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В статье приводятся данные по содержанию золы, белков, жиров, углеводов, хитина, органического
углерода (ОУ), общего азота (Nобщ), общего фосфора (Робщ), атомного соотношения основных био-
генных элементов и содержания энергии в зоопланктоне (размерная фракция >500 мкм) Карского
моря. Материал для исследования был собран на 22 комплексных океанологических станциях в хо-
де 76-го рейса НИС “Академик Мстислав Келдыш” в июле 2019 г. Белки были доминирующим ком-
понентом сухой массы зоопланктона (43.39 ± 2.57%), затем следовали липиды (26.67 ± 2.28%) и уг-
леводы (4.91 ± 0.49%). Содержание золы и хитина составило 18.78 ± 1.39 и 3.68 ± 0.37% сух. веса со-
ответственно. Концентрация основных биогенных элементов на сухой вес составила в среднем
47.52 ± 1.12% ОУ, 7.34 ± 0.39% Nобщ и 0.70 ± 0.04% Робщ, что соответствует величинам, характерным
для морского арктического зоопланктона. Вклад отдельных компонентов биохимического состава
зоопланктона Карского моря в общее содержание ОУ свидетельствовал о доминирующей роли не
только жиров, но и белков, в качестве соединений, используемых зоопланктоном для накопления
органического углерода. Стехиометрическое соотношение Редфилда изменялось в широком диапа-
зоне. Средние значения C6.6 : N, C70 : P и N10.5 : P были невысокими и отражали особенности биохи-
мического состава сообщества зоопланктона Карского моря в весенний период. Количество энер-
гии, аккумулированной в зоопланктоне, варьировало от 18.3 до 25.58 Дж мг–1, составляя в среднем
20.25 ± 0.53 Дж мг–1 сух. веса. На долю жиров и белков в общем энергетическом запасе зоопланкто-
на приходилось ~47 и ~46% соответственно, тогда как вклад углеводов их дериватов и хитина в сум-
ме составлял ~7%.
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ВВЕДЕНИЕ
Зоопланктон является неотъемлемым компо-

нентом морских экосистем и играет ключевую
роль в поддержании их стабильности [25, 53].
Он оказывает прямое воздействие на трансфор-
мацию органического вещества (ОВ) и его пере-
дачу от первичных продуцентов на более высокие
трофические уровни [29, 54]. Наряду с этим, за
счет продукции быстро тонущих фекальных пел-
лет, яиц, экзувиев, а также в результате погруже-
ния на дно остатков организмов после гибели,
зоопланктон принимает активное участие в фор-
мировании и регулировании вертикального пото-
ка ОВ [5, 7, 55]. Анализ биохимических компо-
нентов зоопланктона и оценка его общей кало-
рийности имеют важное значение для понимания
биоэнергетических процессов, протекающих в
морских экосистемах и сопровождающих трофи-

ческие и осадочные пути переноса ОВ [1, 14, 53].
В краткосрочной перспективе изменения в био-
химическом составе зоопланктона отражают со-
стояние питания и/или репродуктивный статус, а
в долгосрочной перспективе коррелируют с изме-
нениями условий среды обитания [15, 25, 54].

Функционирование экосистемы Карского мо-
ря, как и других морей Сибирской Арктики, на-
ходится под мощным влиянием пресноводного
стока и имеет значительные сезонные изменения
[10, 11, 52]. Поступление больших объемов реч-
ных вод формирует кросс-шельфовую зональ-
ность основных гидрофизических и гидрохими-
ческих свойств водных масс [3, 6, 8], которые
регулируют биологическую продуктивность раз-
личных акваторий моря [2, 9] и определяют гори-
зонтальные и вертикальные потоки ОВ и энергии
в экосистеме [5, 7, 23, 30]. Целью нашего исследо-
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вания являлось изучение биохимического соста-
ва зоопланктона Карского моря и оценка его
энергетического резерва в период арктической
весны.

МАТЕРИАЛ И МЕТОДЫ ИССЛЕДОВАНИЯ

Работы были выполнены в июле 2019 г. в
76-м рейсе НИС “Академик Мстислав Келдыш”
на акватории Карского моря. Карта расположе-
ния станций отбора проб представлена на рис. 1.

