6
0,

53
0,

00
80

В
 к

ач
ес

тв
е 

ко
рм

а 
ис

по
ль

зо
ва

ла
сь

 P
la

th
ym

on
as

 v
ir

id
is

44
2 

к*
22

,2
5

2
69

6,
24

11
54

4
3,

31
0,

48
17

,6
3

21
58

54
5,

00
26

12
,1

2
0,

 0
6

0,
25

6
13

8,
39

0,
94

0,
00

22
33

14
16

,3
33

2
88

,5
13

,6
9

21
08

2,
6

1,
67

0,
19

21
,1

1
46

59
08

2,
50

93
06

,6
3

0,
10

0,
63

6
41

3,
10

0,
29

0,
00

30

* 
– 

 в
од

а 
в 

оп
ы

те
 п

ер
ем

еш
ив

ал
ас

ь 
с 

по
мо

щ
ью

 м
аг

ни
тн

ой
 м

еш
ал

ки
.



302

Во всех остальных опытах величины рационов не обеспечивали даже 
уровня их энергетического метаболизма. Это означает, по нашему мне-
нию, что интенсивность дыхания сальп в присутствии пищи была ниже, 
чем, как в наших экспериментах, при ее отсутствии.

Океанологическая ситуация в ранне-осенний период в проливе 
Брансфилда определялась особенностями орографических условий в 
исследуемом районе. В западной части пролива существуют резкие про-
ломы дна с глубиной до 1000 м при средней глубине около 200-300 м, а 
акватория полигона характеризуется изрезанностью береговой линии и 
наличием множества островов (Артамонов и др., 2003). Такие орографи-
ческие условия способствуют образованию стационированных вихрей, 
приводящих к длительной аккумуляции скоплений желетелых и тем са-
мым создающих дефицит корма (рис. 98 В). В центре квазистационар-
ного антициклонического вихря (у Ст. 38) была отмечена максимальная 
концентрация сальп (2,89 г.м-3), которая снижалась к периферии вихря 
вдвое – до 1,42 г.м-3. Вне вихря максимальная биомасса фитопланкто-
на достигала 788 мг.м-3. В центре же вихря наблюдалась минимальная 
концентрации фитопланктона (22,7 мг.м-3) и Хл А (0,2 мг.м-3), которые 
возрастали к периферии вихря до 200-300 мг.м-3 (Хл А – до 0,86 мг.м-3) 
по мере снижения биомассы сальп (Кузьменко, 2004; Сысоев, 2004; Сы-
соев, Сысоева, 2005). В центре вихря также получены отрицательные 
отклонения уровня энергетического обмена от «климатической нормы» 
(до -70%), что указывает на ингибирование жизнедеятельности сальп 
вследствие дефицита пищи и ограничения их подвижности в центре 
вихря (Minkina et al., 2022, раздел 8.2 настоящей главы). На периферии 
вихря и вне его наблюдалась практически «норма» уровня энергетиче-
ского обмена туникат. Содержание углерода в теле сальп демонстрирует 
обратную картину: в центре вихря эта величина была вдвое выше, чем 
на его периферии (рис. 98). Это обстоятельство подтверждает продол-
жительное существование этого вихря и интенсивное выедание фито-
планктона в центре вихревого образования скоплением сальп. 

Второй причиной низких величин рационов туникат является ограни-
чение пространства, что наблюдается и у других желетелых животных 
(гребневиков и медуз) (Pourcell, 2008). Этот автор пришла к выводу, что 
объем экспериментальных сосудов при оценке интенсивности питания  
животных должен превышать их объем не мене, чем в 2500 раз. Саль-
пы могут не только снижать свою подвижность и питаться прерывисто, 
опускаясь на дно экспериментальных сосудов, но и испытывают труд-
ности с распространением мукусных сетей для улавливания пищи (рис. 
109, 110). Т.о., океанографическая ситуация и ограничение пространства 
в экспериментах во многом определяли полученные нами результаты. 

Сальпы, вероятнее всего,  имеют ненасыщенный пищевой  ответ, 
поскольку они не способны регулировать свою скорость фильтрации 
(Perissinotto, Pakhomov 1998). Изменения скорости потребления кор-
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Рисунок 109. Скорость фильтрации (F) сальп Томпсона, содержавшихся в разных объемах. 1 – в 
10 л согласно обзору (Pakhomov et al., 2002), 2 – наши данные, полученные в объеме 3 л при из-
мерениях длительностью от 2 до 8 ч. Уравнение 1 рассчитано только для максимальных величин 
скоростей фильтрации сальп в экспериментах в объемах 10 л и более по литературным данным.

Рисунок 110. Сравнение между оцененными in situ и in vitro скоростями потребления пищи (IR) 
у S. thompsoni в зависимости от длины и веса тела в углеродных единицах. Линии регрессии 
соответствуют уравнениям, обобщающим измерения in situ согласно обзору (Pakhomov et al., 
2002). 1 – наши данные in vitro для одиночных особей, питавшихся D. maritima; 2 – то же для 
одиночных сальп, питавшихся P. viridis; 3 – то же для колониальных особей, потреблявших D. 
maritima; 4 – то же для колониальных сальп, корм – культура P. viridis; 5 – то же для молодых 
колоний, потреблявших клетки P. viridis.



305

ма как функция  размера сальп  лучше всего может быть представлена 
степенной функцией. Действительно, положительная тенденция между 
величинами cкоростей потребления  корма S. thompsoni и окружающей 
концентрацией фитопланктона был продемонстрирован в диапазоне со-
держания хлорофилла  «а»   0,2–1,2  мкг/л   (Pakhomov, Froneman, 2002). 
Сальпы могут успешно выживать при более низкой концентрации пищи 
по сравнению с антарктическим крилем. Пороги ресурса, при которых 
эти туникаты способны удовлетворять их основные метаболические 
потребности, оценены в пределах 3,5–30 мкгC/л (Le Févre и др., 1998, 
Pakhomov et al., 2002). Не являясь избирательными фильтраторами, саль-
пы способны эффективно захватывать частицы в пределах широкого ди-
апазона размеров, в пределах от 1 до 1000 мкм (Дриц, Семенова, 1989; 
Fortier, 1994), в то время как антарктический криль потребляет главным 
образом пищевые частицы не менее 10 – 50 мкм (Meyer, El-Sayed, 1983; 
Дриц, Семенова, 1989: Macieiewska. 1993; Орalinski et al., 1997).

M.E. Хантли с соавторами приводит рассчитанную на основании экс-
периментов при температуре 1 оС скорость фильтрации бластозоидов 
(колоний) S. thompsoni – 171 мл.ч-1.экз.-1 и максимальную – 376 мл.ч-1.

экз.-1 (Huntly et al., 1989). Полученные нами значения максимальных ско-
ростей фильтрации колониальных сальп (179,2 и 113,0 мл.ч-1.экз.-1) соиз-
меримы с таковыми для рассчитанных средних скоростей фильтрации 
по данным этой работы.

Е.А. Пахомов с соавторами приводят значения скорости потребления 
корма S. thompsoni  по определениям in situ в западной части м. Бел-
линсгаузена от 164 до 239 мкг С .сут-1.экз.-1 или 6,83 и 9,96 мкгС.ч-1.экз.-1 

у колониальных сальп с орально-атриальной длиной 13–30 мм с эффек-
тивностью усвоения пищи 73–90% и 65–76% соответственно (Pakhomov 
et al., 2006). В нащих экспериментах максимальные скорости потребле-
ния пищи составили до 190,0 мкгС.ч-1.экз.-1 у бластозоидов, до 90 – у 
оозоидов и до 4 мкгС.ч-1.экз.-1 у молодой колонии на стадии развития I-II. 

Полученные нами величины рационов согласуются  со значениями, 
приводимыми в сводке Е.А. Пахомова с соавторами (Pakhomov et al., 
2002, 2006). Эти авторы рассчитали суточные рационы S. thompsoni по 
данным собственных и взятых из других источников измерений флюо-
ресценции пигментов в кишечниках особей, выловленных из естествен-
ной среды обитания. Согласно этим расчетам, величины рационов сальп 
сильно варьируют, изменяясь приблизительно в пределах 5–75% от со-
держания   углерода в теле сальп. Но измерения in situ не позволяют 
количественно оценить связь величин рационов животных с условиями 
питания.  

Ни в одном из наших опытов не было обнаружено пеллет, что не по-
зволило оценить долю неусвоенной пищи. Это, по нашему мнению, свя-
зано в основном с низкими величинами измеренных рационов.  
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Прирост сальп в наших экспериментах составил у одиночных форм 
0,29–0,85 мм длины тела в сутки и 0,33–1,93 мм..экз-!.сут-1 у колониальных 
форм. Эти значения, полученные in vitro, хорошо согласуются с величи-
нами, полученными на основании статистических оценок по многолет-
ним наблюдениям in vivo в различные сезоны за размерными когортами 
сальп (Loeb, Santora, 2011). По их оценкам в районе Антарктического 
п-ова у одиночных сальп Томпсона популяционный темп роста составил 
0,23 мм..экз.-1.сут.-1, у колониальных – 0,40 мм..экз.-!.сут.-1.

E.А. Pakhomov и P.V. Hunt (2017) в районе Антарктического Поляр-
ного Фронта при моделировании популяционного роста сальп по дан-
ным анализа когорт использовали две гипотезы: низкой скорости роста 
(“slow growth rates”, когда энергия расходуется особями на размноже-
ние), при этом рассчитанные величины прироста находятся в пределах 
0,043–0,21%.сут.-1 и быстрого роста (“fast growth rates”, когда размно-
жение отсутствует) – 0,3–4,6%.сут.-1 для района Антарктического п-ва 
(Loeb, Santora, 2011). Наши результаты, полученные в проливе Бранс-
филда при температуре 2–3 оС (от 0,0004 до 0,013%.сут.-1 для колони-
альных форм и для одиночных – от 0,03 до 0,033%.сут.-1), находятся в 
пределах, сообщенных для гипотезы низкой скорости роста.

По данным Henshke et al. (2021) рассчитанные скорости популяци-
онного роста сальп in vivo над плато Кергелен (Индоокеанский сектор 
Антарктики) при температуре 4-5оС составили 0,3–4,6 %.экз.-1.сут.-1, что 
ниже, чем рассчитанные этими же авторами в Антарктическом Полярном 
Фронте (3,7–20,7 %.экз.-1.сут.-1). Т.о, условия окружающей среды важно 
учитывать при определениях темпов развития популяций S. thompsoni. 

Все удельные величины энергетического баланса сальп в пересчете 
на единицу массы показывают отсутствие зависимости от их размеров и  
массы тела: интенсивность дыхания (Минкина, Самышев, 2004, Minkina 
et al., 2022), удельная скорость фильтрации (рис. 99) (Harbison, Gilmer, 
1976, Mullin, 1983, Andersen, 1985), рацион (рис. 101) и, по-видимому, 
скорость прироста (рис. 106). По мнению В.Е. Заики (2002), в материа-
лах по росту и скорости метаболизма гребневиков и медуз подтвержде-
но заключение о соответствии роста этих желетелых животных экспо-
ненциальному варианту балансовой модели роста. Экспоненциальность 
роста выражается в сохранении постоянства его удельной скорости при 
изменении размеров и массы животного. Эта модель основана на пред-
положении, что при экспоненциальном росте аллометрические уравне-
ния скоростей питания и метаболизма имеют показатель степени, близ-
кий  к «1» (изометрия), что подтверждают также данные по аллометрии 
скорости дыхания и экскреции аммиака. Изометрия физиологических 
скоростей, по мнению этого автора, связана с отсутствием у желетелых 
скелета и вероятным сохранением постоянной доли мезоглеи в теле 
– сильно обводненной соединительной ткани, залегающей между двумя 
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эпителиями у кишечнополостных и туникат. Основу мезоглеи составля-
ет белок коллаген. У гребневиков, медуз и туникат выполняет функцию 
упругого скелета. При исследованиях тканевого метаболизма показа-
но, что скелетные образования, покровные и опорные ткани организма 
имеют более низкую интенсивность обмена (Шмидт-Ниельсен, 1987). 
Сохранение постоянной удельной скорости роста, что характерно для 
личиночных стадий, приводит к тому, что у желетелых средние удель-
ные скорости роста – среди самых высоких в животном мире (Заика, 
1985). Литературные данные также подтверждают экспоненциальную 
модель роста сальп (Madin, Diebel, 1998) и, в частности, у сальп Томпсо-
на (Lüskow et al., 2020).

 Т.о., удельные величины дыхания, питания и роста туникат в экспе-
риментах зависят преимущественно от концентраций пищи и их живой 
массы (рис. 100). В природных условиях такая связь должна наблюдать-
ся с концентрацией пищи и биомассой сальп. Уравнения зависимости 
рационов и прироста сальпы Томпсона от концентраций пищи и их жи-
вой массы в опытах, полученные нами, вероятно, могут быть использо-
ваны при оценке этих величин в плотных скоплениях туникат. Но такие 
оценки должны быть проверены измерениями их рационов in situ. 

Необходимо сделать вывод, что в дальнейшем корректно полный 
энергетический баланс антарктических сальп при питании культурами 
микроводорослей может быть получен в экспериментах радиоуглерод-
ным методом на единичных особях, содержащихся в объемах не менее 
10 л, при одновременных измерениях их энергетического метаболизма 
по расходу углекислого газа при дыхании. Такой методических подход 
был успешно реализован в экспериментах с антарктическим крилем 
(Самышев, 1991, Samyshev, 2002).

  Таким образом, применение радиоуглеродного метода в экспери-
ментах по определению элементов энергетического баланса S. thompsoni 
позволило получить зависимость скоростей фильтрации, потребления 
корма и рационов сальп от концентрации микроводорослей в опытах, 
оценить прирост этих туникат при этих рационах и впервые экспери-
ментально определить для них продукционные коэффициенты К1.  

Показано отсутствие связи удельных величин дыхания, питания и ро-
ста сальп, зависящих преимущественно от концентрации пищи и био-
массы сальп в экспериментальных и природных условиях, с их размера-
ми и массой тела.
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ГЛАВА IX. ФУНКЦИОНАЛЬНАЯ РОЛЬ ОСНОВНЫХ 
КОМПОНЕНТОВ ПЛАНКТОНА И ПЕРСПЕКТИВЫ 

ПРОМЫСЛА КРИЛЯ

Цель настоящей главы – дать обобщенное представление о функци-
ональной роли учтенных компонентов планктонного сообщества ан-
тарктической зоны на примере исследованного региона и оценить пер-
спективы промысла криля с учетом выявленных количественных (в том 
числе продукционных) характеристик его популяции, особенностей по-
ведения и распределения животных и связанных с этими особенностями 
реальных возможностей освоения запасов объекта. 

Реальной основой для суждения о функциональной роли изученных 
компонентов в антарктическом планктонном сообществе являются ре-
зультаты проведенного комплекса исследований, изложенные в преды-
дущих главах работы. Из существующих разнообразных методов такой 
оценки представляется наиболее доступным и, вместе с тем, информа-
тивным балансовый – с соизмерением приходно-расходной части веще-
ства для каждой группы компонентов. 

Расчеты элементов балансового равенства рационов для учтенных 
микро- и мезогетеротрофов выполнены с привлечением литературных 
данных. Методика расчетов ассимиляции и трат на обмен у бактерий 
изложена в главе IV. Расчет трат на обмен у инфузорий произведен по 
уравнению, приведенному Т.В. Хлебович (1974), исходя из измерен-
ных объемов клеток с введением температурной поправки по уравне-
нию Вант-Гоффа с коэффициентом Q10, равным 2,25 (Винберг, 1983). 
По полученным результатам рассчитаны прирост и рацион инфузорий 
с использованием коэффициентов К1 и К2, принятыми по Т.В. Хлебо-
вич (1979) соответственно 0,35 и 0,44. Элементы баланса вещества для 
мезозоопланктёров, представленных преимущественно копеподами, 
рассчитаны по их рациону, принятому согласно Е.Г. Арашкевич и А.Г. 
Тимониным (1978) равным 10% биомассы животных, и с использовани-
ем коэффициентов К1 и К2, равных соответственно 0,25 и 0,35 (Сорокин, 
1975). Для аналогичных расчетов по крилю использованы эксперимен-
тально полученные соотношения между величинами (Самышев, Лушов, 
1983; Самышев, 1991; Samyshev, 2002). Все величины выражены в ко-
личестве углерода. При этом принято: фитопланктон, состоящий преи-
мущественно из диатомей (как в нашем случае), при калорийности 2,5 
кал.мг-1 сухого веса и влажности 12% (Петипа, 1981) содержится 10% 
углерода (Троицкий, Сорокин, 1967). Сухое ВОВ содержит 50% угле-
рода (Скопинцев, 1950). Балансовые величины для всех групп зооплан-
ктона рассчитывались исходя из принятой калорийности их сырого ве-
щества, равной 1,0 кал.мг-1 углерода (Остапеня, 1968; Шушкина и др., 
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1984), и калорийного эквивалента углерода 10 кал.мгС-1 (Винберг, 1960; 
Platt, Irwin, 1973). 

