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РЕЗЮМЕ

До настоящего момента информация о фауне мшанок Карского моря оставалась наименее 
упорядоченной по сравнению с другими морями российской Арктики, особенно с учетом того, что 
сведения в литературе большей частью основываются на сборах 80-летней давности. Новый матери-
ал по мшанкам, собранный в течение последних 30 лет, позволил расширить представления не толь-
ко о видовом богатстве этой группы, но и проследить его пространственное изменение на акватории 
моря. На настоящий момент видовой список мшанок Карского моря включает 230 наименований 
видов. Из них 42 вида впервые обнаружены в этом районе Арктики. Богатство фауны изменяется 
с глубиной и географическим положением мест пробоотбора. Сравнение видовых списков мшанок из 
6 географических секторов, выделенных на основании различий в параметрах среды, указывает на 
присутствие в Карском море единого фаунистического комплекса. Биогеографический состав фауны 
характеризуется преобладанием бореально-арктических видов (67%) над арктическими (30%); доля 
бореальных составляет всего 3%. Сравнение фауны мшанок Карского моря с фаунами из других 
районов Арктического региона указывает на более близкое ее сходство с фауной Баренцева моря, 
нежели с фауной мшанок моря Лаптевых.
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ABSTRACT

Until now, information on the bryozoan fauna of the Kara Sea was as the most unordered in comparison to other 
Arctic seas of Russia. The information in literature is mainly based on the data collected more than 80 years ago. 
Collections carried out over the last 30 years made it possible to expand the understanding not only of the species 
richness of this group, but also to study its spatial variation within the sea. At the moment, the species list of bry-
ozoans in the Kara Sea includes 230 names. Of these, 42 species were recorded for the first time in this area of the 
Arctic. The fauna richness varies with depth and geographic location of sampling sites. Comparison of the species 
composition of bryozoans within 6 sectors defined on the basis of differences in environmental parameters indi-
cates the presence of a single faunistic complex. The biogeographic composition of the fauna is characterized by 
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the predominance of the boreal-arctic species (67%) over the arctic (30%); the share of boreal species is only 3%. 
Comparison of bryozoans from the Kara Sea with faunas from other areas of the Arctic region indicates a closer 
similarity of its fauna with the fauna of the Barents Sea than with the fauna of bryozoans from the Laptev Sea.

Key words: Arctic, biogeographic composition, species richness, Kara Sea, bryozoans, environmental conditions

ВВЕДЕНИЕ

Одним из важнейших аспектов исследования 
фауны является инвентаризация ее видового 
состава, которая (кроме чисто научной значимо-
сти) может быть использована при выявлении 
возможных изменений в окружающей среде 
в связи с нарастающим антропогенным воздей-
ствием и климатическими флуктуациями.

Материалы о составе фауны мшанок Кар-
ского моря накапливались постепенно. Первая 
публикация по мшанкам Карского моря содер-
жала сведения о находках 61 вида у восточных 
берегов архипелага Новая Земля (Smitt 1879). 
Почти 10 лет спустя Г. Левинсен (Levinsen 1886) 
опубликовал результаты определений мшанок 
(47 видов), собранных датской экспедицией не-
далеко от о. Вайгач. В конце 1920-х гг. (Клюге 
[Kluge] 1929) представил сведения еще о 41 виде 
мшанок из сборов, выполненных в прибрежных 
водах материка в 1878 г. (Nordenskjöld 1882) и во 
время первых русских арктических экспедиций 
в 1901 и 1913–1914 гг. В 1930-х гг. появились но-
вые, весьма обширные материалы по мшанкам, 
собранным в центральных и северных районах 
моря, но результаты их обработки были опу-
бликованы только в начале 1960-х гг. (Клюге 
[Kluge] 1962). На тот момент для Карского моря 
было известно о 187 видах этой группы.

В течение нескольких последующих деся-
тилетий должного внимания изучению фауны 
мшанок в Карском море не уделялось, хотя сбо-
ры бентоса, ставшие достаточно регулярными 
с середины 1970-х гг. прошлого столетия, были 
весьма многочисленны. Справедливости ради 
следует отметить, что определения проб мшанок 
проводили, но информация об этой группе в ли-
тературе, посвященной преимущественно опи-
санию общих закономерностей распределения 
бентофауны в целом, была весьма ограниченной 
(Антипова и Семенов [Antipova and Semenov] 
1984; Денисенко и др. [Denisenko et al.] 1993, 
1998; Jorgensen et al. 1999; Denisenko et al. 2003; 

Анисимова и др. [Anisimova et al.] 2003). Вместе 
с тем опубликованные в начале  2000-х гг. обоб-
щения по фауне мшанок других арктических 
морей (например, Гонтарь [Gontar] 2004; Дени-
сенко [Denisenko] 2008, 2010; Denisenko 2011) 
позволяют считать, что фауна мшанок Карско-
го моря должна быть существенно недоисследо-
ванной.

Первая попытка анализа сведений по мшан-
кам, собранным за последние десятилетия, была 
предпринята на конференции Международного 
бриозоологического сообщества (IBA) (Deni-
sen ko 2013), однако доклад не был опубликован.

В связи с вышеизложенным в настоящем 
исследовании анализируется вся имеющаяся 
информация о фауне мшанок Карского моря 
с целью уточнения ее видового богатства и так-
сономической структуры, а также выявления 
возможных статистически обусловленных ва-
риаций, обусловленных изменениями глуби-
ны и географического положения. Оценивает-
ся степень пространственной неоднородности 
фауны мшанок в Карском море и ее сходство 
с региональными фаунами из других районов 
Арктики, дается описание биогеографического 
облика Bryozoa.

РАЙОН ИССЛЕДОВАНИЯ

Карское море относится к эпиконтинен-
тальным шельфовым морям. Оно расположено 
к востоку от Баренцева моря и граничит на за-
паде с архипелагом Новая Земля, на севере – 
с Землей Франца-Иосифа, а на востоке – с архи-
пелагом Северная Земля.