Пробы зоопланктона были собраны сетью
Бонго (диаметр 80 см, размер ячеи 500 мкм) в про-
цессе горизонтального траления в течение 15 мин
при скорости судна 2 узла. После поднятия пробы
на борт судна зоопланктон помещался в полиэти-
леновые емкости, заполненные профильтрован-
ной морской водой. Из проб удаляли желетелых
зоопланктеров, личинок рыб и крабов (Chion-
oecetes opilio). Далее пробы зоопланктона концен-
трировали на капроновом сите с размером ячеи
500 мкм, дважды промывали дистиллированной
водой, а ее излишки убирали с помощью филь-
тровальной бумаги. Пробы помещали в емкости,

выполненные из высококачественного пластика,
герметично закрывали и замораживали при –25°C.
В лабораторных условиях пробы были лиофильно
высушены (температура конденсора –85°C, вакуум
1.0 мБар) в течение 48 ч. Остаточная влажность
образцов составляла не более 3%.

Определение зольности и биохимический анализ
зоопланктона. Содержание золы определяли гра-
виметрическим методом. Пробы зоопланктона
нагревали при температуре 225 ± 25°С в течение
1 ч и далее сжигали при температуре 525 ± 25°С
в течение 5 ч [38]. Общее содержание белков
определяли спектрофотометрическим методом
по Лоури [40]. Концентрацию липидов определя-
ли гравиметрическим методом по Фолчу [28].
Трехкратную экстракцию липидов проводили
смесью растворителей метилен-метанол в соот-
ношении 2 :1 с использованием ультразвуковой
бани “Branson-1210” в течение 30 мин [39]. Удале-
ние нелипидных примесей осуществляли 0.05%
раствором CaCl2 [46]. Определение хитина осу-
ществляли гравиметрическим методом по Рэймонт
[47, 49] в модификации Омори [44]. Измельчен-
ную пробу зоопланктона обрабатывали 4 H NaOH

Рис. 1. Карта района исследований. 1 – станции отбора проб.
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и нагревали на водяной бане в течение 30 мин.
После охлаждения пробу промывали Milli-Q, об-
рабатывали 1Н HCl и нагревали на водяной бане
в течение 10 мин. Это обеспечивало удаления всех
органических компонентов кроме хитина. После
охлаждения пробу центрифугировали, осадок
тщательно промывали Milli-Q, высушивали при
температуре +60°С в течение 24 ч, взвешивали и
проводили озоление. Содержание чистого хитина
рассчитывали как разницу между сухой массой и
массой зольных компонентов [44, 46]. Для каж-
дой пробы анализ белков, жиров, хитина и золы
проводили в трех повторностях. Концентрацию
определяемых показателей для каждой пробы
рассчитывали как среднее значение по трем па-
раллельным измерениям.

Общее содержание всех нехитиновых углево-
дов и их дериватов (СУгВ) рассчитывали в % на
сух. вес с использованием уравнения:

где СБ – концентрация белков в пробе в %; СЖ –
концентрация жиров в пробе в %; СХит – содержа-
ние хитина в пробе в %; CЗ – содержание золы в
пробе в %; СВЛ – содержание остаточной влаги в
пробе в %.

Элементный анализ. Определение общего азота
(Nобщ) осуществляли по методу Кьельдаля [44, 46].
Количество азота, ассоциированного с хитином,
рассчитывали в % на сух. вес по формуле:

где NХит – азот хитина; СХит – концентрация хитина
в пробе в %; 14.5 – коэффициент пересчета [46].

Содержание общего фосфора (Робщ) определя-
ли методом атомно-эмиссионной спектрометрии
с индуктивно связанной плазмой с использова-
нием спектрометра iCAP-6500 Duo (Thermo Sci-
entific, США). Разложение анализируемых образ-
цов проводили в смеси концентрированных
HNO3 и Н2О2 в соотношении 3 : 1 с использовани-
ем автоклава Анкон-АТ-2 (Россия) [37–39].

Содержания органического углерода (ОУ) в зоо-
планктоне рассчитывали в % на сух. вес с исполь-
зованием уравнения:

где СБ – содержание белков в пробе в %; СЖ – со-
держание жиров в пробе в %; СУгВ – содержание
углеводов и их дериватов в пробе в %; CХит – со-
держание хитина в пробе в %. Коэффициенты для
жиров (0.772), белков (0.533), углеводов (0.422) и
хитина (0.473) являются средней долей ОУ в соот-
ветствующих биохимических компонентах [46].