Оценка перспектив промысла криля произведена с учетом количе-
ственных характеристик популяции и её продукционных показателей 
с привлечением ряда необходимых неопубликованных и опубликован-
ных данных по прикладной, связанной с промыслом, стороне проблемы. 
Указания на все использованные источники даются по мере изложения 
материала.

Рассмотрим вначале результаты расчетов балансовых величин для 
учтенных компонентов планктона по съёмкам, выполненным в один лет-
ний сезон в регионе моря Содружества в 1983–1984 гг. и в регионе АЧА 
в 1984 г. (табл. 37). Различия в состояниях сообщества рассматриваемых 
регионов описаны ранее (глава IV). Интегрально эти различия хорошо 
отражают и значения индексов их зрелости, рассчитанные по М.Е. Ви-
ноградову и Э.А. Шушкиной (1983) (ϴ = lg Д/Рр, где Д – суммарная 
гетеротрофная деструкция, Рр – первичная продукция). Причем, учиты-
вая вероятные занижения измеренных величин первичной продукции, 
оценки состояния сообщества из разных регионов с помощью критерия, 
предложенного указанными авторами, в нашем случае здесь и далее сле-
дует, по-видимому, рассматривать лишь в относительном значении.

Для региона моря Содружества в декабре ϴ = -0,03 («состояние со-
общества равновесное»), в феврале – +0,64 («состояние сообщества раз-
витое»); для региона АЧА в феврале – марте ϴ = -0,33 («состояние со-
общества молодое»). Выявленные различия в состояниях сообщества и 
обилия его компонентов в разных регионах (глава VI) дают возможность 
получить сравнительную оценку функциональной роли этих компонен-
тов в разных ситуациях.

Из приведенной таблицы 30 видно, что, несмотря на указанные раз-
личия, для сообщества обоих регионов характерна преобладающая 
роль бактерий и инфузорий в гетеротрофной трансформации вещества. 
В регионе моря Содружества на долю первых в декабре пришлось бо-
лее 60%, а в феврале – более 70% балансовых составляющих рацио-
на, в том числе и суммарной деструкции гетеротрофов. В регионе АЧА 
роль бактерий была еще более высокой: на их долю пришлось около 
90% суммарной гетеротрофной деструкции. Последнее, судя по изме-
ренным значениям бактериальной продукции, связано с большим оби-
лием бактерий в АЧА, которое ассоциируется с более высоким уровнем 
развития фитопланктона (измеренные величины его продукции в АЧА 
в 6–20 раз превосходили таковые в регионе моря Содружества). Боль-
шая продвинутость в развитии сообщества в регионе моря Содружества 
выразилась и в большей (примерно в 1,5 раза)  биомассе  инфузорий 
и в  значительно более высоких относительных значениях их суммар-
ных трат на обмен, чем в АЧА (соответственно более 17 и 13% в разные 
сроки против 3%). Принимая во внимание, что в годы с менее интен-
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сивным, чем в сезон 1983/1984 гг., выносом течениями развивающего-
ся планктона биомасса инфузорий в регионе моря Содружества может 
возрастать в несколько раз (в частности, в сезон 1984/1985 гг. она была 
выше, чем в сезон 1983/1984 гг. более чем в 2,5 раза) (глава VI), а также 
то, что нами в составе микрогетеротрофов не учтена еще одна группа – 
зоофлагелляты, биомасса которых зачастую соизмерима и даже превы-
шает биомассу инфузорий (Сорокин, 1979), можно без преувеличения 
говорить о несомненно большой роли простейших в антарктическом 
планктонном сообществе, сравнимой с таковой, оцененной для других 
высокопродуктивных районах океана (Туманцева, 1980; Сорокин, 1982 
а, б). При сравнительном обилии криля в регионе моря Содружества на 
его долю пришлось нескольким более 11–12% суммарных значений про-
дукции, ассимиляции и трат на обмен гетеротрофов. В регионе АЧА, где 
его концентрации уступали концентрациям в регионе моря Содружества 
втрое, эти показатели составляли всего около 1,5%. Неадекватно низ-
кие значения последних в большой степени связаны и с относительно 

Таблица 37. Балансовые величины основных трофических групп планктона регионов моря Со-
дружества и АЧА (В – биомасса, мгС.м-3; Р, А, С, R – соответственно продукция, ассимиляция, 
рацион и траты на обмен, мгС.м-3.сутки-1)

Трофическая группа B P P/B A C R
Регион моря Содружества, декабрь 1983 г., фотический слой

Фитопланктон - 2,80 - - - -
Бактериопланктон - 0,81 - 2,53 2,53 1,72
Инфузории 1,83 0,36 0,20 0,82 1,03 0,46
Мезозоопланктон* 1,80 0,04 0,02 0,14 0,18 0,10
Kриль 53,80 0,16 0,003 0,50 0,62 0,34

Регион моря Содружества, февраль 1984 г., фотический слой
Фитопланктон - 0,71 - - - -
Бактериопланктон - 1,09 - 3,41 3,41 2,32
Инфузории 1,62 0,32 0,20 0,73 0,91 0,41
Мезозоопланктон* 1,25 0,02 0,02 0,08 0,12 0,06
Kриль 51,70 0,15 0,003 0,48 0,60 0,33
Атлантический сектор Антарктики (АЧА) – море Скотия, февраль-март 1984 г., слой 0-100 м
Фитопланктон 27 18,00 - - - -
Бактериопланктон - 3,65 - 11,41 11,41 7,76
Инфузории 1,14 0,19 0,20 0,45 0,70 0,26
Мезозоопланктон* 6,00 0,12 0,02 0,48 0,60 0,36
Kриль 17,35 0,06 0,0033 0,19 0,22 0,13
Сальпы 0,8** 0,00026 0,00032 0,19 0,23 0,19

* – преимущественно растительноядный мезозоопланктон.
** – по данным (Loeb et al., 1997): средняя биомасса за 83/84 – 84/85 г.г.
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более высокой ролью бактериопланктона в АЧА. Наконец, несмотря на 
значимое различие в обилии мезозоопланктона в разных регионах (его 
количество в регионе моря Содружества в разные сроки более чем в 3,3 
и в 4 раза уступало количеству в регионе АЧА), относительная роль этих 
гетеротрофов в обоих случаях оказалась незначительной; в декабре на 
долю их балансовых величин в регионе моря Содружества приходилось 
3–3,5%, в феврале – 1,3–2%, а в регионе АЧА – 3–4%.

Сходные результаты расчетов получены по материалам наблюдений 
в регионе моря Содружества и для других сезонов 1980–1982/1983 гг. 
(табл. 38). В начале летнего сезона (декабрь 1982 г. – январь 1983 г. (ϴ 
= 0,18; «состояние сообщества равновесное»), когда биомасса бактерий 
была соизмерима с биомассой мезозоопланктона, на долю их балансо-
вых величин рациона приходилось соответственно 51–55% от суммар-
ных значений этих характеристик для всех гетеротрофов. К середине 
(январь 1980 г.) (ϴ = 0,18) и ко второй половине лета (февраль-март 
1981 г.) (ϴ = 0,24) при биомассе бактерий, превышавшей биомассу ме-
зозоопланктона соответственно втрое и вдвое, эти показатели возросли 
и составляли в среднем для этих сроков 78–80%. Значения указанных 
характеристик у инфузорий уступали в 5–10 раз. В целом на долю ми-
крогетеротрофов в начале лета в сумме приходилось около 66%, а в се-
редине и во второй половине лета – около 85% суммарной деструкции 
гетеротрофов. На долю балансовых величин растительноядных мезо-
планктёров приходилось до 10–12%. На долю криля при его обилии в 
1982/1983 гг. (более 81% суммарной биомассы) приходилось около 17% 
суммарных балансовых величин, при меньшей относительной биомассе 
(около 49%) они находились на уровне около 4%. Роль хищного зоо-
планктона в антарктических сообществах оказывается ничтожно малой: 
на его долю приходится не более 2–3% суммарных балансовых величин 
всех гетеротрофов.

Таблица 38. Количественные характеристики основных учтенных компонентов сестона района 
моря Содружества для фотического слоя (фито-бактерио-микрозоопланктон, криль) и слоя 0-100 
м (мезозоопланктон и ВОВ) (В, Р, А, С, R – соответственно биомасса (мгС.м-2), продукция, асси-
миляция, рацион, траты на обмен (мгС.м-2.сутки-1)

Компоненты сестона B P P/B A C R
20 декабря 1982 г. – 14 января 1983 г.

Фитопланктон 720 136 0,19 - - -
Бактериопланктон 440 50 0,11 156 156 106
Инфузории 75 15 0,20 34 43 19

Мезозоопланктон:
растительноядный
хищники

450 11 0,02 33 45 22
100 2 0,02 7 10 5

Криль 4700 16 0,0033 50 60 34
ВОВ 70 * 103 - - - - -
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1 – 26 января 1980 г.
Фитопланктон 1170 150 0,13 - - -
Бактериопланктон 850 85 0,10 265 265 180
Инфузориих 90 18 0,20 41 51 23

Мезозоопланктон:
растительноядный
хищники

280 7 0,02 20 28 13
80 2 0,02 6 8 4

Криль 1200 4 0,0033 13 15 9
ВОВ 92,5 * 103 - - - - -

1 февраля – 7 марта 1981 г.
Фитопланктон 1050 140 0,13 - - -
Бактериопланктон 880 88 0,10 275 275 187
Инфузориих 76 15 0,20 34 43 19

Мезозоопланктон:
растительноядный
хищники

460 11 0,02 38 46 22
120 3 0,02 9 12 6

Криль 1500 5 0,0033 16 19 11
ВОВ 214,5 * 103 - - - - -

2-24 декабря 1982 г.
Фитопланктон - 126 - - - -
Бактериопланктон - 36 - 112 112 76
Инфузории 82 16 0,20 36 46 20
Мезозоопланктонхх 180 5 0,02 14 18 9
Криль 2420 7 0,003 22 28 15
ВОВ 24*103 - - - - -

2-26 февраля 1984 г.
Фитопланктон - 41 - - - -
Бактериопланктон - 63 - 198 198 135
Инфузории 94 19 0,20 43 54 24
Мезозоопланктонхх     125 3 0,02 8 12 5
Криль 3000 9 0,003 28 35 17
ВОВ 48*103 - - - - -

х Принята средняя биомасса равной 17 мг.м-3 (сырой вес) в фотическом слое по наблюдениям на 
двух съемках в сезон 1983/1984 гг.
хх Ввиду малочисленности мезозоопланктона расчеты для группы хищников не производились.

Таким образом, значительная доля вещества, подвергающегося гете-
ротрофной деструкции в верхнем фотическом или 100-метровом слое 
антарктических вод, приходится на бактериопланктон и других микро-
гетеротрофов. Учитывая неравномерное распределение всех компонен-
тов планктона, можно полагать, что в отдельных, локальных участках, 
их роль сильно варьирует. Аналогично локально возможно проявление 
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роли и не учитываемых нами других макропланктёров (сальп, кишечно-
полостных и др.), в целом составляющих небольшую часть планктона, 
но образующих иногда плотные скопления в отдельных участках.

И с теоретической, и с практической точек зрения представляет ин-
терес соизмерение общего потребления изученными гетеротрофами 
продукции фитопланктона с её величиной. При этом естественны не-
которые допущения: из гетеротрофов фитопланктон потребляют преи-
мущественно «мирный» мезозоопланктон и криль, роль других компо-
нентов в их рационе не учитывается; в рационе инфузорий водоросли 
составляют небольшую часть: эти микрогетеротрофы потребляют лишь 
мелкие формы фитопланктона, доля которых в нём не превышает 20% 
биомассы (глава III); учитывая соизмеримость биомассы фито- и бакте-
риопланктона и обилие детрита в регионе (последние также являются 
пищевыми компонентами простейших (Воронина, 1984)), можно пола-
гать, что и в рационе инфузорий роль фитопланктона не превышает 20%. 

Соотнесение измеренных значений первичной продукции к суммар-
ному потреблению указанных фитофагов даёт любопытный резуль-
тат: для региона моря Содружества (табл. 38) в большинстве случаев это 
отношение более 1,0 (в сезон 1982/1983 гг. – 1,2, в январе 1980 г. – 2,8, 
в феврале-марте 1981 г. – 1,9, в декабре 1983 г. – 2,3) и лишь в одном 
случае – менее 1,0 (в феврале 1984 г. – 0,72): для региона АЧА (табл. 
37) в феврале-марте 1984 г. оно было равно 17,6, в большинстве случа-
ев по этому критерию растительноядные формы в целом оказываются 
обеспеченными кормом. При этом доминирующую роль в потреблении 
фитопланктона мезопланктёрами и крилем варьировала в зависимости 
от их обилия. Отношения продукции фитофагов к измеренным значе-
ниям первичной продукции (величины экологической эффективности) 
близки к норме (10–15%) (Воронина, 1984) в регионе моря Содруже-
ства в январе 1980 г., феврале-марте 1981 г. и в декабре 1993 г.; в сезон 
1982/1983 гг. в феврале 1984 г. дефицит первичной продукции составил 
соответственно около 100 и 300%; в регионе АЧА по этому критерию, 
как и по предыдущему, измеренная первичная продукция на порядок 
превысила потребности фитофагов. 

Однако, как было показано ранее (глава IV), реальные величины пер-
вичной продукции в регионе значительно превышали измеренные. Спра-
ведливость этого заключения косвенно подтверждается и следующими 
соображениями и расчетами. В частности, для рассмотренного ряда лет 
со сравнительно сходными океанографическими условиями в регионе 
(трофность вод, оцениваемая по биомассе фитопланктона, находилась 
на уровне средней для антарктической зоны) (декабрь-январь 1982/1983 гг., 
январь 1980 г. и февраль-март 1981 г., табл. 37) на фоне изменений ко-
личественных характеристик разных компонентов сестона средняя био-
масса водорослей в разные месяцы условного лета оставалась высокой, 
даже несколько возрастая к его середине. При этом суточные Р/В-ко-
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эффициенты фитопланктона изменялись также в малой степени (с 0,19 
до 0,13). Такое положение трудно совместимо как с обилием и интен-
сивностью пополнения ВОВ (глава VII), так и с обилием бактерий (и 
– соответственно – с высокими значениями их балансовых величин): 
продукция бактерий при их биомассе, уже в начале лета составлявшей 
около 60% биомассы водорослей, достигала 40% измеренных величин 
первичной продукции, а в последующем достигала 56 и 63%. Для равно-
весного состояния сообщества на примере юго-восточной части Тихого 
океана (Виноградов, Шушкина, 1983) суточный Р/В-коэффициент фито-
планктона составляет около 1,0. В нашем случае (хотя и трудно согла-
ситься с тем, что в разгар летней вегетации антарктическое сообщество 
находится в равновесном состоянии) даже для такого условия реальные 
величины первичной продукции должны быть выше измеренных в 5–7 
раз и соответствовать по меньшей мере значениям биомассы водорослей 
(около 700–1000 мгС.м-2.день-1 для сезона в целом). Эти величины одно-
го порядка с ранее рассчитанными значениями первичной продукции 
в рассмотренные годы (глава IV), отличаясь от средней (1500 мгС.м-2.

день-1) лишь в 1,5–2 раза. В таком случае реальные соотношения вели-
чин первичной продукции, с одной стороны, и пищевых потребностей и 
продукции фитофагов – с другой, должны быть соответственно иными, 
т.е. выше по крайней мере в 5–7 раз. Элементарные расчеты показывают, 
что даже при максимальных концентрациях криля и биомассы расти-
тельноядного мезозоопланктона, зафиксированных нами (соответствен-
но 100 г.м-2 и 120 мг.м-3 в слое 0–100 м), эти фитофаги в условиях реги-
она в целом обеспечены пищей. Суммарная потребность животных в 
продукции водорослей при указанных концентрациях, рассчитанная по 
их продукции (экологическая эффективность принята равной 10%), со-
ставляет около 680 мгС.м-2.день-1, а рассчитанная по их рациону – около 
250. Причем в обоих случаях на криль и мезозоопланктёров приходятся 
примерно равные части этих величин. Результаты этих расчетов свиде-
тельствуют, с одной стороны, о реальности полученных нами данных 
по прямому учету криля и прежде всего – о реальности вышеуказанных 
максимальных величин его биомассы (и – соответственно – запасов), с 
другой – об относительной независимости флуктуации этих величин от 
кормовых условий и об определяющей роли в указанных флуктуациях 
динамических факторов (течений, приводящих к экспатриации рачков 
из зоны размножения и из основы ареала (глава I). 