Глубины на большей части шельфа Карского 
моря не превышают 100 м, а на юге-юго-востоке 
расположено довольное обширное по площади 
мелководье с глубинами менее 50 м. В преде-
лах акватории моря имеются и глубоководные 
участки, которые приурочены к трем желобам, 
два из которых располагаются в северной части 
моря. Это – желоба Воронина и Святой Анны, 
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которые имеют глубину более 450 м. В западной 
части моря располагается Новоземельский же-
лоб с глубинами до 388 м.

Два первых желоба омываются трансфор-
мированными атлантическими водами, кото-
рые, следуя из Атлантики по континентально-
му склону севернее архипелагов Шпицберген 
и Земля Франца-Иосифа, проникают в иссле-
дуемый район с севера (Добровольский и За-
логин [Dobrovolskiy and Zalogin] 1982; Carmak 
and Wassmann 2006; Прищепа [Prischepa] 2008). 
Юго-западный мелководный район моря так-
же находится вод влиянием трансформиро-
ванных атлантических вод, поступающих из 
Баренцева моря через проливы Карские ворота 
и Югорский Шар. На прибрежную часть шель-
фа на юго-востоке моря воздействует мощный 
пресноводный сток из рек Оби и Енисея, кото-
рый приносит большое количество взвешенной 
и растворенной органики, а также неорганиче-
ской взвеси (Лисицын [Lisitsin] 1994; Gordeev 
2000).

Циркуляция вод в море сложная. Круговое 
течение в южной части моря носит реверсив-
ный характер: летом оно имеет циклоническое 
направление, которое зимой меняется на анти-
циклоническое под воздействием ветровых на-
гонных течений. Данная особенность опреде-
ляет интенсивное перемешивание водных масс, 
вызывая значительное снижение температу-
ры воды в придонном слое. В этой связи для 
большей части моря характерны отрицатель-
ные температуры воды в придонном слое в тече-
ние всего года. Летний прогрев – слабый и вы-
зывает повышение придонной температуры до 
+ 3–8 °С только в прибрежных мелководных 
районах в поверхностном 20-метровом слое во-
дной толщи. Положительными температурами 
характеризуются также придонные воды в же-
лобах Святой Анны и Воронина (+ 3–5 °C), на-
ходящихся под влиянием промежуточной ат-
лантической водной массы (Добровский и За-
логин [Dobrovolskiy and Zalogin] 1982; Carmack 
and Wassmann, 2006; Прищепа [Prischepa] 2008). 
Придонная соленость на большей части моря 
составляет около 34‰, увеличиваясь до 35‰ 
в северных впадинах, в зоне влияния атланти-
ческих вод. В Обской и Енисейской губах со-
леность может снижаться до 1–12‰, особен-
но в их центральных и вершинных участках во 

время весеннего паводка. Вместе с тем углубле-
ния дна этих заливов зачастую круглогодично 
заполнены морской водой с соленостью до 20‰ 
(Denisenko et al. 1997), куда соленые воды за-
ходят в результате зимних нагонных явлений. 
В южной открытой части моря, в конусах выно-
са пресных вод из рек Оби и Енисея, придонная 
соленость варьирует от 20 до 32‰, постепен-
но возрастая в северном направлении (Ivanov 
1997).

Ледяной покров в северной и центральной 
частях моря присутствует круглогодично, од-
нако вдоль Новой Земли и у берегов материка 
наблюдаются постоянные полыньи, существо-
вание которых обеспечивается ветрами ста-
бильных направлений. Для южной части моря 
с конца июля до октября–ноября характерны 
воды, свободные ото льда.

В Карском море превалируют мягкие дон-
ные осадки и только на юго-западе и востоке, 
и южнее желоба Воронина, отмечается песчаное 
или илисто-песчаное дно (Кошелева и Яшин 
[Kosheleva and Yashin] 1999).

На основании батиметрических и темпера-
турно-соленостных характеристик для фау-
нистического анализа мшанок в Карском море 
были выделены шесть секторов (Рис. 1). Сектор 
SE (юго-восточная часть Карского моря) охва-
тывает акваторию моря, расположенную в не-
посредственной близости от материка, к вос-
току от полуострова Ямал, с глубинами менее 
50 м, где соленость варьирует от 20 до 32‰; 
на более мелководных участках, с глубиной 
< 20 м, наблюдается летний прогрев придон-
ного слоя вод до + 3–5 °С. В этом районе моря 
происходит осаждение огромного количества 
органической и неорганической взвеси, кото-
рая выносится в море с речным стоком; донные 
осадки в основном илистые с подстилающей 
глиной.

Сектор SW (мелководная юго-западная 
часть Карского моря) включает Байдарацкую 
губу и прилежащие районы шельфа, характери-
зуется влиянием трансформированных Атлан-
тических вод; температура в придонных слоях 
водной толщи имеет положительные значения 
в летнее время, в отдельные годы повышается 
до + 6–7 °С; соленость достигает 34‰; донные 
осадки в глубоких участках – илистые с подсти-
лающей глиной, в пределах Байдарацкой губы – 
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илисто-песчаные, в районе проливов Карские 
Ворота и Югорский Шар – гравийные.

Сектор NZ (район у Новой Земли) охватыва-
ет часть прибрежной зоны у архипелага Новая 
Земля и Новоземельский желоб и характери-
зуется глубинами до 380 м, круглогодичными 
отрицательными придонным температурами, 
соленостью порядка 34‰ и мягкими донными 
осадками.

Сектор CS (центральный) – центральная 
и восточная части шельфа Карского моря, сред-

няя глубина составляет порядка 100 м; здесь 
преобладает арктическая водная масса, харак-
теризующаяся круглогодичными отрицатель-
ными придонными температурами и солено-
стью 32–33‰; донные осадки преимущественно 
мягкие, исключение составляет пролив Виль-
китского, где встречаются смешанные осадки 
с включениями гравия и галек.

Сектор SATr (желоб Святой Анны) распо-
ложен в северо-западной части моря, глуби-
на – от 130 до 450 м, находится под влиянием 

Рис. 1. Карта станций с находками мшанок в разные периоды исследований Карского моря. 1 – сборы в период со второй 
половины 19 века и до 1914 г.; 2 – сборы, выполненные в 1930-х гг. и в 1948 г.; 3 – сборы 1990-х гг.; 4 – сборы 2012–2013 гг.; 
5 – сборы 2019 г. CS – центральный сектор; NZ – Новоземельский сектор; SAtr – сектор желоба Святой Анны; SE – юго-
восточный сектор; SW – юго-западный сектор; VTr – сектор желоба Воронина. Цифры на карте: 1 – Байдарацкая губа; 
2 – пролив Карские Ворота; 3 – пролив Вилькицкого; 4 – Новоземельский желоб.