УгВ
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Содержание энергии в зоопланктоне (EZP) рас-
считывали в Джоулях (Дж) на миллиграмм сухого
веса с использованием уравнения:

где СБ – концентрация белков в мг на 1 мг пробы;
СЖ – концентрация жиров в мг на 1 мг пробы;
СУгВ – концентрация углеводов и их дериватов в
мг на 1 мг пробы; CХит – концентрация хитина в
мг на 1 мг пробы. Энергетические эквиваленты
35.6 Дж на 1 мг жиров, 21.4 Дж на 1 мг белков и
17.2 Дж на 1 мг углеводов являются коэффициен-
тами пересчета, рекомендованными для зоо-
планктона [17, 46]. Энергетический вклад хитина
оценивали с использованием того же коэффици-
ента пересчета, что и для углеводов (17.2) [24].

Статистическую обработку данных произво-
дили с помощью пакета программ Statistica 10. Ре-
зультаты представляли в виде средних значений
и их ошибок (x ± mx).

РЕЗУЛЬТАТЫ И ИХ ОБСУЖДЕНИЕ
Содержание золы в зоопланктоне Карского мо-

ря было высоким и варьировало от 9.45 до 21.91%
сух. веса (табл. 1). Полученные результаты, веро-
ятно, отражают гетерогенность видового состава
сообщества, а также свидетельствуют о присут-
ствие в пробах организмов зоопланктона с плотным
и сильно кальцинированным экзоскелетом [45].
Низкие значения зольности характерны для ко-
пепод (2–5%) и эвфаузиид (8–10%), тогда как у
некоторых планктонных амфипод содержание
золы может достигать ~20%, а у планктонных
моллюсков до ~40% [43, 46]. Ранее нами было по-
казано, что даже незначительное количество пте-
ропод Limacina helicina в составе сообщества зоо-
планктона моря Лаптевых увеличивало зольность
пробы в 2–2.5 раза [38]. Высокое содержание зо-
лы в нашем случае может быть объяснено как от-
сутствием мелкой фракции зоопланктона, так и
значительным количеством крылоногих моллюс-
ков и амфипод в пробах, собранных сетью Бонго.

Белки были доминирующими органическими
соединениями биохимического состава зоо-
планктона Карского моря (табл. 1). Их содержа-
ние изменялось от 26.81 до 60.51% и в среднем со-
ставляло 43.39% сух. веса. Несмотря на то, что
концентрация белков может сильно различаться
между таксономическими группами и видами
зоопланктона, полученные нами результаты и
диапазон их варьирования хорошо согласуются с
литературными данными [12, 15, 24, 33, 45, 46].
Практически для всех групп арктического мор-
ского зоопланктона, за исключением желетелых,
среднее содержание белков всегда высокое и со-
ставляет ~40–50% сух. веса [45]. В то же время для

( )
( )

ZP Б Ж УгВ
1

Хит

21.4 35.6 17.2

17.

[( ) ( )

]2  Дж мг сух. веса,
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некоторых видов хетогнат (Parasagita elegans) и
крылоногих моллюсков (Limacina helicina), широ-
ко распространенных в водах Арктического бас-
сейна, концентрация белков может быть еще вы-
ше и достигать 70–77% сух. веса. [33, 42, 45]. Не-
обходимо отметить, что содержание белков, как и
биохимический состав зоопланктона в целом,
имеют существенные видовые и сезонные разли-
чия [45]. Однако вне зависимости от условий сре-
ды обитания, сезона года и таксономического со-
става сообщества, протеины практически всегда
являются основным классом органических со-
единений зоопланктона [20, 24, 32]. Это отражает
их ведущую роль в пластическом обмене у живых
организмов моря [18].

Липиды были вторым по представленности
компонентом биохимического состава зоопланк-
тона Карского моря, их доля в среднем составила
26.67% сух. веса (табл. 1). Полученные нами ре-
зультаты сопоставимы с ранее опубликованными
данными для этого региона. Средняя концентра-
ция липидов в некоторых видах эстуарного (Lim-
nocalanus macrurus и Senecella siberica) и морского
(Calanus spp.) зоопланктона Карского моря со-
ставляла 27.4% [39].

В морских экосистемах высоких широт накоп-
ление липидов зоопланктоном имеет большое
значение и характеризуется выраженной сезон-
ной и видовой изменчивостью [12, 15, 17, 46]. Ми-
нимальная концентрация жиров наблюдается в
конце полярной зимы, когда в условиях прекра-
щения или существенного сокращения поступле-
ния пищи извне наиболее полно расходуются
энергетические резервы организма [27, 36]. Мак-
симальное содержание регистрируется, как пра-
вило, в конце вегетационного сезона (летне-
осенний период), когда за счет обилия пищи ор-
ганизмам удается вновь накопить достаточное
количество резервных жиров [27, 45].