В условиях общего обилия водорослей летом лимит для мезо- и ми-
кропланктёров, очевидно, создается в результате несогласований макси-
мумов первых и вторых в пространстве и во времени. В зимний период 
определенный пищевой резерв составляет детрит. Однако в целом крат-
ковременность вегетационного периода является одним из важных фак-
торов, определяющих облик антарктических сообществ. В этом плане 
безусловно интересной является совокупность причин, обусловливаю-
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щих обилие криля и лимитирующих обилие мезозооплактонных форм, 
в первую очередь – копепод. Обилие первых обусловлено целым рядом 
их приспособительных свойств, среди которых представляются наибо-
лее важными высокая адаптированность животных к пищевым услови-
ям (способность к эврифагии, разнообразие способов добывания пищи 
(см. выше), способность переносить длительное, в течение нескольких 
месяцев, голодание (New Findings on Krill, 1984), высокая плодовитость 
(её абсолютная величина составляет от 3 до 25,8 тыс. икринок на одну 
особь) (International symposium …, 1983), сравнительно меньшая, чем 
у короткоцикличных форм, подверженность сезонным колебаниям раз-
мера взрослой части популяции в связи с особенностями жизненного 
цикла. Обилие мезоформ в антарктической зоне, как было показано ра-
нее (глава V), в значительной мере лимитируется кратковременностью 
вегетационного периода, особенно у видов со смещенным циклом раз-
вития, подверженностью численности популяции резким (на порядок) 
(Воронина, 1984) сезонным колебаниям (обусловленным коротким ци-
клом жизни её особей), меньшей, чем у криля, пластичностью в спосо-
бах добывания пищи и более узким (по размеру потребляемых форм) 
пищевым спектром, и, вероятно, меньшей плодовитостью (её относи-
тельная величина у копепод по сравнению с другими ракообразными 
оказалась наиболее низкой  – 7,9% веса тела самки (Сажина, 1975, 1987), 
а абсолютное значение в условиях Антарктики лимитируется, по всей 
вероятности, коротким периодом вегетации (в течение которого не реа-
лизуются их потенциальные репродуктивные возможности). 

Как следует из произведенных соизмерений, трофические взаимоот-
ношения в антарктическом сообществе в течение всего вегетационного 
периода в целом остаются крайне несбалансированными, из чего, од-
нако, нельзя делать заключение об отсутствии лимитирования пищево-
го фактора. О локальных проявлениях последнего (в участках плотных 
агрегаций) сказано ранее. Четкое проявление признаков лимитирования 
корма на примере криля выразилось в согласовании межгодовых изме-
нений его запаса в промысловых скоплениях моря Содружества (рис. 21) 
и биохимического изъятия биогенов в вегетационный период, рассчи-
танного А.Т. Кочергиным (Самышев, 1985 б). По-видимому, подобные 
локальные эффекты, связанные с агрегированием и неравномерным рас-
пределением компонентов планктона, могут иметь место в любой части 
региона, особенно за пределами наиболее продуктивных зон прибрежья 
(ледовой кромки) и Антарктической дивергенции. Однако и в локаль-
ных участках прибрежья, где наблюдались обширные агрегации криля, 
агрегированность в распределении корма проявлялась в разной жирно-
сти (как показателя обеспеченности пищей) рачков из одного улова (гла-
ва I). Соответственно пространственной неоднородности компонентов 
сообществ и фаз их сукцессии в отдельных участках, несомненно, будет 
разным в них и состояние сообществ в целом, и обеспеченность пищей. 
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Важным следствием проведенных комплексных исследований план-
ктона является хорошее согласование данных по прямому учету криля 
как с указанными выше результатами океанографических наблюдений, 
так и с результатами изучения структуры сообщества в целом. Это по-
зволило отнестись к полученным количественным характеристикам 
популяции криля с большой степенью уверенности и в течение ряда 
лет выдавать обоснованные рекомендации по вылову объекта в иссле-
дованном регионе. С учетом опыта их реализации, полученных оценок 
количественных характеристик криля и современных представлений о 
структуре антарктической экосистемы в целом появляется возможность 
очертить и реальные перспективы промысла этого объекта.

Спецификой промысла криля является ориентация его на устойчи-
вые, достаточно обширные и плотные скопления животных, что опре-
деляется главным образом рентабельностью добычи. Поскольку подоб-
ные скопления приурочены главным образом к зоне размножения криля 
(глава I), чрезвычайно важным является нормирование его промысловой 
элиминации с учетом продукционных характеристик популяции и сло-
жившейся трофической структуры экосистемы в целом.

В процессе исследований в регионе моря Содружества и эксплуата-
ции запасов криля промыслом по выдававшимся нами рекомендациям 
выработана схема расчета его промысловой элиминации с учетом ука-
занных выше условий. Ниже приводится пример этого расчета примени-
тельно к популяции криля в регионе по её состояния в 1984 г.

При учтенном запасе криля в промысловых скоплениях (1,32 млн. т, в 
т.ч. 0,77 млн. т восточнее 60о в.д. и 0,75 млн. т. – западнее (табл. 38), его 
продукция за год (при принятом по К.Р. Аллену (Allen, 1971) годовом 
Р/В-коэффициенте, равном 1,8) составит 2,4 млн. т, а в регионе моря 
Содружества (при запасе 20 млн. т округленно) – 35 млн.т. Общее по-
требление криля китами, птицами, тюленями и рыбами в эти года было 
оценено как около 470 млн. т (Lows, 1985а). Площадь региона состав-
ляет около 1 млн. км2, т.е. 1/19 часть площади занятой значительными 
скоплениями криля. Соответственно этому количество выедаемых эвфа-
узиевых (при допущении, что обилие потребителей в регионе пропор-
ционально меньше, чем в их ареале) составит около 25 млн. т, т.е. около 
70% их продукции. В связи с ориентацией добычи только на устойчивые 
промысловые скопления расчеты элиминации относятся только на них: 
из указанной величины продукции криля в этих скоплениях (2,4 млн. т) 
промысловой элиминации подлежит около 0,72 млн. т. Для вылова та-
кого количества криля при суточных нагрузках 55–60 тонн за судосутки 
промысла требуется расставить на акватории двух скоплений (площа-
дью 950 км2) около 200 судов. Однако реальный объем вылова лими-
тирован несовершенством современного тралового лова – его громозд-
костью и низкой эффективностью применяемых тралов, влекущими за 
собой ограничения в числе судов, которые можно было бы выставить 



317

для промысла на ограниченной площади скоплений. По опыту промыс-
ла в регионе моря Содружества на скоплениях криля такого масштаба 
реально размещение в общей сложности около 20 судов. В результате 
величина вылова составит около 100 тыс. тонн в сезон. При этом в связи 
с несовершенством конструкций килевых тралов (Гюльбадамов и др., 
1983; Карпенко и др., 1983) их уловистость, определенная разными спо-
собами, составляет 5–10% (Акинфиев, 1980; Самышев, 1983 е, 1993 б; 
Мысков, 1985). Из-за сравнительно невысокой двигательной активности 
криль не успевает избежать стенок трала и процеживается через них, в 
значительной степени (до 34–74%) травмируясь (Асеев, 1978). Подоб-
ный промысел порождает и экономические, и экологические пробле-
мы: снижается эффективность работы судов на промысле, бесполезно 
уничтожается большое количество рачков (в среднем в 3–5 раза больше, 
чем вылавливается). Таким образом, объем реального вылова почти на 
порядок уступает теоретически возможному, а объем общей элимина-
ции рачков при их промысле существующим способом может достигать 
30–50% общего допустимого улова. 

Указанное несоответствие допустимого и возможного объема вылова 
составляет типичное противоречие в промысле криля, с которым при-
ходится постоянно сталкиваться при прогнозе вылова рачков и его реа-
лизации, в том числе и в регионе моря Содружества. Почти во все годы 
наблюдений здесь имела место описанная ситуация и, несмотря на ме-
жгодовые колебания запасов в промысловых агрегациях в этом регионе, 
из-за их локальности объем рекомендованного изъятия, с учетом выше-
указанных факторов, не превышал 100 тыс. тонн сырца в сезон. Во все 
годы существования промысла криля (19781984 гг.) оправдываемость 
наших рекомендаций находилась на уровне 88–93%.

Несовершенство существующего способа лова криля, обусловливаю-
щего возможность добычи его лишь в локальных устойчивых агрегаци-
ях, в которых доли общего запаса животных чрезвычайно мала (в иссле-
дованном регионе она составляет около 5–10%), является в настоящее 
время реальным препятствием для развития крупномасштабного про-
мысла этого объекта. При определенной нами средней величине запаса 
криля на площади в 19 млн. км2 около 760 млн. т его продукция (при 
годовом Р/В-коэффициенте 1,8) составит в год около 470 млн. т. При 
условии выедания криля потребителями в количестве 470 млн. т про-
мысловой элиминации подлежат 900 млн. т, в том числе в промысловых 
агрегациях – около 45–90 млн. т. Пропорционально меньшие объемы 
реального вылова следует ожидать при принятии в качестве среднего 
допустимого улова в 100–110 млн. т, признаваемого другими специали-
стами (Nagata Takesi, 1983 и др.). Из изложенного вытекает, что наряду с 
исследованиями ресурсов криля, чрезвычайно важным и необходимым 
является совершенствование способов этого лова.
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Состояние популяции криля в Атлантической части Антаркти-
ки. Состояние популяции криля и планктонного сообщества как в целом 
в Антарктике, так и в западном регионе Атлантической части Антаркти-
ки (АЧА) испытывает с конца 20-го столетия существенные изменения, 
связанные с естественными и антропогенными факторами. При этом 
если трансформация биологической части антарктической экосисте-
мы на уровне «криль – его потребители», связанная главным образом 
с выбоем китов, получила уже должную оценку (Laws 1985а, Воронина 
1989, Mikhalev, 2019), функциональная роль компонентов пелагическо-
го сообщества более низкого трофического уровня остается недостаточ-
но ясной.  Положение усугубляется межгодовыми колебаниями обилия 
криля, возрастающей численностью сальп в Антарктике (Loeb et al., 
1997), явной перестройкой в трофической структуре сообщества.

В связи с изложенным во II-ой Украинской Антарктической Экспе-
диции (УАЭ) в марте – апреле 1998 г. в западном регионе АЧА был осу-
ществлен очередной комплекс биологических исследований с охватом 
всех основных компонентов планктонного сообщества. 

Комплексе исследований включал количественный учет криля с при-
менением гидроакустической техники и трала, изучение его биологи-
ческих характеристик, изучение обилия фито- и бактериопланктона и 
измерение их продукции, исследования состава и обилия мезо- и макро-
зоопланктона, детрита (обилие и седиментация), изучение интенсивно-
сти обмена у массового вида сальп – Salpa thompsoni Foxton. Все работы 
выполнялись при производстве океанологических съемок в южной ча-
сти моря Скотия (Южно-Оркнейский полигон), в районе о. Мордвинова 
и у о. Кинг Джордж в период с 23 марта по 14 апреля 1998 г.

Состояние популяции криля и пелагической экосистемы в целом в пе-
риод исследований наблюдалось на фоне существенной изменчивости в 
гидроструктуре, усугубленной наступающим осенним сезоном.  С одной 
стороны, интенсивный перенос вод в прошлом нашел явное выражение 
в экспатриации части популяции криля из района м. Скотия: ее размер в 
1998 г. был неадекватен пополнению прошлого года, когда средняя чис-
ленность личинок рачков на полигоне уже на старших стадиях состав-
ляла около 30 тыс. экз.м-3 в слое 0–100 м (Самышев и др., 1997). По про-
изведенным ориентировочным расчетам из общего количества личинок 
(главным образом фурцилий) в 222.1013 экз. в 1997 г. на формирование 
молоди в 1998 г. “пошло” 0,6.106 экз., т.е. 2,7.10-7% , что в 10 тыс. раз 
ниже даже теоретически возможного минимума. С другой стороны, ак-
тивный перенос и неустойчивость динамических процессов, отсутствие 
длительно существующих, ярко выраженных локальных циркуляцион-
ных систем (при наличии топогенных факторов, как например, у о. Ко-
ронейшен и у о. Мордвинова) привели к преимущественной диффузии 
как оставшейся части популяции криля, так и всех других элементов 
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пелагического сообщества на обследованной акватории. В отношении 
криля следует сказать следующее. Если в момент наших наблюдений по 
размерной структуре рачков и просматривается вполне понятное при-
сутствие молоди в уловах южнее Восточной фронтальной зоны (ВФЗ), 
то по такому показателю, как коэффициент Фультона (Кф ) (отношение 
веса  тела рачка в мг к его длине в мм, возведенное в куб), отражающе-
му интегрально экологические условия всех размерных групп в той или 
иной выборке (он, как показал опыт 1997 г., всегда низкий у рачков из 
м. Уэдделла, и, напротив, высок у рачков из вод АЦТ), четкой границы 
между рачками из вод севернее и южнее ВФЗ нет  (рис. 112). Между тем 
в единичных случаях наблюдалось соседство явно несмешанных когорт 
рачков из разных водных масс, как например, у о. Мордвинова (рис. 113 
а, в). На всем пространстве Южно-Оркнейского полигона нивелирую-
щий эффект течений выразился в “выравнивании” средних значений 
этого показателя, иногда при явном их разбросе внутри конкретной вы-
борки (улова) – даже вблизи о. Коронейшен (рис. 113 с). Кстати, случай 
поимки рачков “чисто уэделломорских” вблизи этого острова наблюдал-
ся всего однажды (рис. 112). 

Очевидно, чрезвычайно низкая численность личинок криля в ис-
следованном районе (по визуальной оценке проб) является следствием 
либо неэффективного нереста рачков, экспатриированных в глубоково-
дную зону пелагиали (в случае развития вышеуказанных динамических 
процессов в нерестовый период – в начале лета), либо экспатриации 
личинок в случае эффективного нереста на мелководье (при развитии 

Рисунок 111. Распределение значений упитанности криля (Кф) в западном регионе АЧА в мар-
те-апреле 1998 г. (на фоне распределения солености на поверхности моря).
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явлений переноса вод лишь к концу лета). В любом случае ясно, что 
пополнение популяции в районе за счет нереста в нем ожидать не было 
оснований. Однако из этого не следует пессимистического вывода в от-
ношении перспективы промысла криля, поскольку образование его про-
мысловых скоплении обусловлено порой не только и не столько попол-
нением, сколько динамическими причинами – разумеется, при наличии 
объекта.

На достаточно высокую трофность вод в районе Южно-Оркнейско-
го полигона и у о. Мордвинова летом указывают как обилие сальп, так 
и сравнительно высокая интенсивность питания криля даже в период 
наших исследований: индексы наполнения желудков рачков превышали 
3,5. При этом следует оговориться, что к концу лета (на период наших 
наблюдений) сформировалась своеобразная ситуация дефицита корма, 
характерная для перехода от лета к зиме. Несмотря на выраженную 
стратификацию вод, уровень первичной продукции и количество бак-
териопланктона оказались низкими (Чмыр, 2002; Чмыр, Серегин, 2002; 
Серёгин, 2002, 2004; Чмыр, Серёгин, 2016). 

Незначительное количество мезозоопланктона в период исследова-
ний объясняется известной миграцией массовых форм (главным обра-
зом копепод) к концу лета в глубокие (до 1000 м) слои вод. В результате, 
как и ожидалось, аккумуляция детрита и отмирающего планктона (в том 
числе и фитопланктона), судя по обилию его в сетных уловах из слоя 0 – 
100 м и повсеместно выраженным максимумам численности бактерий, 
происходила в градиентных горизонтах (40–70 м). В условиях наступа-
ющего спада продукции фитопланктона его основными потребителями 

Рисунок 112. Размерная структура и значения упитанности (Кф) когорт криля в марте – апреле 
1998г. у о. Мордвинова: а – в точке с координатами 60°56’S 55°38’W; б - в точке с координатами 
61°00’S 55°52’W; у о. Коронейшен: в – в точке с координатами 60°24’S 46°42’W (для удобства 
значения Кф умножены на 100).
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остаются криль, сальпы, а через детритную цепь – бактерио- и нанноге-
теротрофный планктон.  