Fig. 1. Station map with bryozoan records, found in different periods of observations of the Kara Sea. 1 – sampling from the second half 
of the 19th century to 1914; sampling carried out in the 1930s and in 1948; 3 – sampling in the 1990s; 4 – sampling in 2012–2013; 5 – 
sampling in 2019. CS – central sector; NZ – Novaya Zemlya sector; SATr – Saint Anna; SE – south-eastern sector; SW – south-western 
sector; VTr – Voronin Trough sector. Numbers on the map: 1 – Baydara Bay; 2 – Kara Gate Strait; 3 – Vikitskiy Strait; 4 – Novaya 
Zemlya Trough.
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трансформированных атлантических вод; при-
донные температуры имеют положительные зна-
чения, достигая + 3–4 °С, соленость > 34‰; на 
склонах желоба располагаются смешанные осад-
ки, тогда как в глубоководной части они – пре-
имущественно илистые или илисто-песчаные.

Сектор VTr (желоб Воронина с прилегаю-
щими участками шельфа) расположен в северо-
восточной части Карского моря; он, как и SATr, 
находится под влиянием трансформированных 
атлантических вод, имеющих круглогодич-
но положительные температуры и соленость 
> 34‰; донные осадки на склонах желоба и на 
прилегающей кромке шельфа – смешанные, 
в котловине желоба сменяются мягкими с пре-
обладанием илистой фракции.

МАТЕРИАЛ И МЕТОДЫ

В работе использовали сведения из литера-
турных источников (Smitt 1878; Levinsen 1886; 
Клюге [Kluge] 1929 и др.), архивные записи 
и коллекции, хранящиеся в Зоологическом ин-
ституте РАН, а также пробы мшанок, собранные 
в Карском море, начиная со второй половины 
1990-х гг. и по 2019 г. включительно (Табл. 1).

К настоящему времени большая часть Кар-
ского моря покрыта довольно плотной сетью 
бентосных станций, в то время как северо-вос-
точные участки, в частности желоб Воронина, 
а также некоторые районы в восточной части 
моря можно охарактеризовать как все еще недо-
статочно обследованные. Мшанки в районе ис-
следования зарегистрированы на 376 станциях 
(Табл. 1, Рис. 1).

Сборы мшанок вплоть до середины прошло-
го века осуществлялись преимущественно каче-
ственными орудиями лова (драгами и донными 
тралами), и лишь начиная с 1970-х гг. для этих 
целей стали широко применять количествен-
ные орудия лова: дночерпатели Океан-50 и Ван 
Вина. К сожалению, видовая и количественная 
представленность мшанок, собранных тралами 
(драгами) и дночерпателями, сопоставима лишь 
частично, и поэтому совокупный материал, полу-
ченный разнотипными орудиями лова, исполь-
зован только для оценки видового богатства.

Анализ видового богатства выполнен для раз-
ных пространственных масштабов (α- и γ-разно-
образие) (Magguran 2004). Особенности распре-

деления мшанок по глубинам на региональном 
уровне анализировали с использованием значе-
ний накопленных количеств видов, найденных 
как асимптоты «кривых собирателя», построен-
ных методом пермутации всех постанционных 
данных (500 разных последовательностей) для 
конкретного батиметрического интервала. При 
этом полагали, что сбор бентосного материа-
ла на станциях, использовавших однотипные 
орудия лова, был стандартизирован. Выявле-
ние сходства видового состава между районами 
моря (β-разнообразие) и интервалами глубин 
оценивалось с помощью индекса сходства Че-
кановского-Серенсена для качественных дан-
ных (Czekanowski 1909; Sørensen 1948). Иерар-
хических построения проводили, используя 
усредненное присоединение по индексам сход-
ства (Песенко [Pesenko] 1982; Gray and Elliott 
2009). Помимо кластеризации, близость фаун 
между выделенными секторами проверяли ме-
тодом многомерного шкалирования (Clarke and 
Warwick 1994).

Для статистической обработки данных ис-
пользовали программное обеспечение Microsoft 
Excel, Statistica 6, PAST 4.03 (Hammer 2019) 
и PRIMER 6 (Clarke and Warwick 1994; www.
primer-e.com).

Биогеографические характеристики видам 
были присвоены на основе сведений об их рас-
пространении в Мировом океане. Аналогичные 
исследования для этой систематической груп-
пы выполняли и ранее (Денисенко [Denisenko] 
1990, 2008, 2010; Gontar and Denisenko 1989), од-
нако их результаты требуют постоянной кор-
ректировки в связи с регистрацией новых нахо-
док, как в районе исследования, так и в Мировом 
океане, а также в связи с пересмотром таксоно-
мической принадлежности некоторых видов.

Биогеографическая характеристика для 
каждого вида включает информацию о про-
исхождении вида (Атлантический или Тихий 
океаны), о распространении в пределах биогео-
гра  фических областей океана (бореальный, 
арктический, бореально-арктический, субтро-
пическо-арктический), а также в пределах ши-
ротных зон (широко распространенные, при-
полярные (арктические) и т.д.) (см. Голиков 
[Golikov] 1982; Кафанов и Кудряшов [Kafanov 
and Kudryashov] 2000). Бореально-арктические 
виды, встречающиеся в бореальной и аркти-

http://www.primer-e.com
http://www.primer-e.com
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ческой биогеографических зонах, могут про-
никать с течениями в субтропические районы, 
а бореальные виды мшанок (включая амфибо-
реальные, широко распространенные бореаль-
ные, низкобореальные и высокобореальные), 
которые обитают главным образом в пределах 
бореальной биогеографической области, могут 
разноситься течениями в арктические и суб-
тропические широты (Denisenko et al. 2016). 
Субтропическо-арктические виды широко 
распространены от 38° с. ш. в Северной Атлан-
тике и от Средиземного моря до Полярного 
бассейна. Арк тические виды делятся на евра-
зийские виды, распространенные в Северном 
Ледовитом океане у побережья Европы и Азии, 
и циркумполярные виды, распространенные 
в арктических водах у берегов Европы, Азии 
и Северной Америки (Голиков [Golikov] 1982; 
Кафанов и Кудряшов [Kafanov and Kudryashov] 
2000).