Наряду с сезонными различиями для арктиче-
ского зоопланктона характерны значительные
видовые особенности липидного обмена. Макси-
мальное содержание жиров отмечено у каляноид-
ных видов копепод, в жизненном цикле которых
имеется диапауза. Доля липидов у них может до-
стигать до 50–70% сух. веса [51]. В целом, в преде-
лах таксономических групп зоопланктона кон-

центрация жиров варьирует в очень широком
диапазоне: копеподы – от 20 до 70% сух. веса, эв-
фаузииды – от 15–20 до 50% сух. веса, птероподы –
от 17 до 25% сух. веса, хетогнаты – от 10–15 до 20–
25% сух. веса [27, 43, 45]. Минимальные значения
характерны для желетелого зоопланктона, у кото-
рого количество липидов составляет от <5 до
10% сух. веса [45].

Углеводы и их дериваты были незначительны-
ми компонентами биохимического состава зоо-
планктона. Их концентрация варьировала от 1.72
до 8.41% и в среднем составила 4.91% сух. веса
(табл. 1). В целом, считается, что в морском
зоопланктоне содержание углеводов низкое
(~2% сух. веса) [46] и они не формируют в орга-
низме существенного резерва питательных ве-
ществ [48]. Однако было показано, что возможно
кратковременное увеличение их концентрации
(>10% сух. веса) [44, 50], связанное с изменением
обилия пищи и/или рациона питания [48, 49].
В арктических условиях среды это приурочено,
как правило, к непродолжительному периоду
цветения водорослей, для которых углеводы яв-
ляются важным компонентом биохимического
состава клеток (~20–30% сух. веса) [50].

Наши исследования проводились в период
арктической весны, сопровождавшейся интен-
сивным развитием фитопланктона в Карском мо-
ре [11]. Полученные нами более высокие значе-
ния суммарного содержания нехитиновых угле-
водов и их дериватов (до 8.4% – максимум, в
среднем 4.9%), с одной стороны, могли быть свя-
заны с механическим попаданием клеток фито-
планктона в пробу вместе с содержимым кишеч-
ника растительноядных видов зоопланктона [34].
С другой стороны, могли отражать биохимиче-
скую реакцию сообщества зоопланктона на цве-
тение водорослей [49, 50].

Хитин представляет собой природный биопо-
лимер из группы азотсодержащих полисахаридов
и является важным структурным компонентом
экзоскелета беспозвоночных животных. Его сред-
няя концентрация в зоопланктоне Карского моря
была невысокой и составила 3.68% сух. веса (табл. 1).
Содержание хитина характеризуется межвидовы-
ми различиями, поэтому варьирование его кон-
центрации в пробах смешенного зоопланктона

Таблица 1. Содержание золы и основных биохимических компонентов (в % сух. веса) в зоопланктоне Карского
моря (размерная фракция >500 мкм)

Примечание (здесь и далее): над чертой – среднее значение и стандартная ошибка, под чертой – минимальное и максимальное
значение.

Зола Белки Жиры Углеводы 
и их дериваты Хитин

18.78 1.39
9.45–21.91

± 43.39 2.57
26.81–60.51

± 26.67 2.28
15.84–46.97

± 4.91 0.49
1.72–8.41

± 3.68 0.37
2.12–6.16

±
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определяется, главным образом, видовым соста-
вом сообщества [35].

Содержание ОУ, аккумулированного в зоо-
планктоне Карского моря, изменялось от 43.59 до
58.42% сух. веса, составляя в среднем 47.52 ±
± 1.12% сух. веса (табл. 2). Полученные значения
и диапазон их варьирования хорошо согласуются
с ранее опубликованными результатами как пря-
мых измерений ОУ в зоопланктоне Карского мо-
ря (49.5 ± 4.8%) [37], эстуария р. Обь (~50.7%) [39]
и моря Лаптевых (55.31 ± 1.9%) [38], так и с дан-
ными аналогично рассчитанного содержания ОУ
в зоопланктоне Белого, Баренцева, Северного
морей (~45.5% сух. веса) [4] и Северной части Ти-
хого океана (от 40 до 65% сух. веса) [43].

Количество органического углерода, аккуму-
лированного в отдельных компонентах биохими-
ческого состава зоопланктона Карского моря
(табл. 2), свидетельствует о доминирующей роли
не только жиров, но и белков, в качестве соедине-
ний, используемых зоопланктоном для накопле-
ния ОУ.