Оценка функциональной роли остальных групп – ориентировочная 
по сальпам, более надежная по крилю и бактериопланктону – возможна. 
По двум последним группам расчеты пищевых потребностей несложно 
осуществить на основании ранее выполненной нами работы (Самышев, 
1991). Исходя из последней, средний суточный (потребный) рацион криля 
(с учетом его размерной структуры в регионе) в слое 0-50 м составляет 
около 1,5%, а в расчете на среднюю концентрацию в районе около 25 г 
сырого веса под м2 (3,3 гС.м-2 или 66 мгС.м-3) – 0,99 мг С.м-3, что состав-
ляет всего 37,5% от средней суточной продукции (132 мг С.м-2.сутки-1 по 
(Чмыр, Серёгин, 2016)) в слое 0-40-50 м в районе или 2,64 мг С.м-3.сутки-1).

При определенной в рейсе биомассе бактериопланктона (42 мг С.м-2 

(Серёгин, 2002, 2004) или 0,84 мг С.м-3 в фотическом слое вод) его су-
точный рацион составил 1,66 мгС.м-3.сутки-1 , что соответствует 62,9% 
уровня первичной продукции в этом слое.

Подобные расчеты по сальпам требуют детализации принятых ус-
ловий и процедуры расчетов. Они приводятся применительно к району 
Южно-Оркнейского полигона.

Принятые условия:
1. Средний сырой вес сальпы составляет 2,73 г (по нашим расчетам).
2. Уровень дыхания одиночных сальп по данным наших измерений 

при минимальной концентрации животных в опытах 2,98 г сыр.веса.л-1, 
сопоставимой с максимальными величинами биомассы сальп (1,2 г сыр.
веса.л-1 – гл. VIII ) составил 26,5% содержания углерода.экз.-1.сут.-1 и у 
колониальных – 19,9% (Minkina et al., 2022). 

3. Содержание углерода в теле Salpa thompsoni  составляет около 0,2% 
сырой массы тела (Аннинский, Щепкина, 2004).

4. Относительный прирост одиночных сальп принят равным 0,033% 
содержания С.экз.-1.сут.-1, у колониальных – 0,013 (Minkina et al., 2022).

5.  Усвояемость корма у сальп в среднем U=0,8 согласно (Andersen, 
1986; Pakhomov et al., 2006). 

6. Уровень первичной продукции в фотическом слое составляет в 
среднем 2,64 мгС.м-3 (Чмыр, 2002, 2014; Чмыр, Серёгин, 2016).

Исходя из принятых условий следует:
1. Содержание углерода в сальпе с сырым весом 2,73 г составляет:

2,73 г х 0,002 =5,46 мгС.
2. Биомасса сальп в углероде в слое 0–100 м при их средней числен-

ности 2,96 экз..м-3 для исследованного района составляла:
В = 5,46 мгС х 2,96 экз.м-3 = 16,16  мгС.м-3.

3. Расходы на обмен (Т) при питании в сутки составляет:
Т = 16,16 мгС.м-3 х 0,265= 4,28 мгС.м-3.сут-1

4. Прирост (Р) при преимущественном обилии в районе одиночных 
сальп: 
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Р = 16,16 мгС.м-3 х 0,00033=0,0053 мгС.м-3.сут-1

5. Величина ассимиляции корма А = Р+Т, то есть 4,29 мгС.м-3.сут-1.
6. Пищевая потребность сальп при их установленной концентрации в 

районе составляет:
A : U= 4,29 мгС.м-3.сут-1: 0,8=5,36 мгС.м-3.сут-1

7. Интенсивность выедания сальпами продукции фитопланктона при 
ее значении 2,64 мгС.м-3  составит:

    5,36  мгС.м-3 : 2,64 мгС.м-3 х 100% = 203%.
Из приведенных расчетов ясно, что суммарные пищевые потребно-

сти трех рассмотренных групп планктона в несколько раз превышают 
величины первичной продукции, а сальпы являются мощным потенци-
альным конкурентом  для криля (в случае совпадения их ареалов). В 
условиях дефицита первичной продукции некоторое время “буферную 
роль” для сальп и криля, вероятно, играет органическое вещество, на-
копленное в градиентных слоях, чем и может объясняться наблюдаемая 
высокая интенсивность питания рачков. Однако к зиме, с исчезновением 
этих слоев, очевидный дефицит должен привести к массовой гибели, 
прежде всего, требовательных к корму сальп, что, вероятно, и является 
естественным механизмом регулирования их численности. Тем самым 
облегчается участь остальных консументов, в т.ч. и мигрирующего вес-
ной для откорма и размножения мезозоопланктона

Известно (Foxton 1966),  что как встречаемость, так и обилие Salpa 
thompsoni (как и других видов сальп) имеют тенденцию к снижению в 
направлении от глубоководий к берегу. Отсутствие сальп в основе аре-
ала криля, в неритической зоне (в т.ч., например, у станции «Академик 
Вернадский»), очевидно, объясняется пищевым фактором –  отсутстви-
ем или кратковременным существованием «жидкого дна», при котором 
поток органики («дождь трупов»), не задерживаясь, не создавая в толще 
воды максимумов, быстро достигает дна, будучи недоступным для этих 
фильтраторов. Это обстоятельство является также защитой для криля от 
потенциального и грозного конкурента.

С целью оценки состояния запасов криля в 1998 г. В трех районах 
АЧА, где обычны скопления рачков, в период с 23 марта по 14 апреля 
осуществлен его расчет с применением гидроакустического комплек-
са «Скат» и трала Айзекса-Кидда в модификации Самышева-Мамаева 
(АКСМ) (Самышев, 1993 б; Самышев и др., 2000). 

Поиск криля осуществлен с использованием гидроакустического 
комплекса «Скат», разработанного в ИнБЮМ и прошедшего перед рей-
сом метрологическую аттестацию характеристик приёмно-передающе-
го тракта. Они имели следующие значения:
Рабочая частота   80 кГц
Электрическая мощность на антенне 56,2 вт
Длительность импульса 0,5; 4 мсек
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Количество излучаемых импульсов в минуту 40; 60 имп.мин-1

Чувствительность антенны в режиме излучения 177 Па.М/В
Чувствительность антенны в режиме приема 20,9 мкв/Па
Угол эквивалентной характеристики направленно-
сти «излучение-приём»

0,0482 стер

Комплекс «Скат» работал в режиме программного обмена с персо-
нальным компьютером. В цифровом виде с разрешением 1 м по глубине 
комплекс регистрировал эхосигналы без помех при волнении моря 6-7 
баллов и скорости судна 13 узлов с отображением на экране монитора 
эхограммы в реальном и отложенном масштабах времени. В рейсе ме-
тодом эталонной сферы был уточнен основной параметр уровня излуче-
ния и чувствительности на приеме (SL+VR). Калибровка проводилась 
по стандартной методике. Эталонная медная сфера диаметром 30 мм и 
силой цели ТS = -39,3 дБ размещалась под антенной на глубине 15-39 м. 
Судно стояло на якоре в точке с координатами 65о18’40 S и 65o38’80 W. 
Температура воды и соленость на поверхности соответствовали -0,09оС 
и 33,23%о. Длительность импульсов излучения – 0,5 мсек, ширина по-
лосы пропускания – 3 кГц. Пространственную плотность криля Рср. в 
размерности г/м2 на морскую милю рассчитывали по формуле:

10lg Рср. = 10lg A + 10lg ∑Nкод/n + 10lg ∆H – 10Lg/3ℽ(H2
3– H1

3) – TS + 
10lg W,

где: 10lg A – размерность информационного кода при выбранном рабо-
чем усилении; Nкод – суммарный код информационной системы при 
прохождении судном одной мили; n – число зондирующих импульсов 
за время прохождения одной мили; ∆H – вертикальная протяженность 
скопления криля; H1, H2 – верхняя и нижняя границы скоплений криля; 
ℽ – угол эквивалентной характеристики направленности излучение-при-
ём; TS – сила цели криля; W – средний вес криля.

Средний вес криля (W) и его размеры определяли по траловым сбо-
рам, силу цели криля (TS) рассчитывали в соответствии с рекоменда-
циями WG-Krill SC-CAMLR (Anon, 1991) и верификацией результатов 
прицельным обловом криля тралом АКСМ с входным отверстием 6,0 м2, 
длиной 18 м (безузловая дель с ячеёй 3 мм). При этом фактические значе-
ния численности (плотности скопления) обловленного криля оказалось 
соизмеримым с расчетными величинами, полученными по приведенной 
формуле. Расхождение сравниваемых величин не превышало 10%. Зна-
чения 10lg W и TS криля в зависимости от его размеров представлены в 
таблице 39.

Расчеты запаса криля производили методом площадей при построе-
нии поля распределения его плотности (биомассы).

Гидроакустический поиск криля и регистрацию его записей осущест-
вляли непрерывно при выполнении переходов между станциями ком-
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плексных связей на Южно-Оркнейском полигоне и у о. Мордвинова, а 
также при выполнении специальных тралово-акустических микросъе-
мок у о. Коронейшен и у о. Кинг-Джордж в период с 23 марта по 14 
апреля 1998 г.

По результатам гидроакустической мезосъёмки на акватории Юж-
но-Оркнейского полигона площадью 14,1 тыс. кв. миль суммарная био-
масса криля (запас) составила 1,23 млн. т при средней плотности рас-
пределения 86,2 т на кв. милю или 25,1 г.м-2 (табл. 40). Более плотные 
агрегации криля промысловой значимости установлены на участке тради-
ционного скопления рачков, примыкающем с северо-запада к о. Короней-
шен. На общей площади более 940 кв. миль суммарное количество криля 
составляло более 180 тыс. т при средней плотности скопления 56 г.м-2.

По данным учета в прежние годы колебания запаса криля на этой ак-
ватории составляли в пределах 1,1–2,5 млн. т. Меньшая из приведенных 
величин получена в 1997 г. (Самышев и др., 1997). При этом картина 
распределения криля в районе в 1997 г. была идентичной приведенной 
на рисунке 87 в. Таким образом, в распределении криля в районе сохра-
нилась прежняя закономерность, однако степень его агрегированности, 
особенно на участке, где в прошлом осуществлялся его промысел, оста-
валась близкой к уровню, наблюдавшемуся в 1997 г, с некоторой тенден-
цией к возрастанию.

Особенностью в характере распределения криля, как на полигоне, так 
и на участке его агрегирования, был отсутствие его разлитых скоплений 
– по принятой нами терминологии (Самышев, 1991). И там, и здесь на-
блюдался преимущественно стайный тип распределения. Глубина и рас-
положения колебалась в пределах 15–50 м, их высота составила 5–50 м.

Аналогичная ситуация наблюдалась в районе о. Мордвинова (рис. 87 
б). Запас криля так же, как при сравнительно невысоких средних значе-
ниях плотности агрегаций стай, составил 91 тыс. т (табл. 41). Правда, 
при этом почти половина его была сосредоточена на 1\4 обследованной 
площади (при средней плотности 170 т на кв. милю или около 50 г.м-2). 

Промысловые концентрации криля обнаружены в локальном рай-
оне площадью около 294,8 кв. миль у о. Кинг Джордж, где работали 

Таблица 39. Значения 10lg W и TS при разной длине (L) криля

Характе-
ристики Значения показателей

L, мм 22 22,6 28,1 35 35,3 35,6 36,1 36,3 38
TS, дб -83,53 -84,12 -80,82 -77,50 -77,33 -77,24 -77,03 -76,95 -76,21

10lg W, дб -11,19 -10,81 -7,79 -4,74 -4,62 -4,50 -4,30 -4,23 -3,56
L, мм 38,3 40 41,9 42,9 45,2 46,7 46,9 47,9
TS, дб -76,14 -75,48 -74,78 -74,42 -73,63 -73,13 -73,06 -72,75

10lg W, дб -3,49 -2,88 -2,24 -1,91 -1,19 -0,73 -0,67 -0,38
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Таблица 40.Биомасса и запас криля на Южно-Оркнейском полигоне и в скоплении у о. Коро-
нейшен

Участки Весь полигон

№
п/п

Биомасса,
кг.м-2

Площадь,
кв. миль

Суммарная
биомасса, т

Средняя 
биомасса,
т.милю-2

Площадь,
кв. миль

Запас,
т

1 0,010 44 1500

86,2 14155 1220359
2 0,012 2329 95885
3 0,025 9271 794995
4 0,050 845 144419

Скопление у о. Коронейшен

5 Западная часть  60,2oS  46,5oW
                            60,6oS  47,0oW

0,059 360 72851

6 Восточная часть  59,8oS  46,2oW
                               60,6oS  46,5oW

0,055 582 109791

Таблица 41.Биомасса и запас криля в районе о. Мордвинова

Участки В целом

№
п/п

Биомасса,
кг.м-2

Площадь,
кв. м

Суммарная
биомасса, т

Средняя 
биомасса,
т.милю-2

Площадь,
кв. миль

Запас,
т

Зона с агрегированным крилем в северо-восточной части полигона в границах 
60,8о ю.ш. 56,0о з.д.; 61,17о ю.ш. 56,0о з.д.; 61,17о ю.ш. 55,8о з.д.; 61,0о ю.ш. 56,65о з.д.; 

61,0о ю.ш. 55,45о з.д.; 60,8о ю.ш. 55,45о з.д.
1 0,01 33,28.106 333

170,5 271,6 46321

2 0,02 290,90.106 5818
3 0.04 179,40.106 7176
4 0,06 171,40.106 10686
5 0,08 104,00.106 8320
6 0,10 57,20.106 5720
7 0,12 61,10.106 7332
8 0,16 5,85.106 936

Остальная часть полигона
1 0,01 1059.106 10595

61,2 732,8 44876

2 0,02 1241,50.106 24830
3 0,04 152,10.106 6084
4 0,06 39,39.106 2363
5 0,08 7,02.106 562
6 0,010 4,42.106 442

Весь полигон 90,8 1004,4 91197
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польские промысловые суда (рис. 87 а). В результате гидроакустической 
съёмки запас криля в этом районе оценен в 182565 тонн при средней 
биомассе 619 тонн на кв. милю или около 180 г.м-2 (табл. 42). В отличие 
от предыдущих районов, здесь на всем пути (галсах) эхолотирования 
агрегации криля были плотными, разлитыми, протяженностью до 1,5–3 
км, расположенными на глубинах 15–40 м, высотой 30–50 м.

Резюмируя изложенное, можно сказать, что состояние запасов и рас-
пределение криля продолжают находиться под влиянием интенсивного 
переноса вод в условиях неустойчивой метеорологической обстановки 
в регионе в последние годы. Вместе с тем, в отдельных районах региона 
время от времени, в результате стабилизации в них локальной циркуля-
ции вод, образуются плотные агрегации рачков. В 1997 г. такое явление 
наблюдалось в районе о. Мордвинова, в 1998 г. – у о. Кинг Джордж. 
В обоих районах иностранными судами осуществлялся успешный лов 
криля. В связи с чем, даже при вышеуказанных неблагоприятных ги-
дрометеорологических условиях, исследованный район является, несо-
мненно, перспективным в отношении промысла.

Состояние популяции криля формировалось под воздействием ряда 
факторов. Эффективный нерест в предшествующий год не привел к 
адекватному пополнению популяции рачка в 1998 г. Чрезвычайно низ-
кая численность личинок, относительно невысокое обилие взрослой ча-
сти популяции, в том числе в агрегациях на традиционно промысловых 
участках у Южных Оркнейских о-вов и у о. Мордвинова, обнаруженное 
на значительной акватории смешение частей популяции из разных во-
дных масс, свидетельствуют об интенсивной экспатриации рачков со-
ставляющими течений и слабом ожидаемом пополнении их популяции 
в исследованных районах за счет воспроизводства. Существенные из-
менения в трофической структуре пелагического сообщества в целом 
обусловлены возросшим обилием сальп, пищевые потребности которых 
(при установленных соотношениях в обилии компонентов планктона 

Таблица 42.Биомасса и запас криля в районе скопления у о. Кинг Джордж

Участки Весь полигон

№
п/п

Биомасса,
кг.м-2

Площадь,
кв. миль

Суммарная
биомасса, т

Средняя 
биомасса,
т.милю-2

Площадь,
кв. миль

Запас,
т

1 0,1 313,4 38880

619,3 294,8 182565

2 0,2 20,6 14107
3 0,3 23,0 23700
4 0,4 31,2 42789
5 0,5 35,8 61416
6 1,0 0,5 1673
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осенью) в 5 раз превышают таковые у криля и более чем в 10 раз у бак-
териопланктона, чем, вероятно, и объясняется пониженная численность 
последнего. Просматривается ряд механизмов, предотвращающих или 
снижающих пищевую конкуренцию между крилем и сальпами, имею-
щими в Антарктике самые большие размеры популяции.