РЕЗУЛЬТАТЫ

Результаты анализа всех указанных выше 
материалов показали, что на настоящий мо-
мент в Карском море обитает не менее 230 ви-
дов мшанок, которые относятся к 2 классам, 
3 отрядам, 44 семействам и 99 родам. Из 43 ви-
дов, впервые отмеченных в Карском море, 12 
принадлежат к отряду Cyclostomata: Proboscina 
major (Johnston, 1847); Tubulipora borgi Kluge, 
1946; T. minuta Kluge, 1946; Pencilletta penicillata 
(Fabricius, 1780); Idmonea bidenkapi Kluge, 1946; 
Idmoneoides simplex Kluge, 1946; Diplosolen obelia 
(Johnston, 1838); Oncousoecia canadensis (Osburn, 
1933); Patinella multicentra (Kluge, 1955); Bicrisia 
abyssicola Kluge, 1962; Crisia aculeata Hassal, 1841; 
Fasciculiporoides americana (d’Orbigni, 1853).

В отряде Ctenostomata зарегистрированы 
4 новых для фауны Карского моря вида: Alcyo-
nidium pseudodisciforme Denisenko, 2009; Amathia 

Таблица 1. Количество станций с находками мшанок в Карском море в разные периоды наблюдений. 

Table 1. Number of stations with bryozoan records in the Kara Sea in different time of observations. 

Год /  
Year 

Источник или Экспедиция /  
Data source or expedition

Судно /  
Research vessel 

Число станций /  
Number of stations

1876 Smitt 1878 “M. Sars” 24
1878 Levinsen 1886 “Djumphnae” 1 
1878 Nordenskjöld 1882; Kluge 1929 “Vega” 8 
1901 1st Polar Russian Expedition, Kluge 1929 “Zarja” 8 
1913–1914 Russian Hydrographic Expedition, Kluge 1929 “Taymyr”, “Waygach” 13
1931 ZIN catalogue “Lomonosov” 13
1931–1932 ZIN catalogue “Rusanov” 37
1934–1935 ZIN catalogue “Sedov” 35
1948 ZIN catalogue “Lithke” 40

1991
Marine Arctic Geological Expedition (Murmansk),  
personal data

“Academician 
A. Karpinskiy” 18

1991–1992
Murmansk marine biological Institute KC RAS (MMBI),  
personal identifications “Dal’nie Zelentsy” 12

1993 MMBI, Akvaplan-AS (Norway), personal identifications “Dal’nie Zelentsy” 13
1993 ZIN, MERA expedition, personal identifications “Dal’nie Zelentsy” 15

1993
Institute of Oceanology of the Russian Academy of Sciences (Moscow), 
Alfred-Wegener-Institut für Polar- und Meeresforschung (AWI) 
(Germany), personal identifications 

“Dmitriy Mendeleev” 20

1993 AWI, Gontar 1996 “Polarstern” 1
1994 MMBI, personal identifications “Pomor” 50
1995 AWI, personal identifications “Polarstern” 14
2012–2013 St. Petersburg State University, personal identifications “Mikhail Somov” 40

2019
Arctic and Antarctic Research Institute (St. Petersburg), ZIN, personal 
identifications

“Professor 
Multanovskiy” 14

Total 376
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gracilis (Leidy, 1855); A. imbricata (Adams, 1800); 
Nolella dilatata (Hincks, 1860).

В отряде Cheilostomata впервые для фауны 
отмечены 26 видов. Это – Tegella anguloavicularis 
Kluge, 1952; Callopora sedovi Kluge, 1962; C. septen-
trionalis Denisenko, 2016; Ramphonotus gorbunovi 
Kluge, 1946; Scrupocellaria minor (Kluge, 1915); 
Escharella abyssicola (Norman, 1869); E. latodonta 
Kluge, 1962; E. klugei Hayward, 1979; E. connectens 
(Ridlay, 1881); Hincksipora stenostoma (Smitt, 1871); 
Hippoporina cancellata (Smitt, 1868); Escharina 
al deri (Busk, 1856); Parasmittina trispinosa 
(Johnston, 1838); Myriozoella costata (Kluge, 1962); 
Hippoporella fastigiatoavicularis (Kluge, 1952); 
Porella laevis (Fleming, 1828); Cystisella saccata 
beringia Kluge, 1952; Schizoporella hexagona 
Nordgaard, 1905; S. li neata (Nordgaard, 1896); 
Stomacrustula sinuo sa (Busk, 1860); S. producta 
(Packard, 1863); Myriapo ra orientalis (Kluge, 
1929); Microporella klugei Kuk linski et Taylor, 

2009; Cheilopora sincera praelucida (Hincks, 1888); 
Cellepora pumicosa (Pallas, 1766). Обнаружен 
один новый для науки вид – Corynoporella sp. n.

Среди циклостомных мшанок наиболее бога-
тые спектры видового состава выявлены в семей-
ствах Crisiidae и Tubuliporidae (Рис. 2), в отряде 
Ctenostomata – в семействе Alcyoniidae (Рис. 3), 
а среди хейлостомных мшанок – в семействах 
Calloporidae, Bryocryptellidae, Smittinidae и Bugu-
lidae (Рис. 4).

Видовое богатство мшанок в локальных вы-
борках (α-разнообразие) варьировало весьма 
значительно на акватории моря: от одного до 
38 видов, но обычно в пробах находили от 3 до 
5 видов, независимо от типа использованного 
орудия лова. Более высокое локальное разноо-
бразие (порядка 15–38 видов) отмечено в Бай-
дарацкой губе, в проливах Карские Ворота 
и Вилькицкого, между островами Новой Земли, 
а также на бровке шельфа и склонах желобов.