Содержание Nобщ изменялось в диапазоне
от 4.71 до 9.83%, составляя в среднем 7.34 ± 0.39%
сух. веса (табл. 3). Его концентрация у различных
таксономических групп зоопланктона варьирует
в довольно широких пределах (от 1.5–2 до 15–
20% сух. веса) [46, 54]. Содержание неорганиче-
ских форм азота в зоопланктоне очень маленькое,
поэтому метод Кьельдаля, фактически, позволяет
определять органический азот, основное количе-
ство которого приходится на белковую фракцию
[44, 54]. К биохимическим компонентам зоо-
планктона, содержащим органические формы
небелкового азота, относятся, главным образом,
хитин и свободные аминокислоты, а также ами-
ны, нуклеиновые кислоты, производные холина
и др. [54]. Однако их вклад в Nобщ, за исключени-
ем хитина, невелик. За счет более высокого со-
держания хитина у некоторых видов зоопланкто-
на концентрация небелкового азота может увели-
чиваться до 10–20% от Nобщ [46]. В зоопланктоне
Карского моря содержание NХит было низким и
варьировало от 0.15 до 0.42% сух. веса (в среднем
0.25 ± 0.03%), что составляло всего ~3.5% от Nобщ.

Азот является неотъемлемым элементом всех
живых организмов и участвует в интенсивном
биогеохимическом круговороте. Активно питаю-
щийся зоопланктон ассимилирует из пищи на
рост только ~25–27% азота. Большая его часть
выделяется в окружающую среду с фекальными
пеллетами (~37–38%) и в виде жидких азотсодер-
жащих метаболитов (~35%), пополняя резерв рас-
творенного и взвешенного ОВ в океане [14, 50, 54].
Соединения азота, аккумулированные в морской
биоте, по степени биохимической подвижности
разделяются на лабильные и прочно связанные
формы. Подавляющая часть Nобщ в зоопланктоне

легко гидролизуется. Это, как правило, азот бел-
ков, нуклеиновых кислот, свободных аминокис-
лот, который сразу после гибели организмов
быстро вступает в рециклинг в водном столбе.
Азот хитина, наоборот, гидролизуется значитель-
но труднее [50]. В природной среде он способен
вновь ассимилироваться биотой только после
ферментативной минерализации хитина [16].
У зоопланктона количество органического угле-
рода и азота, аккумулированного в хитине несо-
поставимо мало по сравнению с белками [54]. Од-
нако в морских экосистемах хитин является важ-
ным источником органических форм углерода и
азота для некоторых групп гетеротрофных бакте-
рий [13, 16]. При этом после гибели зоопланкто-
на, наиболее интенсивные процессы минерали-
зации биохимических компонентов ОВ, содержа-
щих органические формы азота и углерода,
разнесены в пространстве и времени. В экосисте-
мах холодных арктических морей хитин, синтези-
руемый многочисленными ракообразными, ути-
лизируется медленнее, чем в более теплых районах
океана. Ферментативный гидролиз планктоноген-
ного хитина до простых сахаров, биохимически
доступных для биоты, протекает, главным обра-
зом, в наддонной области и/или верхнем слое
донных осадков. Связано это с тем, что числен-
ность гетеротрофных бактерий, обладающих хи-

Таблица 2. Количество органического углерода (в % сух.
веса), аккумулированного в зоопланктоне Карского
моря и вклад отдельных биохимических компонентов

Биохимический компонент ОУ

Белки

Жиры

Углеводы и их дериваты

Хитин

Общее содержание

23.13 1.37
14.29–32.25

±

20.59 1.76
12.23–36.26

±

2.07 0.21
0.73–3.55

±

1.74 0.18
1.0–2.91

±

. – .
47.52 ± 1.12
43 59 58 42

Таблица 3. Концентрация общего азота и фосфора
(в % сух. веса) и соотношение основных биогенных
элементов в зоопланктоне Карского моря

Nобщ Pобщ C : N C : P N : P

7.34 0.39
4.71–9.83

± 0.70 0.05
0.4–1.1

± 6.6 0.4
4.9–9.6

± 70.0 5.78
45.4–112.6

± 10.5 0.35
8.3–13.2

±
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тинолитической активностью, здесь многократно
выше по сравнению с водным столбом [13].