Резюмируя изложенное, можно сказать, что пелагическая экосисте-
ма региона в конце 90-х гг. ХХ века переживала своеобразный острый 
период структурных изменений, последствия которых были еще недо-
статочно ясны. Однако были основания предполагать, что наблюдаемое 
обострение – составляющая межгодовых естественных колебаний, от-
мечаемых в ряде предшествующих лет (но не изученных), закономер-
ность которых может быть выявлена последующими мониторингом. 

В ходе 7-й Украинской антарктической экспедиции на НИС «Гори-
зонт» (11–18 марта 2002 г.) были продолжены исследования состояния 
пелагической антарктической экосистемы в западной части пролива 
Брансфилда. Здесь проходит один из важнейших путей миграции криля 
и формируется важная в промысловом отношении область. Взаимодей-
ствие вод морей Беллинсгаузена и Уэдделла в проливе Брансфилда соз-
дают в этом регионе чрезвычайно сложные гидрологические условия. 
Геострофические течения выносят молодь криля из шельфовых районов 
Антарктического полуострова в крупномасштабные ветви Антаркти-
ческого циркумполярного течения, которые переносят криль далеко на 
восток в район Южных Оркнейских островов и далее к острову Южная 
Георгия (Афанасьев и др., 1983; Булгаков и др., 2001). Было показано, 
что наблюдавшаяся схема геострофической циркуляции может спо-
собствовать выносу криля из мелководных районов западного шельфа 
Антарктического полуострова в крупномасштабные ветви Антарктиче-
ского циркумполярного течения. Отмечены большие межгодовые вари-
ации характеристик Фронта моря Уэдделла в западной части пролива 
Брансфилда (Артамонов и др., 2003). Глубина слоя фотосинтеза на ос-
новной части акватории составляла около 40 м. Среднее для акватории 
съемки значение первичной продукции в слое фотосинтеза было равно 
144 мгС.м-2.сут.-1 или 3,6 мгС.м-3.сут.-1. Средняя интегральная продукция 
бактерий в 100-метровом слое составила 57,6 мгС.м-2.сут.-1 (Чмыр, Сере-
гин, 2016). 

Для оценки запасов криля, определения его размерного состава, ве-
сового диапазона и упитанности в настоящей экспедиции были выпол-
нены ловы тралом АйзексаКидда в модификации Самышева-Мамаева 
(АКСМ) с входным отверстием 6,0 м2, длиной 18 м и безузловой делью 
с ячеей 3 мм (Самышев, 2000 а). Поиск криля осуществлялся с исполь-
зованием гидроакустического комплекса «СкатПланктон», разработан-
ного в ИнБЮМ НАН Украины и предназначенного для работы с гидро-
акустическими системами вертикального действия в диапазоне частот 
10-200 кГц (Токарев и др., 2002). Для оценки биомассы скоплений криля 
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весь район исследований покрыли сеткой галсов. Регистрация эхосигна-
лов осуществлялась двумя комплексами «СКАТ» на двух частотах: а) с 
использованием излучателя судового эхолота с рабочей частотой 169кГц 
и периодом посылок 0,6 с. Запись осуществлялась с осреднением 10 по-
сылок, т.е. каждые 6 секунд. б) с использованием излучателя комплекса 
«Планктон – 2», располагающимся на выносной штанге. Рабочая ча-
стота 80 кГц и период посылок 1 с. Запись осуществлялась с осредне-
нием по 5 посылкам, т.е. каждые 5 секунд. Каждую запись выполняли 
на прямолинейных участках по галсу и переходах между станциями с 
фиксацией текущих координат. Выбранные нами для гидроакустиче-
ских исследований частоты (169 и 80 кГц) оказались оптимальными для 
работ в Антарктическом бассейне, учитывая близость эквивалентного 
диаметра резонансного рассеивания на частоте 80 кГц (1,875 см) разме-
рам одиночных рассеивателей в этом регионе, а также возможность ра-
боты на ходу судна в диапазоне верхнего продуктивного слоя (0-200 м). 
Комплекс «Скат» работал в режиме программного обмена с ЭВМ в циф-
ровом виде и с разрешением 1 м по глубине регистрировал эхосигналы 
без помех при волнении моря 6–7 баллов при скорости судна 13 узлов с 
отображением на экране цветного монитора эхограммы в реальном и от-
ложенном масштабах времени. Во время наблюдений криль формировал 
плотные скопления различной формы протяженностью до 6 миль. Часто 
наблюдался также стайный тип распределения. Глубина расположения 
скоплений колебалась в пределах 10–70 м, а их высота составляла от 5 
до 50 м. В ночное время иногда криль концентрировался у поверхности, 
а на глубинах до 60 м его отдельные скопления регистрировались редко. 
Средний вес криля и его размеры определяли по траловым сборам. Для 
расчетов биомассы криля в исследуемом районе использовались следу-
ющие значения: средний размер – 25 мм, средний вес 0,096 г. Из общей 
площади полигона 7900 кв. миль криль регистрировался на площади 
3472 кв. миль, и запас его составлял по нашим оценкам не менее 961500 
т при средней биомассе рачков 75,0 г·м-2 (Токарев и др., 2004) (рис.  113). 

Средняя на акватории биомасса сальп в 100-метровом слое составила 
0,48 мгС.м-3 при преобладании колониальных форм. Балансовые состав-
ляющие рациона компонентов планктона в Атлантической части Антар-
ктики приведены в таблице 43  и на рисунке  114. Данные о биомассе и 
продукции бактериопланктона в апреле 1998 г. в море Скотия и в про-
ливе Брансфилда в марте 2002 г. взяты из статей (Чмыр, Серегин, 2016). 
Составляющие рациона инфузорий в 2002 г. приведены по данным Н.А. 
Гавриловой. 
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Рисунок 113. Распределение биомассы криля (кг.м-2) по данным гидроакустической съёмки на 
полигоне в районе пролива  Брансфилда в период с 8 по 18 марта 2002 г. по (Токарев и др., 2004).

При исследованиях в АЧА в разные годы мы наблюдали следующие 
сценарии событий в планктоне: в феврале-марте 1984 г. имел место не-
значительный уровень привноса сальп в сообщество планктона; в апре-
ле 1998 г. был зарегистрирован интенсивный привнос сальп; в апреле 
2002 г. отмечено обилие криля в зоне его размножения. 

Результаты этих расчетов свидетельствуют об относительной независи-
мости флуктуаций биомассы гетеротрофов от кормовых условий и об опре-
деляющей роли в указанных флуктуациях динамических факторов (глава I). 

Судя по результатам исследований популяции антарктического криля 
в локальных районах (пролив Брансфилда, р-н о. Кинг Джордж) и сооб-
щениям промысловых судов из района о. Коронейшен (м. Скотия), в его 
структуре установлены существенные изменения, связанные с межгодо-
вой изменчивостью условий среды в регионе АЧА в целом.

Популяция животных на 80-90% была представлена молодью попол-
нения 2000 года.

В районе пролива Брансфилда из общей обследованной площади 7900,5 
кв. миль криль обнаружен на 3742,9 кв. милях. При этом из общего запаса в 
962100 т в плотных (промысловых) скоплениях находилось 281400 т рачков 
на площади 267,5 кв. миль, расположенной в водах моря Уэдделла. 

Вероятным «источником» пополнения запасов криля здесь является 
мелководная зона эффективного нереста, главным образом – море Уэд-
делла.
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Таблица 43. Балансовые составляющие рациона компонентов планктона в АЧА

Компоненты
Биомасса 

В
Продукция 

P
Ассимиля-

ция А
Рацион

 R
Доля выедания 

(вклад) R/P

мг С.м-3 мг С.м-3.сутки-1 %

1984 г., м. Скотия, февраль-март 
Фитопланктон 27  18 - - -
Мезозоопланктон 6,0 0,12 0,48 0,6 3,3
Криль 17,35 0,06 0,19 0,22 1,2
Бактериопланктон н/о 3,65 11,41 11,41 63,3
Инфузории 1,14 0,19 0,45 0,7 3,9

Сальпы 0,8 0,00026 0,19 0,23 1,3 
В детрит 27 %

1998 г., м. Скотия (апрель)
Фитопланктон 10 2,64 - - -
Мезозоопланктон 1,6 0,03 0,12 0,16 6,1
Криль 66 0,29 0,825 0,99 37,5
Бактериопланктон 0,84 0,53 1,66 1,66 62,9
Инфузории - - - 0,5 18,9
Сальпы 16,16 0,0053 4,29 5,36 203,0

2002 г. пр. Брансфилда (апрель)
Фитопланктон 12,75 3,6 - - -
Мезозоопланктон 17,5 0,35 1,40 1,75 48,6
Криль 206,25 3,8 8,89 9,0 250,0
Бактериопланктон 3,14 0,58 1,23 1,23 34,17
Инфузории 0,2 0,04 0,02 0,03 0,83
Сальпы 0,48 0,000062 1,00 1,25 34,6

Полученные результаты подтвердили прежние представления о пер-
спективности этого района для промысла.

При ревизии запасов криля в традиционно промысловом районе о. 
Кинг Джордж установлено их снижение в сравнении с таковыми в 1998 
г. почти в 5 раз, что свидетельствует об изменчивости поля течений в 
этом районе и его аккумулирующей роли.

Комплекс биологических исследований в районе пр. Брансфилда по-
казал,  что, в отличие от криля, все другие компоненты концентрируются 
во впервые обнаруженной фронтальной зоне вод морей Беллинсгаузена 
и Уэделла, расположенной в северо-западной части пролива. Здесь же 
установлена относительно интенсивная седиментация взвеси (Гулин и 
др., 2003; Gulin, 2014).

Таким образом, антарктическому планктону в летний и ранне-осен-
ний периоды свойственны основные черты несбалансированных по тро-
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фическим взаимоотношениям сообществ. В верхнем деятельном слое 
деструкции подвергается лишь незначительная часть первичного про-
дуцируемого вещества. Его большая часть поступает в более глубокие 
слои, пополняя преобладающее в сестоне взвешенное органическое ве-
щество.

Рисунок  114.  Пищевые потребности (в мгС.м-3.сутки-1) гетеротрофов при разных сценариях 
событий в Атлантической части Антарктики. 
ПП – первичная продукция, измеренная радиоуглеродным методом, МЗ – мезозоопланктон, К 
– криль, Б – бактериопланктон, И – инфузории, С – сальпы, Д – взвешенное органическое ве-
щество. Справа приводится процентное соотношение величин биомассы сальп и криля в мг С.м-

3. 1984 г. – незначительный уровень привноса сальп; сообщество планктона в феврале-марте; 
1998 г. – интенсивный привнос сальп; сообщество планктона в апреле; 2002 г. – обилие криля в 
зоне размножения; сообщество планктона в апреле. Сравнительно низкие величины первичной 
продукции объясняются большой разреженностью станций наблюдений, не охватывающих её 
локальные максимумы. Например, в 2002 г. в пр. Брансфилда в поверхностном слое получены 
значения первичной продукции от 1,7 до 24,5 мг С м-3 сут-1 (Чмыр, Сысоев, 2004).
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Как и в других районах Мирового океана, в гетеротрофной транс-
формации органического вещества в сообществах Антарктики большая 
роль принадлежит бактериям и микрозоопланктёрам. Роли мезо- и ма-
кропланктёров (криля) соизмеримы и преобладание тех или других в ка-
ждом случае обусловлено их обилием.

Результаты анализа структурно-функциональных характеристик ан-
тарктического сообщества по наблюдениям за ряд лет свидетельствуют 
о реальности данных количественного учета криля на примере региона 
исследований и возможности значительных флуктуаций его запасов, не 
связанных с обеспеченностью рачков пищей.

Обилие антарктического криля обусловлено рядом приспособитель-
ных свойств вида, в числе которых наиболее важными являются высо-
кая степень адаптированности животных к пищевым условиям, высокая 
плодовитость, меньшая, чем у короткоцикличных форм, подвержен-
ность взрослой части популяции сезонным флуктуациями.

Перспективы добычи криля в малой степени зависят от размера его 
популяции и, напротив, в большой мере – от характера распределения 
вида и технического уровня промысла. Развитие крупномасштабного 
промысла рачков возможно при условии совершенствования способов 
их лова.

Экспериментально установлены высокие значения интенсивности 
обмена и пищевых потребностей у сальп, которыми подтверждена вы-
двинутая ранее версия об определяющей роли пищевого фактора в мас-
совом развитии этих желетелых в Антарктике.
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 ГЛАВА X. СОВРЕМЕННОЕ ПРИРОДНОЕ ЗАГРЯЗНЕНИЕ 
АНТАРКТИЧЕСКОЙ ЭКОСИСТЕМЫ

Антарктида – один из наименее подверженных антропогенному воз-
действию районов мира. Проблема исследования антропогенного за-
грязнения антарктической экосистемы и ее изменчивости возникла в 
конце 60-х годов прошлого века. Основное внимание исследователей 
было обращено на загрязнение антарктической зоны стойкими ядовиты-
ми органическими соединениями – ДДТ и его метаболитами, проника-
ющими в Антарктику с населенных материков, и нефтяными углеводо-
родами. При этом оценивалось загрязненность представителей высших 
трофических уровней и макрофитов (Lenihan, 1992; Corsolini et al., 2002, 
2003; Chiochiolo et al., 2004). Последние десятилетия 20 века характери-
зовалось ростом как среднегодовой температуры воздуха и воды в Ан-
тарктике, так и их средней температурой антарктической зимой (Мас-
ленников, 2003; Воронина и др., 2005; Тимофеев, 2006; Antarctic climate 
change and the Environment, 2009; Convey et al., 2009; Мартазинова и др., 
2010). В ходе современных исследований было выявлено и мощное за-
грязнение антарктической экосистемы тяжелыми металлами (Negri et 
al., 2006; Lannuzel et al., 2011 и др.), которое отсутствовало с момента на-
чала ее систематических исследований вплоть до 70-х гг. прошлого века 
(Воронина 1984; Самышев, 1991; Kennicutt, Champ, 1992). Имеющиеся 
разрозненные данные о загрязненности среды и гидробионтов различ-
ными поллютантами в разных точках Антарктики (Honda et al., 1987; 
Petri, Zauke, 1993; Ahn et al., 1996, 2002, 2004; Рясинцева, Савин, 1998; 
Рясинцева и др., 1998; Bargagli, 2000, 2008; Halfland et al., 2003; King, 
Riddle, 2001; Kahle, Zauke, 2003; Runcie, Riddle, 2004; Vodopivez et al., 
2008; Fryirs et al., 2014 и др.) недостаточны для надежного анализа меха-
низмов и последствий этого явления. Поэтому источником загрязнения 
Антарктики всеми видами поллютантов, сопоставимого по уровню с та-
ковым в наиболее эксплуатируемых человечеством морских акваториях, 
все исследователи в мировой литературе считали антропогенное воз-
действие (Воронина, 1989; Antarctic climate change and the Environment, 
2009; Aranson et al., 2011; Flores et al., 2012), что вызвало «шоковую» ре-
акцию у научного сообщества (Lenihan, 1992; Petri, Zauke, 1993; Nolting 
et al., 1994; Ahn et al., 1996; Рясинцева и др., 1998; Bargagli, 2000, 2008; 
Hanfland et al., 2003; Kahle, Zauke, 2003; Runcie, Riddle, 2004; Vodopivez 
et al., 2008; Lannuzel et al., 2011; Fryirs  et al., 2014). Следует отметить, что 
биологи не обратили внимания на известный геологам факт – существо-
вание активных тектонических зон в Антарктике (Reading, 2002; Galindo-
Zaldivar et al., 2003; Kim et al., 2003; Young, Wilson, 2013) (Рис. 115).

Нами впервые было высказано предположение, что причина этого 
феномена – климатические изменения, то есть потепление климата в 
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Антарктике, наблюдавшегося с 80-х гг. 20-го века по настоящее время, 
и инвазия тяжелых металлов в естественную среду объясняется смывом 
тяжелых металлов тектонического происхождения с суши при таянии 
ледников (Самышев, 2009; Samyshev, 2011, 2011 a). 

Мы предприняли системные и массовые измерения содержания раз-
нообразных токсикантов природного и антропогенного происхождения 
в среде и гидробионтах прибрежной зоны Атлантической части Антар-

Рисунок 115. Вулканы Антарктиды и Западно-Антарктическая рифтовая система по http://sci-lib.
com/article145.html; https://geoinfo.ru/product/analiticheskaya-sluzhba-geoinfo/antarktida-udivlyaet-
chast-2-vulkany-43929.
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ктики (АЧА) в районе Украинской Антарктической станции “Академик 
Вернадский” (УАС), которые не имеют аналогов в зарубежных исследо-
ваниях и являются пионерскими как по идеологии, так и по масштабам 
их проведения. 