Рис. 2. Видовое богатство мшанок отряда Cyclostomata. По 
оси Х указаны семейства.

Fig. 2. Species richness of bryozoans of the order Cyclostomata. 
The X-axis represents the families.

Рис. 3. Видовое богатство мшанок отряда Ctenostomata. По 
оси Х указаны семейства.

Fig. 3. Species richness of bryozoans of the order Ctenostomata. 
The X-axis represents the families.
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При анализе α-разнообразия оказалось, что 
его величина не зависит ни от глубины пробо-
отбора, ни от широтного расположения станций 
на акватории моря, но в то же время уменьше-
ние количества видов в пробах при продвиже-
нии с запада на восток оказалось достоверным, 
несмотря на то, что корреляция была очень низ-
кой (Табл. 2).

Видовое богатство мшанок на региональ-
ном уровне, или γ-разнообразие, статистически 

достоверно связано с глубиной обитания (R = 
–0.86; p = 0.001). Наиболее разнообразная фау-
на характерна для мелководий с глубинами ме-
нее 80 м. Глубже наблюдается постепенное сни-
жение видового богатства, хотя незначительное 
увеличение по отношению к тренду имеет место 
на глубинах порядка 250 м и 450 м (Рис. 5). Мак-
симум видового богатства (140 видов) приходит-
ся на район 74–76° с. ш. и 79° в. д., соответствую-
щий южному склону желоба Святой Анны.

Таблица 2. Статистические характеристики изменения α-разнообразия мшанок в зависимости от изменения глубины и гео-
графического положения станций в Карском море. Статистически достоверные зависимости выделены жирным шрифтом. 

Table 2. Statistical characteristics of the relationship of variations of local, or α-diversity of bryozoans in relation to variations of depth 
and geographic locations of stations in the Kara Sea. Statistically significant relationship is marked in bold.

Параметр /  
Characteristic

Коэффициент корреляции Пирсона / 
Pearson correlation coefficient (R)

Показатель значимости  
(p-value)

Глубина/Depth –0.17 0.007
Широта/Latitude 0.013 0.14

Долгота/Longitude –0.05 0.34

Рис. 4. Видовое богатство мшанок отряда Cheilostomata. По оси Х указаны семейства.

Fig. 4. Species representation of bryozoans in families of the order Cheilostomata. The X-axis represents the families.
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Рис. 5. Изменение видового богатства мшанок Карского моря в зависимости от глубины.

Fig. 5. Bryozoan species richness variation in relation to the depth in the Kara Sea.

Рис. 6. Батиметрические комплексы мшанок в Карском море.

Fig. 6. Bathymetric complexes of bryozoans species of the Kara Sea.
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Изменение видового богатства мшанок име-
ет четко выраженную обратную зависимость от 
долготы расположения станций (R = –0.72, p = 
0.008). В то же время довольно заметная (R = 
–0.75) отрицательная корреляция между ши-
ротой и числом видов (Табл. 3) оказалась стати-
стически недостоверной (p = 0.48).

Сравнение видовых списков мшанок, заре-
гистрированных в разных интервалах глубин, 
выявило существование двух четко обособив-
шихся батиметрических группировок: первая 
из них приурочена к глубинам до 200 м, вторая 

обитает в интервале глубин от 200 до 400 м (за 
исключением диапазона 300–350 м, на который 
приходятся глубины Новоземельского жело-
ба). На дендрограмме визуализируется еще не-
сколько обособленных подкластеров, которые 
имеют слабую связь с двумя основными груп-
пировками (Рис. 6). При этом сходство фаун 
мшанок выделенных секторов весьма высокое 
и превышает 50%. Наибольшую фаунистиче-
скую обособленность имеет Центральный сек-
тор (CS-сектор), фауна которого на 8% отлича-
ется от остальных (Рис. 7).

Рис. 7. Фаунистические группировки мшанок в Карском 
море. CS – центральный сектор; NZ – Новоземельский 
сектор; SAtr – сектор желоба Святой Анны; SE – юго-вос-
точный сектор; SW – юго-западный сектор; VTr – сектор 
желоба Воронина;

Fig. 7. Faunistic groups of bryozoans in the Kara Sea. CS – cen-
tral sector; NZ – Novaya Zemlya sector; SATr – Saint Anna; SE – 
south-eastern sector; SW – south-western sector; VTr – Voronin 
Trough sector. Numbers on the map: 1 – Baydara Bay; 2 – Kara 
Gate Strait; 3 – Vikitskiy Strait; 4 – Novaya Zemlya Trough.

Таблица 3. Статистические характеристики γ-разнообразия мшанок в зависимости от изменения глубины и географиче-
ского положения мест пробоотбора в Карском море. Статистически достоверные зависимости выделены жирным шрифтом.

Table 3. Statistical parameters of the relationship of γ-diversity of bryozoans and depth variation, as well as geographic locations of 
sampling areas in the Kara Sea. Statistically significant relationships are marked in bold.

Параметр / 
Characteristic

Коэффициент корреляции Пирсона / 
Pearson correlation coefficient (R)

Показатель значимости  
(p-value)

Глубина/Depth –0.63 0.002
Широта/Latitude –0.58 0.17

Долгота/Longitude –0.72 0.007

Рис. 8. Сходство фауны мшанок Карского моря с регио-
нальными фаунами этой группы из других районов Аркти-
ки. BS – Баренцево море; CAA – Канадский Арктический 
Архипелаг; ChS – Чукотское море; ESS – Восточно-Сибир-
ское море; FA – район Фарерского архипелага; Gr – Грен-
ландский район; Ic – район Исландии; KS – Карское море; 
LS – море Лаптевых; NNor –  шельф Норвежского моря, 
расположенный к северу от Норвегии.

Fig. 8. Similarity of the bryozoan fauna of the Kara Sea with 
other regional faunas of bryozoans of the Arctic region. BS – Bar-
ents Sea; CAA – Canadian Arctic Archipelago; ChS – Chukchi 
Sea; ESS – East Siberian Sea; FA – Faroe Archipelago area; Gr 
– Greenland area; Ic – Iceland area; KS – Kara Sea; LS – Laptev 
Sea; NNor – shelf of the Norwegian Sea north off Norway.