Содержание Pобщ в зоопланктоне варьировало
от 0.4 до 1.1% и в среднем составило 0.70 ± 0.04%
сух. веса (табл. 3). Полученные нами результаты
сопоставимы с ранее опубликованными данными
по концентрации Робщ в смешанном зоопланкто-
не Карского моря (~0.83%), заливов Новой Земли
(~0.89%) и в смешанном растительноядном зоо-
планктоне моря Лаптевых (~0.62%) [37–39]. В на-
стоящее время имеется явный недостаток данных
об уровнях содержания фосфора в морском зоо-
планктоне. Количество работ по сравнению с
широко исследуемым углеродом и азотом суще-
ственно меньше [22, 46]. Согласно имеющейся
информации, концентрация фосфора в зоо-
планктоне чаще всего меньше 1%. Однако, не-
смотря на невысокие значения, фосфор занимает
центральное место в энергетическом обмене,
синтезе белков, фосфолипидов и скелетного ма-
териала у живых организмов [46]. Фосфор и его
неорганические производные являются состав-
ной частью нуклеиновых кислот, ферментов и
биохимических компонентов разного энергети-
ческого уровня (аденозин три-, два- и монофос-
фат). Относительное количество последних ха-
рактеризует метаболическую активность орга-
низмов [50].

В зоопланктоне Карского моря концентрация
фосфора в значительной степени контролирова-
лась общим содержанием белков. Сильная поло-
жительная корреляция Пирсона между белками и
фосфором (rp = 0.91; p ≤ 0.001; n = 22) и отрица-
тельная корреляция между липидами и фосфо-
ром (rp = –0.69; p ≤ 0.01; n = 22), хитином и фос-
фором (rp = –0.67; p ≤ 0.01; n = 22), а также отсут-
ствие какой-либо взаимосвязи между углеводами
и фосфором (rp = 0.10) указывали на то, что прак-
тически весь Р был ассоциирован с протеинами
зоопланктона и/или участвовал в процессах их
синтеза. Активно питающийся зоопланктон ис-
пользует на рост только ~17% фосфора из пищи.
Большая его часть выделяется в окружающую
среду. Однако, в отличие от азота, с фекальными
пеллетами удаляется только ~23% P, тогда как на
долю жидких фосфорсодержащих метаболитов,
приходится ~60% (преимущественно в виде )
[14, 46, 50].

Фосфор относится к числу биогенных элемен-
тов с самым быстрым рециклингом [50]. Несмот-
ря на низкие температуры, во всех арктических и
субарктических морях в период активного пер-
вичного продуцирования, когда запасы его неор-
ганических форм практически выбраны, наблю-
даются высокие скорости регенерации фосфатов
из фосфорорганических соединений, поступаю-
щих из отмирающей автохтонной органики.

3
4PO −

Среднее время рециклинга фосфатов в эвфотиче-
ском слое арктических морей колеблется в диапа-
зоне часы-сутки [1].

Стехиометрическое соотношение биогенных эле-
ментов. Углерод, азот и фосфор относятся к ос-
новным биогенным элементам [21, 53, 54]. Их
стехиометрическое соотношение (соотношение
Редфилда) широко используется при изучении
трофического и осадочного путей переноса ОВ и
химических элементов в экосистеме, а также при
оценке эффективности рециклинга последних
[14, 50]. Организмы обычно имеют согласован-
ные стехиометрические сигнатуры, которые яв-
ляются уникальными для их таксономических
групп [46, 54, 56].

В весенний период соотношение основных
биогенных элементов в зоопланктоне Карского
моря варьировало в широком диапазоне (табл. 3).
Несмотря на отдельные неопределенности в ин-
терпретации взаимосвязи элементного и биохи-
мического состава зоопланктона, соотношение
Редфилда дает некоторые представления о состо-
янии живых организмов. C : N указывает на сдви-
ги в составе основных биохимических компонен-
тов, особенно белковых и небелковых соедине-
ний [14]. Поскольку содержание углеводов в
зоопланктоне незначительно, C : N характеризу-
ет, главным образом, соотношение между белка-
ми и липидами [54, 56]. Для смешанного зоо-
планктона Карского моря C : N было низким
(табл. 3). Для различных таксономических групп
зоопланктона Северной части Тихого океана оно
варьировало от 3.5 до 13.2 [43, 44], для Calanus spp.,
Pseudocalanus sp. и Acarcia clause Северного моря
от 4.9 до 11.6 [31], а для смешанного зоопланктона
Балтийского моря от 6.1 до 13.4 [46]. Более высо-
кие значения, как правило, были приурочены к
периоду поздней осени, а низкие – к весне. В це-
лом, уменьшение атомного соотношения углерода
и азота отражает сезонное изменение биохимиче-
ского состава сообщества зоопланктона, связан-
ное со снижением содержания жиров [46, 56].