Начиная с 1997 г., в первых Украинских экспедициях осуществлялись 
в разной мере комплексные экологические исследования районе УАС. С 
учетом обнаружения загрязненности вод и грунта в районе Аргентин-
ских островов тяжелыми металлами и другими поллютантами (Рясинце-
ва, Савин, 1998; Рясинцева и др., 1998; Бондарь и др., 2000), в комплекс 
исследований включены токсикологические исследования грунтов и 
массовых форм гидробионтов из разных систематических и экологиче-
ских групп. С 2002 г. наблюдениями охвачены практически все основ-
ные компоненты гидробионтов, что позволило получить искомое пред-
ставление о структуре и функционировании изучаемой экосистемы.

10.1.  Материалы и методы

К анализу привлечены отчетные материалы по наиболее важным ре-
зультатам океанографических, биологических и токсикологических ис-
следований, отвечающих цели настоящей работы и выполненных под 
руководством и с участием автора согласно договорам с Национальным 
Антарктическим научным центром при Министерстве образования и на-
уки Украины  по теме «Исследование изменений в популяции криля и 
в других компонентах пелагического сообщества Атлантической части 
Антарктики и оценка связи этих изменений с глобальными климатиче-
скими изменениями на Земле», а также опубликованные разными авто-
рами сведения  по обсуждаемой теме. 

Отбор проб грунта для токсикологических исследований произведен 
на островах Аргентинского архипелага (АЧА) в 2005 г. (табл. 44), а био-
логических объектов и проб донных отложений – на станциях, прилежа-
щих к острову Галиндез, на котором  расположена УАС (рис. 117).

Подготовка проб и определения тяжелых металлов (Cd, Cr, Cu, Pb, Zn, 
Hg) в грунтах, донных отложениях, а также и Fe, Ni и As  в гидробион-
тах проводились соответственно по РД 52.10.556-95 (Метод.  указания 
…, 1996)  и по МВВ 081/12-16-98 (Методика выполнения измерений…, 
1998). Подготовка гидробионтов к химическому анализу осуществля-
лась методом «мокрого» озоления с использованием концентрирован-
ной азотной кислоты и пергидроля (квалификация реактивов – ОСЧ) 
(Ермаченко, Ермаченко, 1997). Химические анализы выполнены мето-
дом атомно-абсорбционной спектрометрии с электротермической ато-
мизацией на спектрометре ААS-220G производства фирмы “Varian” 
(Австралия). Содержание Hg определялось методом «холодного пара» 
на ААS-220G с помощью ртутной приставки РП-1 (Reference Methods, 
1984; Sampling of selected marine organisms…, 1984; Метод.  указания …, 
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1999). Относительная оценка (в %) загрязненности грунта и донных от-
ложений производилась с использованием сводки (Lindsay, 1979) по со-
держанию химических элементов в почвах, а содержания поллютантов 
в гидробионтах – по ПДК химических элементов в пищевых продуктах 
разной природы, приведенных Е.Е. Совгой (2005). 

Сбор биологических материалов осуществлен на станциях, приве-
денных на рисунках 116, 117 на УАС «Академик Вернадский» в период 
пяти зимовок (2002/2003, 2005/2006, 2007/2008, 2008/2009 и 2009/2010 
гг.) и в ходе сезонной работы в апреле 2005 г. По фиксированным пробам 
исследовались состав, обилие и распределение фитопланктона (Кузь-
менко, Игнатьев, 2007, 2008), бактериопланктона (Серёгин, 2005, 2009), 
макро-, мезозоопланктона (Игнатьев и др., 2013; Гринцов, 2008), ми-
крофитобентоса (Рябушко, 2005), макрофитобентоса (Мильчакова и др., 

Рисунок 116. Положение станций океанологических наблюдений (ст.ст. 1 – 11), отбора проб дон-
ных осадков и гидробионтов, в том числе для токсикологического обследования (ст.ст. 1- 4а) в 
районе УАС.
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2006, 2007; Миронова, 2007), зообентоса (Бондарев, 2008) и рыб (Чеса-
лин и др., 2009; Манило и др., 2009). По всем биологическим объектам 
выполнено предварительное биологическое обследование – индикация 
видов и их количественная оценка в пробах (Чудиновских, 2016, Игнать-
ев и др., 2013). 

Сбор фитопланктона в разные сроки вегетационного периода 2007 
– 2008 гг. производились в 12-й УАЭ с марта по февраль по стандарт-
ной схеме станций вокруг о. Галиндез  в проливах Мик, Пенола и Стела 
(рис. 117). Сборы фитопланктона из слоя дно − 0 м (глубина 35−50 м) 
проводились с 5−6 горизонтов батометром Нансена. При выполнении 
сборов производились измерения температуры поверхностного слоя 
воды. Сгущение проб производились в лаборатории. Первоначальный 
объем пробы (1–5 литров) сгущался  в воронке  обратной  фильтрации 
с использованием нуклеопорового фильтра с диаметром пор 1,1 мкм. 
Окончательный объем пробы (12 мл) фиксировался  25% раствором глю-
таральдегида из расчета 0,2 мл фиксатора на 10 мл пробы. Подготовка 
проб фитопланктона для токсикологических анализов производилась в 
центрифужных пробирках, предварительно взвешенных на весах ВЛР-
200. Объединенные и декантированные пробы водорослей промывались 
сначала дистиллированной водой, а затем 3-дистиллатом методом цен-
трифугирования. Впоследствии объем проб в пробирках доводился до 1 
мл методом декантирования, после чего они помещались в сушильный 
шкаф, где при температуре 75оС в течение трех суток происходило пол-
ное испарение влаги. После повторного взвешивания пробирок с  вы-
сушенными пробами на весах ВЛР-200 определялся сухой вес проб, и 
осуществлялось определение  в них содержания искомых элементов – 
кадмия и цинка (Самышев и др., 2014).

Таблица 44. Обозначения районов отбора проб на содержание тяжелых металлов в грунте на 
рисунке 118.

№ района Название района № точки
King George Isl. 1–5

I Cruls Isl. 36
II The Barchans 6, 7
III Uruguay Isl. 37
IV Bertelots  islands 38
V Petermann Isl. 39, 40
VI Cape Tuxen 41, 42
VII Jalour Islands 35, 43
VIII Rasmussen Isl. 44–46
IX Irizar Isl. 47, 48
X Mario Pedro Isl. 49, 50
XI Galindez Isl. 8– 34
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Сбор проб мезозоопланктона был начат в марте 1998 г. (3-я УАЭ) и 
продолжен в зимовочные сезоны 7-й (февраль 2002 – февраль 2003 гг.), 
10-й (февраль 2005 – февраль 2006 гг.), 11-й (февраль 2006 − февраль 
2007 гг.) и 12-й (март 2007 – февраль 2008 гг.) Украинских антарктиче-
ских экспедиций. На станциях (рис. 117), расположенных между о-ва-
ми Галиндез, Винтер, Индикатор, Гротто, Корнер, Уругвай, в проливах 
Мик, Пенола и Стела, пробы собирались в течение года подекадно. 

Сборы проводились также на удаленных от УАС акваториях – о. Пи-
терманн,  в проливе Французский канал и др., но вследствие сложной 

Рисунок 117. Гидробиологические станции, на которых проводились регулярные сборы проб 
планктона с плавсредств.
Сборы зоопланктона: А, В – архипелаг Аргентинские о-ва; А – схема станций в зимовках 2002-
2005 гг., В – схема станций в 2007 г. С – район УАС “Академик Вернадский”. D – схема станций 
сбора проб фитопланктона в 2007–2008 гг.
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ледовой обстановки они выполнялись эпизодически, в летний период. 
Их результаты использованы для уточнения видового состава планкто-
на. Использовалась стандартная планктонная сеть Джеди (диаметр вход-
ного отверстия 36 см, площадь 0,1 м2, размер ячеи 150 мкм) в режиме 
вертикальных ловов (дно – поверхность и 30 – 0 м, в зависимости от 
глубины места). Местоположение ловов контролировались с использо-
ванием GPS Etrex Garmin. Отбор проб сопровождался измерением тем-
пературы воды. 

Подготовка проб зоопланктона для токсикологических анализов (Са-
мышев и др.., 2014) заключалась в их многократной промывке дистилла-
том и 3-дистиллатом в стакане Яшнова с использованием мельничного 
газа № 38 и последующей сушки в аналогичном описанному для фито-
планктона режиме. Высушенные пробы взвешивались на микроанали-
тических весах ВЛА-1000.

С целью получения достаточных навесок для химических анализов 
фито- и зоопланктона в большинстве случаев произведено объединение 
их проб по срокам сборов и составу доминирующих форм. 

Для токсикологических исследований зеленых бентосных макроводо-
рослей Monostroma hariotii Gain и Cladophora repens (J. Agardh) Harvey 
использованы их гербарные листы, промытые дистиллатом и высушен-
ные в вышеуказанном режиме до постоянного веса. Взвешивание образ-
цов осуществлено на микроаналитических весах ВЛА-1000.

10.2.  Результаты и обсуждение

Размерно-возрастная структура и соотношение полов криля как по 
общей сумме выборок в районе, так и в отдельных уловах на одной и 
той же станции претерпевают в разные сроки наблюдений существен-
ные изменения. Судя по диапазону размеров, в популяции в большин-
стве случаев преобладают 2–3-летки, в иные месяцы года доминировали 
половозрелые или особи в возрасте 4 и 4+ года. При этом последние на-
ходились в пред- или постнерестовом состоянии. Однако, как и в сетных 
сборах мезозоопланктона,  так и в уловах криля  практически не обна-
ружены личинки криля на ранних стадиях развития (от стадии  Nauplius 
до стадии Furcilia). Сравнительное обилие фитопланктона (и связанного 
с ним обилия детрита) обеспечивают благоприятные кормовые условия 
рачкам, о чем свидетельствуют постоянно наблюдавшиеся высокие ин-
дексы наполнения их желудочно-кишечного тракта  (Самышев, 2009; 
Samyshev, 2011, 2011a). 

10.2.1.  Исследования загрязнения грунтов и донных осадков
До недавнего времени отсутствие сведений о содержании тяжелых 

металлов в прибрежных зонах Антарктики порождало лишь предполо-
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жения о возможном обогащении этими токсикантами вод Южного океа-
на. Начатыми в 1997 г. Н.И. Рясинцевой  с соавторами (1998) исследова-
ниями в районе о. Галиндез это предположение подтверждено. Вместе 
с тем ограниченность этих исследований в пространстве не позволяло 
получить представление о возможной этиологии и масштабности источ-
ника загрязнения региона и, тем более, судить об экологической роли 
этого явления. 

Как следует из впервые полученных нами данных (табл. 45, рис. 118), 
грунты всех исследованных о-вов Аргентинского архипелага, а также о. 
Кинг Джордж, отличаются высоким содержанием кадмия (превышение 
«нормы» в 13–474 раза) и сопряженного с ним цинка (превышение «нор-

Рисунок 118. Содержание тяжелых металлов в грунте о-вов Аргентинского архипелага. 
Вверху – по нашим данным (Самышев, Копытов, 2007а; Samyshev, Kopytov, 2008; Самышев, 
2009; Samyshev, 2011), содержание никеля приведено по Н.И. Рясинцевой и др. (1998). Обозна-
чения районов даны в таблице 44, точек – в таблице 45. Вертикальными штрихпунктирными 
линиями обозначен интервал точек на острове Галиндез (№№ 8-34, таблицы 44, 45). 
Внизу – по (Vodopivetz and al., 2008), район Jubany Station (Аргентина), о. Кинг  Джордж. Стрел-
ками обозначены точки №2 (район печи для сжигания мусора) и №4 (район эллинга). 
«Норма» (100%) по (Lindsay, 1979) обозначена красной пунктирной линией.
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мы» до 30 раз), что свидетельствует о 
преобладающем источнике загрязне-
ния вод этими и другими металлами, 
вероятно, связанным с тектонически-
ми процессами в регионе. 

Исследованиями донных осадков 
вблизи УАС установлено накопление 
нефтяных углеводородов (НУВ), осо-
бенно значительное на илах, где пре-
вышение ПДК по ним составило до 50 
крат. Многократными исследованиями 
донных осадков в проливе Пенола не 
обнаружены хлорорганические пести-
циды (Самышев, Копытов, 2007 а; Са-
мышев, 2009, Samyshev, 2011, 2011a).

Как известно, кадмий является ред-
ким элементом, практически не встре-
чающимся в земной коре в свободном 
состоянии. Его получают из цинковых 
руд, в связи с чем горнодобывающие и 
металлургические предприятия, уда-
ленные от Антарктиды, не могут рас-
сматриваться как основные антропо-
генные источники.  

Аналогичные результаты получены 
в районе Аргентинской станции на о. 
Кинг Джордж (Vodopivez et al., 2008). 
Для сравнения скажем, что по уров-
ню загрязненности грунтов кадмием и 
цинком о-ва Аргентинского архипела-
га не уступают загрязненности донных 
осадков многих бухт Крымского по-
луострова (Самышев, Копытов, 2007). 
Из других металлов по содержанию 
в грунтах выделяется медь, в  значи-
тельном  количестве  обнаруженная  на 
ряде о-вов Аргентинского архипелага, 
в том числе и в некоторых участках о. 
Галиндез (превышение «нормы» более 
чем в 470 раз). 
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10.2.2.  Загрязненность гидробионтов
При исследованиях гидробионтов в них предварительно определя-

лись содержание органического вещества и золы с целью оценки ка-
чества исходного материала. Полученные результаты свидетельствуют 
о соответствии их приводимым в классической литературе, как по ма-
крофитам  (Барашков, 1963), так и по водным животным (Биохимия …, 
1967). 

Как и следовало ожидать, и в макрофитах (табл. 46, рис. 119 А), и в 
донных и пелагических животных (табл. 47, рис.120–123) из прибрежья 
о. Галиндез обнаружено накопление разных металлов: в первых – кад-
мия, цинка, никеля и хрома, во вторых – кадмия, цинка, железа, мышья-
ка, у части животных – меди, свинца и хрома. Превышение их содержа-
ния над условной нормой в макрофитах составляет для кадмия – до 34 
раз, для цинка – до 14 раз, для никеля – до 155 раз (содержание этого 
элемента в грунтах не определялось), для меди – до 39 раз (хотя ее со-
держание в грунтах было низким).

У животных превышение содержания кадмия составило до 320 раз в 
теле массового моллюска Neobuccinum eatoni, до 26 раз у амфипод, до 20 
раз у криля, до 10–30 раз у «массовых» видов рыб. Повышенное содер-

Вид

№ 
гер-
бар-
ного 
ли-
ста

% 
содер-
жания 
орга-
ниче-
ского 
в-ва

% со-
дер-
жа-
ния 

золы 

Содержание элемента в пробе, мг* кг-1

Cd Cr Cu Ni Pb Zn

RHODOPHYTA
Iridea obovata 5 86,42 13,58 3,40 12,55 38,84 22,07 5,27 548,61
Kallymenia antarctica 23 79,75 20,25 1,36 4,38 26,21 77,74 2,18 269,59
Kallymenia antarctica 9 78,47 21,53 1,49 1,20 5,89 19,75 1,14 348,85
Curdiea racovitzae 29 80,44 19,56 1,69 1,85 31,97 17,03 0,69 91,20
Curdiea racovitzae 35 86,3 13,7 2,33 11,92 9,92 34,02 0,26 369,52
Curdiea racovitzae 36 84,42 15,58 1,23 4,37 22,32 8,38 0,90 103,57
Curdiea racovitzae 37 83,54 16,46 1,73 6,61 5,26 19,43 0,92 419,16
Curdiea racovitzae 38 84,72 15,28 0,86 3,96 18,05 13,02 0,270 67,67
Delisea sp 15 79,03 20,97 0,54 0,48 10,33 7,69 1,187 54,75
Rhopophyta sp. 13 88,19 11,81 1,41 0,65 20,09 4,64 0,648 122,52

CHLOROPHYTA
Monostroma hariotii 17 86 14 0,933 5,96 3,69 24,99 0,832 143,79
ПДК для пищевых продуктов(Совга, 2005) 0,1 0,5 100 0,5 4 40

Таблица 46. Содержание органического вещества, золы и тяжелых метал лов в  массовых видах 
макрофитов в районе УАС
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Рисунок 119. Содержание тяжелых металлов в макрофитах.
А – у  УАС (Самышев, Копытов, 2007 а; Samyshev, Kopytov, 2008; Самышев, 2009; Samyshev, 
2011): 1 – Iridea obovata, 2 – Kallymenia antarctica, 3 – Curdiea racovitzea, 4 – Delisea sp., 5 – 
Rhodopyta sp., 6 – Monostroma hariotii. 
B – у о. Кинг Джордж по (Ahn and al., 2004): 1 – Iridea obovata, 2 – Adenocystis utricularis.
«Норма» (100%) на этом рисунке и на всех последующих – ПДК для пищевых продуктов по 
(Совга, 2005) – обозначена на графиках  красной пунктирной линией.