Resemblance: S17 Sz-Sø similary
2D Stress: 0
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Сравнение фауны мшанок Карского моря 
с другими региональными фаунами Арктичес-
кого бассейна показало, что видовой состав 
мшанок Карского моря ближе к таковому для 
Баренцева моря, нежели для моря Лаптевых 
(Рис. 8). Анализ биогеографического состава 
мшанок в Карском море выявил явное прева-
лирование бореально-арктических видов (БА) 
(67%) над арктическими (А) (30%). Доля боре-
альных мшанок (Б) оказалась весьма незначи-
тельной (3%) (Рис. 9).

Широко распространенные БА виды мша-
нок обитают повсеместно, хотя наблюдается 
тенденция к сокращению их числа с ростом глу-
бины. БА виды атлантического происхождения 
также встречаются на всей акватории моря, но 
предпочитают селиться либо на мелководьях 
с глубинами менее 100 м, либо на участках, рас-
положенных глубже 200 м; кроме того, их доля 
достаточна велика на глубинах свыше 400 м. 
Тихоокеанские БА виды распространены в Кар-

Рис. 9. Биогеографический состав фауны мшанок Кар-
ского моря. А – арктические виды; B – бореальные виды; 
BA, At – бореально-арктические, атлантические; BA, P – 
бореально-арктические, тихоокеанские; BA, ws – бореаль-
но-арктические, широко распространенные.

Fig. 9. Biogeographic composition of the bryozoan fauna of the 
Kara Sea. A – Arctic species; B –  boreal species; BA, At – boreo-
arctic, Atlantic; BA, P – boreo-arctic, Pacific; BA, ws – Boreo-
Arctic species, wide spread.

Рис. 10. Изменение относительного числа видов мшанок разной биогеографической принадлежности в Карском море по 
глубине. А – арктические виды; B – бореальные виды; BA, At – бореально-арктические, атлантические; BA, P – бореально-
арктические, тихоокеанские; BA, ws – бореально-арктические, широко распространенные.

Fig. 10. Variation of a relative number of bryozoan species of different biogeographic affiliation with depth in the Kara Sea. A – Arctic 
species; B – boreal species; BA, At – boreo-arctic, Atlantic; BA, P – boreo-arctic, Pacific; BA, ws – Boreo-Arctic species, wide spread.
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ском море до глубины 200, но большинство из 
них предпочитает более мелководные районы 
моря (Рис. 10). Арктические виды хорошо пред-
ставлены на всех глубинах, бореаль ные встре-
чаются только на мелководье, до глубины 80 м 
(Рис. 10). Статистически достоверное уменьше-
ние видового богатства мшанок с возрастанием 
глубины и долготы происходит в каждой из рас-
смотренных биогеографических групп. С изме-
нением широты наблюдаются статистически 
значимые сокращения видового богатства толь-
ко в группе тихоокеанских бореально-арктичес-
ких видов (Табл. 4).

ОБСУЖДЕНИЕ

Видовое богатство фауны мшанок и его про-
странственное изменение в Карском море

Возобновление интенсивных исследований 
биоты Карского моря в 1990-е гг. позволило со-
брать новый материал и по фауне мшанок. Пред-
варительная обработка вновь собранных проб 
позволила расширить видовой список Bryozoa 
до 226 видов (Denisenko 2013). Вместе с тем не-
давно выполненная оценка изученности фауны 
мшанок Карского моря с применением метрики 
Чао (Chao 1989) показала, что видовые списки 
этой группы в случае проведения дополнитель-
ных исследований могут расшириться еще на 
10–15%, и в этом случае число видов может до-
стичь 258±18 (Denisenko 2020). Данный вывод 
оказался совершенно справедливым, посколь-
ку в процессе работы с материалом, собранным 

в 2012–13 и 2019 гг., было обнаружено еще не-
сколько мшанок, новых для фауны Карского 
моря, и один условно новый вид, в результате 
чего зарегистрированное видовое богатство 
возросло до 230 видов.

Вместе с тем, несмотря на новые находки, фа-
уну мшанок Карского моря следует рассматри-
вать как умеренно обедненную, поскольку по 
числу видов она в полтора раза уступает видо-
вому богатству этой группы, зарегистрирован-
ному на настоящий момент, например, в Барен-
цевом море или в водах Гренландии (Denisenko 
2020). Сокращение таксономических спектров 
фауны мшанок в Карском море происходит не 
только на уровне видов, но и на уровне родов 
и семейств (Denisenko 2021, in press).

Наибольшим видовым богатством в Карском 
море так же, как и в других районах Арктики 
(Denisenko 2021, in press), характеризуется огра-
ниченное число семейств, что не противоречит 
сведениям, известным для Мирового океана 
в целом (Pagès-Escolà et al. 2020). Однако семей-
ства, доминирующие в Арктике по числу видов, 
ранжированы в несколько ином порядке, чем 
это имеет место в общемировой морской фауне 
мшанок. Так, например, одно из наиболее бо-
гатых видами сем. Phidoloporidae (Pagès-Escolà 
et al. 2020) в Арктике представлено всего не-
сколькими видами.

Уменьшение биологического разнообразия 
от тропиков до полюсов уже давно считается 
одной из наиболее фундаментальных законо-
мерностей в пространственной организации 

Таблица 4. Статистические характеристики изменения видового богатства различных биогеографических групп в зависи-
мости от глубины и географического положения мест пробоотбора в Карском море. Статистически достоверные зависимо-
сти выделены жирным шрифтом.

Table 4. Statistic parameters of the relationship of variation of bryozoans of different biogeographic affiliation in relation to depth and 
geographic location of sampling stations in the Kara Sea. Significant relationships are marked in bold.