В отличие от C : N, соотношение C : P и N : P
в большей степени отражают физиологическое
состояние организма [19, 31, 45]. Результаты не-
которых работ в области стехиометрии биоген-
ных элементов живых организмов позволили вы-
двинуть гипотезу о том, что различия в элемент-
ном составе зоопланктона связаны с различиями
в удельной скорости их роста (“growth rate hypoth-
esis”) [26, 41]. Быстро растущие организмы/виды
обычно имеют низкое соотношение C : P и N : P
в своей биомассе. Это отражает непропорцио-
нальную потребность их клеток в богатой фосфо-
ром рибосомальной РНК, поскольку для быстро-
го роста необходим быстрый синтез белка рибо-
сомами [26]. Это предположение было проверено
межвидовым методом с использованием таксо-
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нов зоопланктона с различными удельными ско-
ростями роста и внутривидовым методом с ис-
пользованием разных онтогенетических стадий в
пределах одного вида. Полученные данные убе-
дительно подтвердили эту гипотезу [26, 41].

Стехиометрическое соотношение C : P и N : P
для зоопланктона Карского моря составило 70 и
10.5 соответственно (табл. 3). Установленные зна-
чения и диапазон их варьирования были суще-
ственно ниже средних величин, характерных для
арктических видов зоопланктона из Ослофьорда
(C149.2 : P и N22.8 : P) и Море Бофорта (C168.3 : P
и N29.1 : P) [22, 31]. Полученные соотношения C : P
и N : P в сочетании с данными по корреляции со-
держания белка и P в зоопланктоне, вероятно, от-
ражали особенности функционального состоя-
ния сообщества в весенний период, когда в эко-
системе Карского моря протекали наиболее
интенсивные процессы роста и развития живых
организмов пелагиали [11].

Пространственные различия стехиометриче-
ского соотношения биогенных элементов у сме-
шанного зоопланктона также могут быть связаны
с неоднородностью видового, полового, возраст-
ного состава сообщества и зависеть от типа пита-
ния видов [31, 43].

Содержание энергии в зоопланктоне Карского
моря варьировало от 18.3 до 25.58 Дж мг–1, в сред-
нем составляя 20.25 Дж мг–1 сух. веса (табл. 4).
Считается, что запас энергии определяется, глав-
ным образом, концентрацией жиров, поскольку
их энергетические эквиваленты существенно вы-
ше, чем у белков и углеводов [17, 46]. Отклонение
от этого может быть связано с изменением биохи-
мического состава гидробионтов и в некоторой
степени отражать их физиологическое состоя-
ние [12]. За счет высокого содержания белков
(табл. 1) их вклад в содержание общей энергии,
аккумулированной в зоопланктоне Карского мо-
ря в весенний период, был сопоставим с вкладом
жиров (табл. 4). На их долю в общем количестве
энергии приходилось ~46 и ~47% соответственно,
тогда как на сумму углеводов их дериватов и хити-
на ~7%. Наши результаты согласуются с выводом
о том, что углеводы у морского зоопланктона не
представляют значительного энергетического ре-
зерва [45, 49].

Одним из основных факторов, влияющих на
интенсивность энергетического обмена, является
обеспеченность пищей. От условий питания за-
висит скорость роста организмов зоопланктона и
интенсивность накопления ими резервных жиров
[27, 36]. Сезонное изменение биохимического со-
става арктического зоопланктона определяет
наиболее высокое содержание энергии в орга-
низмах в период позднего лета–осени. Про-
странственно-временная изменчивость количе-
ства энергии, аккумулированной сообществом

зоопланктона, напрямую зависит от его видового
состава. Самые высокие значения содержания
энергии характерны для пелагических копепод
(до 25–27 Дж мг–1 сух. веса), а наименьшие для
медуз и гребневиков (~3.5–8.5 Дж мг–1 сух. веса).
Эвфаузииды и гиперииды содержат ~20–22 Дж мг–1,
хетогнаты ~18–20 Дж мг–1, а крылоногие моллюски
~15–19 Дж мг–1 сух. веса [12, 15, 33, 45].

ЗАКЛЮЧЕНИЕ
Несмотря на хорошую изученность структур-

ной, функциональной и трофической организа-
ции сообщества зоопланктона Карского моря,
полученные результаты исследования впервые
дают общее представление о его биохимическом
составе и количестве содержащейся энергии.