жание других элементов в животных в большинстве случаев находилось 
в пределах, на порядок уступающих по «норме» для кадмия. Интересно, 
что исследованиями Д. Кахле и Д. Зауке (2003) зафиксировано еще бо-
лее значительное накопление кадмия, меди, цинка и свинца массовыми 
видами копепод в море Уэдделла (рис. 122). Учитывая масштабность за-
грязненности грунтов в регионе архипелага, можно предположить, что 
поступление в воду широкого спектра тяжелых металлов (в том числе 
их подвижных соединений) и аккумуляция их гидробионтами, особенно 
интенсивная вблизи источников, происходила издавна, охватывая доста-
точно большие пространства.

При этом процесс поступления этих поллютантов в воду возрастает с 
усилением таяния ледников, особенно интенсивного в периоды потепле-
ния. И если их концентрация по мере сноса в открытые воды снижается 
разбавлением, «утилизацией» в разных формах, то вблизи источников, осо-
бенно в значительной степени изолированных топогенными факторами (из-
резанностью береговой линии, наличием островов и поднятий), возникают 
условия длительного удержания загрязненных вод, при которых природой 
«ставится эксперимент на выживание» всех форм биоты этих зон. 
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Рисунок 120. Содержание тяжелых металлов в морских ежах Sterechinus neumaeri у УАС (Самы-
шев, Копытов, 2007 а; Samyshev, Kopytov, 2008; Самышев, 2009; Samyshev, 2011).

Рисунок 121. Содержание тяжелых металлов в моллюсках (в мускуле, раковине, печени) у УАС 
(Самышев, Копытов, 2007 а; Samyshev, Kopytov, 2008; Самышев, 2009; Samyshev, 2011).
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Рисунок 122. Содержание тяжелых металлов в ракообразных.
В районе УАС: в криле Euphausia superba, амфиподах Ceradocus sp. (Самышев, Копытов, 2007 
а; Samyshev, Kopytov, 2008; Самышев, 2009; Samyshev, 2011). По горизонтальной оси – но-
мера проб. Внизу – в массовых видах копепод из моря Уэдделла по (Kahle, Zauke, 2003): 1 – 
Rhincalanus gigas, 2 – Calanus propinquus, 3 – Calanoides acutus,  4 – Metridia curticauda, 5 – M. 
gerlachei. На графике нанесены предельные значения концентраций металлов, обнаруженные в 
рачках этими авторами.

Согласно существующей классификации (Совга, 2005) из исследо-
ванных нами тяжелых металлов к очень токсичным в нашем случае от-
носятся никель, свинец и умеренно токсичным – кадмий, хром, железо, 
цинк, а из органических токсичных поллютантов – нефтяные углеводо-
роды (НУВ). 

Воздействие тех или иных поллютантов на морских гидробионтов 
разного трофического уровня, систематического положения, возраста, 
физиологического состояния слабо изучено. Ситуация усложняется в 
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случаях присутствия в среде «букета» из поллютантов, когда безуслов-
но «разыгрываются» явления синергизма и антагонизма. В связи с этим 
об эффекте влияния смеси загрязнителей на сообщества гидробионтов 
можно судить по «остаточному принципу» и – частично – по абсолютно 
известным отношениям к загрязнителям тех или иных объектов в целом 
или объектов на определенной стадии развития. 

Конкретные результаты биологических исследований позволяют с 
определенной вероятностью оценить степень воздействия поллютантов 
на изученные компоненты биоты района следующим образом. 

Наиболее чувствительны ко всем видам загрязнения ракообразные а 
также икра и личинки всех гидробионтов. Этим объясняется чрезвычай-
но низкая численность мезозоопланктона и отсутствие в уловах их ли-
чинок. Ингибирующее влияние токсикантов на популяцию криля объяс-
няется безусловной гибелью его икры, которая к тому же инкубируется 
на дне (Самышев, 1991). В отличие от криля, амфиподы вынашивают 
икру и личинок в марсупиальной (выводковой) сумке и имеют больший 
шанс для выживания. С большой вероятностью можно сделать вывод о 
негативном воздействии токсикантов и на популяцию рыб. В связи со 
сказанным популяции «ранимых» объектов в районе являются зависи-
мыми. 

Несмотря на распространенность явления аккумуляции тяжелых ме-
таллов малоподвижными животными и прикрепленными к субстрату 
макрофитами, характер и интенсивность этого процесса изучены недо-
статочно. Известны несколько путей, обеспечивающих выживаемость 
этих организмов – десорбция металлов (у макрофитов), низкая темпе-
ратура и уровень рН среды, явления антагонизма и, наконец, адаптация.  

Т.о., район УАС характеризуется специфическими условиями, опре-
деляющими состав, обилие и функционирование отдельных компонен-
тов сообщества: существованием системы локальных циркуляций, зави-

Рисунок 123. Содержание тяжелых металлов в рыбах из прибрежья района УАС (2007 г.). 1 – в 
нототении широколобой Notothenia corriiceps (ст. 1 А), 2 – в парахенихте Шарко Parachaenichthys 
charcoti (ст. 10) и 3 – в трематоме-пестряке Trematomus bernacchii (ст. 1 А) (Samyshev, Kopytov, 
2008; Самышев, 2009; Samyshev, 2011).
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симостью гидрофизических параметров от разнонаправленных течений, 
изменяющихся в режиме приливов и отливов, разной степенью водо-
обмена с открытым океаном и наличием природного и антропогенного 
загрязнения (Ломакин, Скрипалёва, 2008). 

Высокая трофность вод, характерная для прибрежных районов, ре-
ализуется обильно развивающимся фито- (Кузьменко, Игнатьев, 2007, 
2008 ) и бактериопланктоном (Серегин, 2005, 2009), донным населением 
(Рябушко, 2005; Бондарев, 2008) и проникающими в район объектами 
разного трофического уровня (криль, рыбы).

Явно выраженное ингибирование загрязнителями разной приро-
ды проявляется на «ранимых» компонентах биоты – мезозоопланкто-
не, преимущественно состоящим из ракообразных (копепод), криле и, 
по-видимому, на рыбах – вероятнее всего объясняющимся негативным 
воздействием поллютантов на их икру и личинок. В связи с этим попу-
ляции этих объектов являются зависимыми (рис. 124). Резистентность 
популяций прикрепленных и малоподвижных форм (макрофитобентос, 
зообентос, амфиподы) к загрязнителям (тяжелым металлам), накаплива-
ющимся в значительных количествах в этих гидробионтах, может быть 
объяснена существованием разных, специфических для этих объектов 
механизмов. 

Рисунок 124. Выброшенный на берег мертвый криль у южного берега бухты Поттер-Ков (о. 
Кинг Джордж) в марте 2007 г. вдоль 400-м береговой линии. Биомасса мертвого криля – 1042 
экз..м-2, только 7% – взрослые особи и 93% –молодь криля (по (Fuentes et al., 2016)).
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Впервые выявленная нами загрязненность грунтов на разных остро-
вах Аргентинского архипелага свидетельствует о масштабности вероят-
ного загрязнения вод региона тяжелыми металлами разной токсичности 
при интенсифицирующем их поступлении в результате наблюдающего-
ся потепления и значительном сокращении зоны эффективного нереста 
(пополнения популяции) антарктического криля (Euphausia superba).

По заключению наших исследований в 2002–2009 гг. в условиях мас-
штабного наблюдающегося потепления и связанного с ним естествен-
ного загрязнения тяжелыми металлами разной токсичности, смываемых 
с суши, практически все компоненты биоты на достаточно большой ак-
ватории (район Аргентинского архипелага, западное побережье Антар-
ктического полуострова) находились под негативным влиянием этого 
фактора. 

В настоящее время этот же вывод был сделан в работе (Webb et al., 
2020). Эти исследователи также считают, что основным источником вы-
соких концентраций тяжелых металлов в тканях обследованных ими ан-
тарктических бентосных моллюсков, морских звезд и в донных отложе-
ниях, эквивалентные значениям, зарегистрированным в промышленно 
развитых неполярных районах, является талая вода литогенного проис-
хождения, поступающая в морскую среду при эрозии ледников.    

Нами  был также впервые объяснен феномен ингибирования воспро-
изводства криля (Самышев, 2009, 2010, Samyshev, 2011), икра которо-
го развивается на дне мелководий (Самышев, 1991, Samyshev, 2002), 
подверженном в данном случае загрязнению тяжелыми металлами из-за 
их смыва их в воду с материка и островов Антарктиды во время таяния 
ледников. По данным исследований Атлантического научно-исследова-
тельского института рыбного хозяйства и океанографии (АтлантНИРО, 
г. Калининград, Россия) запасы криля в Атлантической части Антаркти-
ки (АЧА) в 1960-е гг. прошлого столетия составляли 20 млн. т. Рекомен-
дациями Международного Антарктического комитета (SCAR, Хобарт, 
Новая Зеландия) на основе этих данных (Anon. Report…, 1991) вылов 
криля в АЧА в  2002 г. был определен в объеме 4 млн. т. По результатам  
исследований в Украинских антарктических экспедициях запасы криля 
в этом районе в 1997–1998 гг. находились на уровне 1–1,2  млн. т. (Са-
мышев и др., 1997, 2000 а), что было подтверждено и данными других 
исследователей (Atkinson et al., 2004). В результате квота на вылов криля 
в АЧА в 2008 г. была снижена SCAR в 10 раз – до 0,4 млн. т.

Данные, полученные при работе с грунтом и биологическими объ-
ектами с длительным жизненным циклом, не позволяют оценить вре-
менной аспект вынесения загрязнителей и, соответственно, судить о 
межгодовой  изменчивости процесса потепления климата в Антарктике. 
«Чисто климатические» исследования оказались явно недостаточны-
ми, что породило противоречивые мнения метеорологов и океаногра-
фов относительно этого явления. Э.З. Самышевым выдвинута идея, ко-
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торая не имеет мировых аналогов – оценка межгодовой изменчивости 
интенсивности потепления климата в Антарктике на основании дина-
мики содержания тяжелых металлов тектонического происхождения в 
гидробионтах с коротким жизненным циклом (Самышев и др., 2014; 
Samyshev, Minkina, 2019). Существенным критерием состояния популя-
ции E. superba является успешность его нереста в исследуемом регионе, 
оцениваемую по наличию и обилию в пробах зоопланктона его личинок. 

Как следует из табл. 48 и рисунка 125 А содержание Cd и Zn в фи-
топланктоне района исследований практически во все сезоны 2007 г. 
было повышенным. При выраженном тренде возрастания содержания 
элементов в микроводорослях от весны к лету в некоторых случаях на-
блюдалось изменение в их соотношениях, в малой степени связанные с 
составом доминантов среди водорослей.  Последнее зависело в большей 
степени от содержания этих металлов в воде, а точнее – от состава по-
ступающего загрязнения. Более «чёткая» динамика загрязненности в се-
зонном и межгодовом аспектах наблюдалась в отношении мезозооплан-
ктона (табл. 49 и рис. 125 B) в 2002–2007 гг. Из приведенных рисунков 
видно, что в исследованном ряду лет наибольшее накопление токсикан-
тов в зоопланктоне происходило в 2005 г. При этом соотношение  содер-
жания Cd и  Zn в организмах планктона практически мало изменялось. 
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В ходе 1-ой Украинской Антарктической экс-
педиции были получены сведения о содержании 
некоторых тяжелых металлов в воде и во взвеси 
в прибрежных и открытых водах  Атлантической 
части Антарктики (табл. 2 в работе Рясинцевой и 
др., 1998). Мы воспользовались этими табличными 
данными для расчета зависимости коэффициентов 
накопления тяжелых металлов (отношения  концен-
траций  в  изучаемом  объекте и  в среде) взвесью от  
содержания  их в воде (рис. 126).   Коэффициенты 
накопления взвесью меди, никеля и цинка снижа-
ются с возрастанием концентрации  этих  металлов  
в  морской  воде  и  приближаются  к  нулю при со-
держании металлов в воде, соответствующих ПДК. 
Т.о., взвешенному веществу, включающему детрит 
и микропланктон, и планктону принадлежит важная 
роль в процессах самоочищения морской экосисте-
мы от загрязнения. 

Содержание токсикантов в зеленых макрофитах 
(табл. 50 и рис. 127), взятых из разных участков в 
разные годы, оказалось чрезвычайно различным, 
что, безусловно, характеризует гетерогенность поля 
переноса загрязнителей. В связи с этим данные по 
содержанию поллютантов в прикрепленных формах 
не могут быть использованы для суждения о  загряз-
ненности района в целом.  

Исследования в ходе 79-го рейса НИС «Акаде-
мик Мстислав Келдыш» в Атлантическом секторе 
Антарктики летом 2020 г. показали, что, несмотря 
на ограниченный режим антропогенной нагрузки 
в этом регионе Южного океана, в морской воде от-
дельных районов АЧА в современный период за-
фиксированы повышенные концентрации тяжёлых 
металлов (Мирзоева и др., 2020; Paraskiv et al., 
2021).

В пробах донных осадков (песчаный грунт), взя-
тых в локальных участках (табл. 51) в 2008 г., содер-
жание Cd и  Zn было незначительным по сравнению 
с таковыми по данным  Рясинцевой и др. (1998), 
полученными в апреле 1997 г. на 11 станциях  в 
районе архипелага Аргентинские о-ва (включая о. 
Галиндез): содержание этих металлов в донных от-
ложениях по нашим данным было ниже на 2 поряд-
ка. Это, безусловно, свидетельствует: во-первых, об 
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Рисунок 125.  Сезонная и межгодовая динамика накопления Cd и Zn фитопланктоном (А)  и зо-
опланктоном (В) в районе Украинской антарктической станции (УАС). 1 – сезонные изменения 
средней температуры обитания, 2 – ПДК содержания этих металлов в пищевых продуктах по 
(Совга, 2005).

Рисунок 126. Зависимость между коэффициентами накопления тяжелых металлов взвешенным 
веществом (мг кг-1 сухого вещества) и концентрацией этих металлов в прибрежных и откры-
тых водах Атлантического сектора Антарктики (по данным Рясинцевой и др., 1998, с. 181–182). 
Уравнения регрессии рассчитаны нами: для Cu: 2,4.105 X -0.44, коэффициент корреляции R=0,219; 
для Zn: 8,5.105 X -0.80, R=0,535;  для Ni: 2,0.105 X -0.83, R=0,649.

«утилизации» загрязнителей бионтами в пелагиали, во-вторых, о меха-
ническом удалении их течениями, в том числе приливо-отливными яв-
лениями.
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В нашем случае представляли интерес изучение размерно-возраст-
ной структуры популяции криля Euphausia superba Dana и её изменчи-
вости, выявление признаков эффективности его нереста (пополнения) в 
районе и обилия. Размерно-возрастная структура и соотношение полов 
рачка как по общей сумме выборок в районе, так и в отдельных уловах 
на одной и той же станции претерпевают в разные сроки наблюдений 
существенные изменения. Судя по диапазону размеров, в популяции в 
большинстве случаев преобладают 2–3-летки, в иные месяцы года до-
минировали половозрелые или особи в возрасте 4 и 4+ года. При этом 
последние находились в пред- или постнерестовом состоянии. Однако, 
как  в сетных сборах мезозоопланктона не обнаружены личинки криля 
на ранних стадиях развития (от  стадии  Nauplius до стадии Furcilia),  
так и в уловах криля  практически отсутствовала молодь в возрасте од-

Рисунок  127. Сезонная и межгодовая динамика накопления Cd и Zn зелеными водорослями 
Monostroma hariotii Gain (1) и Cladophora repens (J. Agardh) Harvey (2) в районе УАС. Пунктир-
ная линия соответствует ПДК этих металлов в пищевых продуктах   по (Совга, 2005).
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ного года. Сравнительное обилие фитопланктона (и связанного с ним 
обилия детрита) (Кузьменко, Игнатьев, 2007, 2008) обеспечивали благо-
приятные кормовые условия рачкам, о чем свидетельствуют постоянно 
наблюдавшиеся высокие индексы наполнения их желудочно-кишечного 
тракта. 