Биогеографическая принадлежность видов /  
Biogeographic affiliation of species

Коэффициент корреляции Пирсона (R) / 
Pearson correlation coefficient (R) (R/p-value)

Глубина/Depth Широта/Latitude Долгота/Longitude

бореально-арктические, широко распространенные/ 
boreo-arctic, widespread

–0.79/<0.0001 –0.68/0.09 –0.65/0.019

бореально-арктические, атлантические/ 
boreo-arctic, Atlantic

–0.67/0.003 –0.64/0.12 –0.68/0.015

бореально-арктические, тихоокеанские/ 
boreo-arctic, Pacific

–0.79/0.0001 –0.79/0.03 –0.61/0.035

Бореальные/Boreal –0.061/0.007 –0.3/0.79 –0.3/0.72

Арктические/Arctic –0.6/0.008 –0.08/0.86 –0.66/0.019
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биосферы. Явные изменения по широте заре-
гистрированы у наземных позвоночных, насе-
комых и сосудистых растений, что в основном 
объясняется удалением от экваториальной об-
ласти (Gaston and Spicer 2004). Для морских 
животных таких исследований еще немного, 
и в результатах порой представлены противо-
речивые сведения. По мнению одних авторов 
разнообразие морской фауны уменьшается от 
тропиков к полюсам (Roy et al. 1998; Clarke and 
Lidgard 2000), другие исследователи утвержда-
ют, что сокращение видового богатства в арк-
тических широтах не происходит (например, 
Kendal and Aschan 1993). В последнем случае от-
сутствие уменьшения разнообразия в высоких 
широтах, в частности в районе Шпицбергена, 
может объясняться значительным влиянием 
атлантических вод, способствующих привносу 
фауны из умеренных широт в Арктику. Наши 
предварительные оценки изменений биоразно-
образия мшанок в морях Арктического региона 
по широтно-долготным градиентам показали, 
что, если эти изменения и наблюдаются, их до-
стоверность, как правило, сомнительна (Дени-
сенко [Denisenko] 2017).

Накопленные данные о распространении 
мшанок в Карском море сделали возможной ин-
тегральную оценку пространственного измене-
ния видового богатства фауны мшанок в преде-
лах акватории. Несмотря на то, что корреляция 
между видовым богатством и географической 
широтой достаточно высокая, статистическая 
достоверность ее крайне неудовлетворитель-
ная, что подтверждает ранее полученные ре-
зультаты (Денисенко [Denisenko] 2017). Вполне 
вероятно, что причина недостоверности выво-
дов в отмеченных изменениях может быть след-
ствием использования в анализе выборок раз-
ного размера (Gray 2001; Linse et al. 2006; Clarke 
and Crame 2010). Однако использование тех же 
данных при оценке изменений видового богат-
ства по градиенту долготы показало статисти-
чески достоверную зависимость обеднения фа-
уны от этого параметра.

Выполненные исследования на мшанках по-
казали, что зависимость Карского моря от Ат-
лантики остается все еще достаточно сильной, 
что, в первую очередь, отражается на таксоно-
мическом составе фауны и проявляется в срав-
нительно большем сходстве с фауной мшанок 

Баренцева моря, нежели моря Лаптевых. С дру-
гой стороны, вполне вероятно, что полученный 
результат указывает на более слабую изучен-
ность восточных и северных районов моря, по-
скольку хорошо известно, что величина видово-
го богатства статистически достоверно связана 
с интенсивностью и площадью пробоотбора 
(Colwell et al. 2012). Последнее хорошо подтверж-
дается результатами изучения мшанок в грен-
ландских водах (Denisenko and Blicher 2019).

Выбранный в качестве второго интеграль-
ного экологического параметра градиент глу-
бины отражает совокупное влияние факторов 
среды. С изменением глубины, как правило, со-
пряжены изменения температуры, солености, 
концентрация растворенного кислорода, до-
ступность пищевого ресурса и количество под-
ходящих для прикрепления колоний субстра-
тов. В Карском море интервал глубин 40–100 м 
характеризуется наибольшей гетерогенностью 
условий обитания, и как раз ему соответствуют 
глубины проливов, где преобладают грубо гра-
нулированные донные осадки. Именно в этом 
диапазоне глубин температура воды в придон-
ных слоях может достигать максимальных по-
ложительных значений (Добровольский и За-
логин [Dobrovolskiy and Zalogin] 1982; Прищепа 
[Prischepa] 2018). Все перечисленное создает 
предпосылки для формирования более или ме-
нее благоприятных и разнообразных условий 
обитания, что, как следствие, способствует раз-
витию богатой фауны мшанок.

С возрастанием глубины условия обитания 
становятся более однообразными: стабильно 
отрицательные придонные температуры, пре-
валирование мягких донных осадков и ограни-
ченный пищевой ресурс. Все это обуславливает 
обеднение видового богатства мшанок, а наб-
людаемое незначительное увеличение данно-
го показателя в интервалах глубин 250 и 450–
500 м приурочено к желобам Святой Анны 
и Воронина, где регистрируют положительные 
температуры и повышенную гидродинамику. 
В целом сокращение видового богатства мша-
нок по градиенту глубины в районе исследова-
ния не противоречит результатам, полученным 
для других морей и акваторий Арктическо-
го региона (Денисенко [Denisenko] 1990, 2017; 
Denisenko et al. 2016; Denisenko and Blicher 2019), 
хотя приуроченность отдельных локальных 
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максимумов видового богатства к определен-
ным интервалам глубин может меняться из-за 
особенностей структуры местных водных масс. 
Именно распределение водных масс в Карском 
море обеспечивает формирование двух круп-
ных – мелководной и глубоководной – груп-
пировок мшанок и нескольких мелких, не свя-
занных с ними фаунистических комплексов. 
Последние включают фауну из глубоководных 
частей желобов, которые заселены более глу-
боководными видами. Вместе с тем высокая 
степень сходства видовых списков, зарегистри-
рованных в пределах выделенных секторов, 
указывает на то, что в Карском море обитает 
единый фаунистический комплекс.