Наши данные позволяют заключить, что в ве-
сенний период белки являлись доминирующим
классом органических соединений. За счет своего
высокого содержания они практически в равных
долях с жирами обеспечивали формирование ос-
новного запаса органического углерода и энергии
в зоопланктоне. Вклад резервных и структурных
углеводов при этом был минимален.

Анализ данных по содержанию и стехиометри-
ческому соотношению основных биогенных эле-
ментов показал хорошие индикаторные возмож-
ности их использования для комплексной оценки
состояния сообщества. Низкие значения атомно-
го отношения углерода и азота отражали особен-
ности биохимического состава зоопланктона и
были связаны со снижением содержания жиров в
весенний период.

Имеется достаточно большое количество ин-
формации о плотности энергии у отдельных, как
правило, массовых и относительно легко доступ-
ных таксонов арктического зоопланктона. Однако

Таблица 4. Количество энергии (в Дж мг–1 сух. веса),
аккумулированной в зоопланктоне Карского моря
и вклад отдельных биохимических компонентов

Биохимический компонент Энергия

Белки

Жиры

Углеводы и их дериваты

Хитин

Общее количество

9.29 0.55
5.74–12.95

±

9.49 0.81
5.64–16.72

±

0.84 0.09
0.3–1.45

±

0.63 0.06
0.36–1.06

±

–
20.25 ± 0.53
18.3 25.58
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эти данные не учитывают энергетику сообщества
в целом, что затрудняет оценку общих энергети-
ческих потоков в экосистеме. Представленные
материалы показывают пространственные разли-
чия в количестве энергии, аккумулированной со-
обществом зоопланктона Карского моря в весен-
ний период. Учитывая сезонные изменения его
биохимического состава можно ожидать суще-
ственного увеличения накопления энергии в лет-
не-осенний период.

В целом, результаты настоящей работы весьма
актуальны. Зафиксированы параметры биохими-
ческого состава и биоэнергетического состояния
сообщества в наименее изученный период схода
сезонного льда. Дальнейшие исследования, кото-
рые будут проводиться в Карском море, опираясь
на полученные данные, будут отражать динамику
возможных изменений. Это очень важно для по-
нимания закономерностей функционирования
пелагической экосистемы Карского моря и необ-
ходимо учитывать при моделировании биоэнер-
гетических процессов, сопровождающих трофи-
ческие и осадочные пути переноса ОВ.
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Biochemical Composition and Energy Content in the Zooplankton of the Kara Sea
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This article presents a dataset on ash, proteins, fats, carbohydrates, chitin, organic carbon (OC), total ni-
trogen (TN) and total phosphorus (TP) contents, macronutrients ratio (C, N, and P) and energy content of
zooplankton (size fraction >500 μm) from the Kara Sea. Zooplankton samples were collected at 22 stations
during the 76th interdisciplinary cruise of the R/V “Akademik Mstislav Keldysh” in July 2019. Proteins con-
stituted the main component of zooplankton dry weight (43.39 ± 2.57% DW) while lipids amounted to
26.67 ± 2.28% DW and carbohydrates reached 4.91 ± 0.49% DW. Ash and chitin contents were 18.78 ± 1.39%
and 3.68 ± 0.37% DW, respectively. The concentrations of the macronutrients (C, N, and P) corresponded to
the values of Arctic zooplankton and averaged 47.52 ± 1.12% for OC, 7.34 ± 0.39% for TN and 0.70 ± 0.04%
for TP of dry weight. The contribution of the individual components of the biochemical composition of zoo-
plankton of the Kara Sea to the total OC revealed the dominant role of not only lipids but also proteins as
compounds used by zooplankton in organic carbon accumulation. The Redfield ratio varied widely. The av-
erage values of C6.6 : N, C70 : P and N10.5 : P were low and reflected certain features of the biochemical com-
position of the Kara Sea zooplankton community in the spring. The energy content of zooplankton of the
Kara Sea ranged from 18.3 to 25.58 J mg–1 and averaged 20.25 ± 0.53 J mg–1 DW. The proportion of lipids
and proteins in the total energy reserve of zooplankton were ~47 and ~46%, respectively, while the share of
carbohydrates, their derivatives and chitin amounted to ~7%.

Keywords: Arctic ecosystems, Kara Sea, Zooplankton, Biochemical composition, Redfield ratio, Energy
content
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