До недавнего времени отсутствие сведений о содержании тяжелых 
металлов в прибрежных зонах Антарктики порождало лишь предполо-
жения о возможном обогащении этими токсикантами вод Южного оке-
ана. Начатыми в 1997 г. Н.И. Рясинцевой и др. (1998) исследованиями 
в районе о. Галиндез это предположение подтверждено. Вместе с тем 
ограниченность этих исследований в пространстве не позволяла полу-
чить представление о возможной этиологии и масштабности источника 
загрязнения региона и, тем более, судить об экологической роли этого 
явления. 

Как следует из впервые полученных нами данных (рис. 118 и табл. 45)  
(Самышев, 2009; Samyshev, 2011), грунты всех исследованных о-вов Ар-
гентинского архипелага, а также о. Кинг Джордж, отличаются высоким 
содержанием кадмия (превышение «нормы» в 13–474 раза) и сопряжен-
ного с ним цинка (превышение «нормы» до 30 раз), что свидетельствует 
о преобладающем источнике загрязнения вод этими и другими металла-
ми, вероятно, связанным с тектоническими процессами в регионе. 

Резюмируя, можно говорить о том, что результатами токсикологиче-
ских исследований в районе УАС установлена загрязненность токсикан-
тами тектонического происхождения – кадмием и цинком – важнейших 
компонентов планктона – фито- и зоопланктона, являющихся организ-
мами с коротким жизненным циклом. Это явление отмечено во все годы 
наблюдений в 2002–2009 гг., что свидетельствует о существовании про-
цесса смыва загрязнителей с суши вследствие таяния ледников в усло-
виях продолжавшегося потепления климата в Антарктике.

Разная степень загрязненности исследованных компонентов, вероят-
но, обусловлена гетерогенным полем сноса токсикантов, в том числе в 
вертикальном плане: пресная вода с тающего ледника, имея меньшую 
плотность, распространяется преимущественно в верхнем слое соленой 
морской воды, загрязняя в первую очередь пелагическую зону.

Таблица 51. Описание проб донных отложений (2008 г.) в районе УАС и содержание в них кад-
мия и цинка

Образец, 
№ Район Место от-

бора проб
Глуби-
на, м Дата Вес об-

разца, мг
Cd, 

мг кг−1
Zn, 

мг·кг−1

1 Яхтенная бухта Ст. 7 8 22.02.08 >50 0,038 1,713
2  Яхтенная бухта Ст. 7 8 22.02.08 >50 0,036 1,599

3 У входа в про-
лив Скуа Ст. 16 С 22,4 07.12.08 0.025 1,397

Среднее содержание элементов в кларках земной коры по (Lindsay, 1979) 0,01–0,7 10–300



360

Судя по наличию загрязнения во всех исследованных короткоживу-
щих компонентах (фитопланктон, зоопланктон, зеленые макрофиты) 
кадмием и цинком, процесс потепления климата в Антарктике имел ме-
сто во все годы исследований в период с 2002 по 2009 гг. 

Существенным дополнительным критерием к этому заключению яв-
ляется полное отсутствие в исследованных пробах зоопланктона личи-
нок антарктического криля Euphausia superba Dana.

 Наиболее информативными для оценки загрязненности района явля-
ются сведения о загрязненности планктонных форм, распространяемых 
движением вод по всей его площади. Данные о загрязненности прикре-
пленных форм являются ограниченными из-за их локального распреде-
ления. 

 В связи с этим дальнейший мониторинг биоты на основании приня-
того подхода должен осуществляться в отношении фито- мезозооплан-
ктона, взвеси и личинок антарктического криля.
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ЗАКЛЮЧЕНИЕ

На основе комплексных исследований в модельных регионах полу-
чены представления о наиболее важных структурно-функциональных 
характеристиках антарктического криля и планктонного сообщества в 
целом, что позволило дать реальную оценку перспективе промысла рач-
ка на базе взаимно верифицированных данных.

Результаты многократных наблюдений за распределением личинок 
криля и изучения состояния первой на разных глубинах (до 2000 м) сви-
детельствуют о несостоятельности концепции «подъёма с развитием» в 
отношении схемы жизненного цикла рачка. Нерест животных возможен 
в любой части ареала, однако он эффективен лишь в прибрежной мелко-
водной зоне. Значительная часть икры, выметанной самками за предела-
ми этой зоны, из-за большого остаточного веса быстро погружается на 
глубины и обречена на гибель (рис. 128). 

Рисунок 128. Две ситуации при размножении криля: нерест криля возможен в любой части аре-
ала, однако эффективен лишь в прибрежной мелководной зоне. Концепция успешного нереста 
криля над большими глубинами оказалась несостоятельной.
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При этом отмечено негативное воздействие на неё гидростатического 
давления; отловленная с больших глубин икра, как и в поверхностном 
слое, оказывается на ранних стадиях дробления.

Для взрослой части популяции криля, обитающей летом в поверхнос-
тном слое вод, обычно над сезонным пикноклином, располагающемся 
в среднем на глубине около 50 м, характерно неравномерное, агрегиро-
ванное распределение, обусловленное как активным поведением самих 
животных (образованием стай, стремлением к поиску благоприятных 
условий, в том числе пищевых), так и динамикой вод, воздействие кото-
рой может быть непосредственным (аккумулирующий эффект кругово-
ротов) и опосредованным (через пищевые условия – уровень развития 
фитопланктона). Наиболее вероятно стечение позитивных факторов, 
обусловливающих образование обширных и устойчивых агрегаций кри-
ля, в прибрежных (приледовых) и приостровных участках, где под вли-
янием топогенного фактора стационируется система круговоротов. В 
океанической зоне подобные агрегации редки и существуют непродол-
жительное время, распадаясь в связи с частыми изменениями в гидро-
структуре. Здесь преобладают мелкие агрегации животных, представ-
ленные их отдельными стаями. 

Основу ареала рачка составляют Прибрежное Антарктическое тече-
ние и система циркуляций в приматериковых морях и прилежащих к 
ним акваториях, возникающая благодаря существованию орографиче-
ских и гидрологических предпосылок.

По данным учета концентрация и запас криля в основном исследо-
ванном регионе испытывают межгодовую изменчивость, связанную с 
разной степенью экспатриации животных, обусловленной в свою оче-
редь изменениями в интенсивности меридионального переноса вод под 
влиянием атмосферных процессов. В части исследованного региона, 
общей для всех наблюдений, крайние значения биомассы и запасов кри-
ля отличались в 7 раз, составив соответственно 100 и 15 г.м-2 и 68 и 10 
млн. тонн. Средняя за ряд лет биомасса животных в регионе площадью 
около 1 млн. км2 составила около 40 г.м-2 (запас – соответственно – око-
ло 40 млн. тонн). В расчете на часть ареала площадью 19 млн. км2, где 
располагаются массовые скопления рачка, средняя величина его запаса 
составляет около 760 млн. тонн при его крайних значениях от 285 до 
1900 млн. тонн. 

Экспериментально определенные балансовые величины рациона 
криля зависят от массы тела животных и аппроксимируются степенны-
ми уравнениями. Полученные значения рациона и его составляющих у 
антарктического криля в разной степени уступают величинам, получен-
ным рядом авторов. Завышенные значения обмена криля и принимаемые 
ими на этой основе завышенные величины его рационов обусловлены 
методическими погрешностями – недостаточной акклимацией живот-
ных к условиям опытов. Изменчивость коэффициента К2 в зависимости 
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от массы тела животных исключает возможность использования физио-
логического способа расчета их продукции. Для расчета продукции по-
пуляции в целом могут быть использованы обычные способы (Методы 
определения продукции …, 1968), либо определение К2 для всех возрас-
тов, что заведомо предполагает экспериментальное определение самого 
прироста. Исходя из экспериментально определенных значений послед-
него и размерно-массовой структуры облавливаемых когорт популяции 
представляется возможным расчет её продукции за различные короткие 
отрезки времени сезона для каждого конкретного случая. Полученные 
величины биоэнергетических характеристик криля применены при 
оценке его функциональной роли в планктонном сообществе.

Результаты исследований криля на популяционном уровне хорошо 
согласуются с данными исследований структуры планктонного сообще-
ства в его ареале, что объясняется общностью причин, и прежде всего 
– океанографических факторов, обусловливающих структурно-функци-
ональные характеристики основных компонентов сообщества.

При таксономическом разнообразии антарктического фитопланктона 
(210 видов) в его составе доминировали около десятка видов диатомо-
вых разной географической природы. Доля массовых видов претерпе-
вает изменчивость, как в течение сезона, так и в разные годы. Преоб-
ладание в фитоценозе диатомей, а среди последних – крупных форм, 
обусловлено перманентным возобновлением сукцессии – «возвратом» 
фитоценоза к ранней стадии развития в связи с неустойчивостью в ги-
дроструктуре. Неизученность сукцессионных явлений привела к соот-
ветствующей недооценке другими авторами роли крупных диатомовых 
в антарктическом фитопланктоне. Обильное развитие фитопланктона 
в антарктической зоне определяется благоприятным сочетанием в не-
которой степени сопряженных факторов – неглубоким расположением 
сезонного пикноклина, развитием стационированных циркуляций (ак-
кумулирующий эффект) и интенсивным вертикальным перемешивани-
ем вод над пикноклином. Выраженность этих факторов наибольшая в 
прибрежной (приледовой) зоне и в зоне Антарктической дивергенции, 
в связи с чем и продуктивность последних может быть оценена в оди-
наковой степени. Межгодовые колебания биомассы фитопланктона в 
исследованном регионе достигают более 300% (от 390 до 1530 мг.м-3) и 
обусловлены изменчивостью вышеуказанных факторов, определяющих 
его обилие. В связи с этим существовавшие оценки обилия фитоплан-
ктона в антарктической зоне по результатам эпизодических наблюдений 
весьма относительны. 

Недооценка продукции фитопланктона при определениях её скля-
ночным радиоуглеродным методом обусловлена недостоверностью вы-
борок при существующей системе сбора материала в условиях неодно-
родного распределения фитопланктона, асинхронности его сукцессии, 
кратковременности вспышек в его развитии. По произведенным расче-
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там с применением математической модели реальная величина первич-
ной продукции в исследованном регионе в «средние» по продуктивно-
сти фитопланктона годы составляет в вегетационный период около 1,5 г 

С.м-2.день-1, а в расчете на год – около 160 г С.м-2. Полученные результаты 
хорошо согласуются с данными ориентировочных расчетов пополнения 
ВОВ и анализом структурно-функциональных характеристик некото-
рых компонентов планктона.

Одним из важных компонентов антарктических сообществ являет-
ся бактериопланктон, значение которого до сих пор недооценивалось в 
связи со слабой его изученностью. В составе микрофлоры доминиру-
ют кокки, что удовлетворительно объясняется неустойчивостью гидро-
структуры, обусловливающей постоянную трансформацию максимумов 
детрита, в результате чего в относительно большом количестве успе-
вают развиться эти наиболее мелкие формы бактерий. Концентрации 
бактерий достигают значительных величин, соизмеримых с биомассой 
мезозоопланктона (до 90 мг.м-3), обусловливая значительную роль их в 
гетеротрофной трансформации органического вещества в верхнем дея-
тельном слое антарктических вод.

Как и в других продуктивных районах Мирового океана, в микрозо-
опланктоне антарктических вод значительная роль принадлежит инфу-
зориям, представленным преимущественно тинтиннидами и разными 
видами рода Strombidium.

Распределение и уровень развития микрогетеротрофов (бактерий и 
инфузорий) сопряжены с распределением и уровнем развития фито-
планктона и с фазой сукцессии сообществ. 

В мезозоопланктоне антарктических вод, наряду с известными тре-
мя массовыми крупными видами копепод, в определенные периоды 
значительно возрастает роль мелких форм. На основании учета разных 
размерно-возрастных групп зоопланктона получены более полные пред-
ставления о последовательности смены максимумов интенсивности не-
реста массовых видов.

Уровень развития мезозоопланктона в расчете на слой 0-500 м в раз-
ные годы испытывает значительные флуктуации, обусловленные, как и 
в случае с крилем, разной интенсивностью экспатриации животных со-
ставляющими течений в поверхностном слое вод.

На основании комплексного изучения в трофической структуре ме-
зозоопланктона выявлено 5 основных групп, среди которых доминиру-
ют группировки «мирного» планктона. Сочетание широкого пищевого 
спектра у отдельных компонентов и большого разнообразия размер-
но-функциональных групп обусловливают возможность оптимальной 
реализации пищевых связей в сообществах.

Антарктическому планктону присущи основные черты несбаланси-
рованных по трофическим взаимоотношениям сообществ. В верхнем де-
ятельном слое подвергается утилизации незначительная доля первично 
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продуцируемого вещества. При этом, в зависимости от фазы сукцессии 
и обилия основных компонентов, из общей гетеротрофной деструкции 
в этом слое 50–75% приходится на бактерий, 11–23% – на инфузорий, 
4–12% – на растительноядных мезозоопланктон, 5–17% – на криля, на 
долю хищных зоопланктёров – не более 2–3% и 1–200% – на сальп. 

Значительная доля первичного вещества, неиспользованного в верх-
нем слое, поступает в более глубокие слои, пополняя взвешенное орга-
ническое вещество (ВОВ). Обилие последнего на различных глубинах, 
вплоть до 2000 м, является ярким свидетельством и проявлением высо-
кой трофности антарктических вод и несбалансированности трофиче-
ских взаимоотношений в их планктонных сообществах. В условиях ука-
занной несбалансированности лимитирование в пище форм, зависимых 
от фитопланктона, создается за счет пространственной неоднородности 
и временной изменчивости максимумов последних, в конечном итоге 
определяющих доступность корма. Обильное количество ВОВ, более 
чем на порядок превышающее биомассу живых элементов сестона, име-
ет своим следствием обильное развитие донной фауны и составляет зна-
чительный резерв энергии для сообществ более низких широт океана.

Из произведенных соизмерений следует, что попытки некоторых ав-
торов объяснить ограниченность запасов криля недостаточным уровнем 
продукции фитопланктона не имеют оснований: она достаточно высока. 

Наблюдающиеся в последние 20 лет существенные колебания в раз-
мере популяции криля и его потребителей связываются с климатически-
ми колебаниями, происходящими в трех секторах Южного океана не-
синхронно. Эти колебания порой характеризуются «противоположными 
знаками направленности процессов». Анализ динамики обилия криля за 
последние 50 лет по литературным и собственным данным показал, что 
по сравнению с 1970 г. его количество в Атлантическом секторе Атлан-
тики сократилось почти в два раза. 

В отношении прибрежной зоны Антарктиды проводимые разными 
странами исследования свидетельствуют о «наложении» на фактор по-
тепления климата фактора загрязнения. Выявлено мощное загрязнение 
антарктической экосистемы тяжелыми металлами, которое оказалось 
сопоставимо с таковым в наиболее эксплуатируемых человечеством 
морских акваториях. Нами показано существенное накопление гидро-
бионтами разного систематического уровня тяжелых металлов тектони-
ческого происхождения. Тяжелые металлы поступают в морскую среду 
в результате смыва вулканического материала с материка и островов 
Антарктиды и островов при таянии ледников в результате потепления 
климата в Антарктике. При этом нами был сделан вывод о негативном 
влиянии этих токсикантов на популяцию криля, икра которого разви-
вается на подверженному загрязнению дне мелководий, Полученные 
результаты дали основание использовать в качестве показателя времен-
ных изменений климата уровни загрязненности тяжелыми металлами 
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компонентов биоты с коротким жизненным циклом, а также данные об 
обилии в водах шельфовой зоны личинок E. superba. 

Следует полагать, что возможные катастрофические последствия для 
антарктической экосистемы будут сопряжены с тремя основными фак-
торами – механическим выносом из основы ареала криля, подавлени-
ем развития его популяции вследствие ингибирования воспроизводства 
рачка, икра которого развивается на подверженном загрязнению дне 
мелководий, и через пищевую конкуренцию, создаваемую сальпами.

Таким образом, крупномасштабный комплексный мониторинг в ан-
тарктической зоне может базироваться на синхронном решении двух 
задач: выявлении направленности изменений в экосистеме и в получе-
нии суждения о направленности глобальных климатических процессов 
на Земле. Вместе с тем, целый ряд результатов свидетельствуют о ре-
гиональных различиях в характеристиках разных элементов антаркти-
ческой экосистемы и разных масштабах временной изменчивости ее 
компонентов. Очевидно, что для объективной оценки изменений мони-
торинговые наблюдения должны осуществляться на основе региональ-
ной типизации антарктической зоны в целом по важнейшим факторам, 
характеризующим состояние экосистемы.
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