Биогеографический состав фауны мшанок 
Карского моря и его пространственные изме-
нения

Биогеографические исследования пред-
ставляют немалый интерес для экологов, по-
скольку позволяют понять пути формирова-
ния фаун (Golikov and Scarlato 1989; Briggs 1995; 
Briggs and Bowen 2012) и оценить экологиче-
ский потенциал видов, в частности их толерант-
ность к температурным изменениям (Голиков 
и Скарлато [Golikov and Scarlato] 1972; Дени-
сенко [Denisenko] 1990). Первая оценка биогео-
графического состава фауны мшанок Карского 
моря, которая была выполнена на материалах, 
собранных в первой половине прошлого столе-
тия, выявила явное доминирование бореально-
арктических видов (70%), хотя доля арктиче-
ских элементов в фауне была также достаточно 
высока. К ним относилось более четверти всех 
зарегистрированных видов (26%) (Gontar and 
Denisenko 1989). Новые находки и описание но-
вых видов в течение последних 30 лет (Denisenko 
2009, 2013, 2016, 2018) позволили установить, 
что доля арктических видов в фауне мшанок 
Карского моря более значима (30%) и сопоста-
вима с их долей в море Лаптевых (31%). Вместе 
с тем большинство мшанок Карского моря по-
прежнему осталось за бореально-арктически-
ми видами, что не противоречит сведениям ка-
сательно всего зообентоса в целом (Денисенко 
и др. [Denisenko et al.] 1998). Но в противополож-
ность указаниям о преобладании широко рас-
пространенных БА видов в фауне арктических 
морей (Piepenburg 2005) их доля в Карском море 

для мшанок составляет не более трети от всех 
видов. Приблизительно 1/4 часть Bryozoa пред-
ставлена БА видами атлантического происхож-
дения и около 10% – БА видами тихо океанского 
происхождения.

Доля бореальных видов в фауне мшанок Кар-
ского моря почти в семь раз меньше по сравне-
нию с Баренцевым морем (3 и 20% соответствен-
но). Бореальные мшанки встречаются только 
в Байдарацкой губе, куда они могли проник-
нуть с течениями, также, как и в юго-восточные 
районы Баренцева моря (Денисенко [Denisenko] 
2001), в пребореальное время (8000 лет назад), 
когда уровень моря поднимался на 10–15 м 
в результате таяния ледников и морских льдов 
(Борзенкова [Borzenkova] 2016).

Вариации числа видов разной биогеографи-
ческой принадлежности так же, как и фауны 
мшанок Карского моря в целом, сопряжены с из-
менением таких параметров среды, как глубина 
и географическое положение мест пробоотбора. 
Как и для фауны Bryozoa в целом, изменения по 
широте в большинстве биогеографических ка-
тегорий оказались статистически недостовер-
ны. Исключение представляют виды тихоокеан-
ского происхождения, для которых обнаружена 
статистически достоверная зависимость от из-
менений глубины. Такой результат был вполне 
предсказуем, поскольку тихоокеанские виды, 
встречающиеся в арктическом регионе, изна-
чально рассматриваются как более стенобионт-
ные в связи с тем, что их проникновение в Арк-
тику в позднем плейстоцене ограничивалось 
мелководностью Берингова пролива (Golikov 
and Skarlato 1989; Denisenko and Grebmeier 2015). 
По всей видимости виды мшанок тихоокеанско-
го происхождения, аналогично другим группам 
донных беспозвоночных (например, Krylova 
et al. 2013), распространились до Карского моря 
во время одного из резких потеплений, имев-
ших место в позднем плейстоцене – раннем го-
лоцене.

Выполненные исследования показали, что, 
несмотря на увеличившееся число видов, фау-
на мшанок Карского моря, в связи с тем, что там 
обитает довольно большое число атлантиче-
ских бореально-арктических видов, имеет, как 
и раньше (см. Денисенко [Denisenko] 1990), бо-
лее высокое сходство с баренцевоморской фау-
ной, нежели с фауной моря Лаптевых.
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Согласно многочисленным публикациям 
российских исследователей Карское море отно-
сится к Западносибирской биогеографической 
провинции Арктического региона, границей 
которой на востоке являются Новосибирские 
острова (Гурьянова [Gurjanova] 1972; Голиков 
[Golikov] 1980; Несис [Nesis] 1982; Gontar and 
Denisenko 1989; Golikov et al. 1990; Денисенко 
[Denisenko] 1990; Кафанов и Кудряшов [Kafanov 
and Kudryashov] 2000; Mironov 2013; Petryashov 
2009). К этой же провинции принадлежит и море 
Лаптевых, однако, результаты выполненного 
сравнения имеющихся на настоящий момент 
видовых списков мшанок, зарегистрированных 
в региональных фаунах Арктики, позволяют 
скорректировать эти общепринятые положения 
(Denisenko 2021, in press). Представляется, что 
граница между Западно-Сибирской и Восточ-
но-Сибирской провинциями по мшанкам про-
ходит по архипелагу Северная Земля, т.е. море 
Лаптевых не входит в состав Западно-Сибир-
ской провинции, а является частью Восточ-
но-Сибирской провинции, что не согласуется 
с данными многих исследователей (Гурьянова 
[Gurjanova] 1972; Голиков [Golikov] 1980; Несис 
[Nesis] 1982; Mironov 2013). Полученный резуль-
тат требует уточнений и, возможно, является 
особенностью рассматриваемой группы.

ЗАКЛЮЧЕНИЕ

Результаты многочисленных исследовате-
лей показывают, что в прошлом формирование 
фаунистического разнообразия и биогеографи-
ческого состава фаун на региональном уровне 
контролировалось геологическими и климати-
ческими процессами и связанными с ними гло-
бальными изменениями окружающей среды. 
В Карском море последние определили возмож-
ность колонизации новых местообитаний ал-
лохтонными видами, породившими в дальней-
шем их автохтонных потомков. Судя по всему, 
фауна мшанок Карского моря в геологическом 
отношении весьма молодая, сформировавша-
яся после последнего четвертичного оледене-
ния. Обеднение фауны с ростом глубины и в на-
правлении с запада на восток свидетельствует 
в пользу того, что наиболее интенсивное проник-
новение мшанок на шельф Карского моря про-
исходило из Баренцева моря по соединяющим 

их проливам и частично с севера, за счет рас-
пространения в шельфовую зону, и видов из 
верхних горизонтов континентального скло-
на. Высокий уровень сходства между фаунами, 
обитающими в разных районах моря (сходство 
составляет 58%) и обеднение фауны по мере 
удаления от Атлантики также подтверждают 
высказанное выше предположение о молодости 
фауны. На это же указывает и довольно высокое 
число автохтонных арктических видов мшанок 
в районе исследования.
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