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Обитающие в Белом море планктонные веслоногие ракообраз-
ные Calanus glacialis, Pseudocalanus  spp., Triconia borealis и 
Metridia longa обычно не считаются толерантными к уменьшению 
солености воды, а Oithona similis, как правило, причисляется к эв-
ригалинным видам. Однако жизненный цикл первых двух родов 
включает активное питание во время весеннего таяния льда, ког-
да большая часть их источников пищи сосредоточена в верхнем 
слое воды, характеризующемся соленостью менее 18‰. M. lon-
ga и T. borealis  – мезопелагические виды. Первый размножает-
ся осенью и, таким образом, меньше всего зависит от весеннего 
цветения фитопланктона; размножение второго происходит вес-
ной в глубоких слоях воды, однако оба они находятся в фотиче-
ском слое в весенний период. С целью выявления способности 
всех вышеперечисленных видов веслоногих ракообразных по-
лучать достаточно энергии для роста и размножения, используя 
опресненные, но насыщенные пищей слои воды, в июле 2019 г. и 
марте 2020 г. была проведена серия хронических и острых экспе-
риментов. Смертность копепод изучали при 25/26‰ (контроль), 
18‰ и 15‰ (эксперимент). У C.  glacialis и Pseudocalanus  spp. 
в краткосрочных 24-часовых экспериментах уровень смертности 
был невысок и составлял от 0 до 1.1  ±  0.2%. Смертность дан-
ных видов достигала максимума после пяти дней постепенно-
го уменьшения солености воды до 15‰ (12.1 ± 1.8%), при этом 
в контроле (25/26‰) и при 18‰ этот показатель был вдвое мень-
ше (6.4 ± 0.5% и 6.9 ± 0.6%, соответственно). T. borealis была са-
мым стеногалинным видом, демонстрируя 100% смертность уже 
при 18‰ после 2 часов экспозиции. M. longa не переносила соле-
вого стресса при 15‰, достигая 100% смертности через 24 часа 
экспозиции. O. similis хорошо переносила снижение солености и, 
таким образом, проявляла эвригалинность, как и указывается для 
этого вида в различных областях его ареала.
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Введение
Устойчивость к изменению солености игра-

ет важную роль в биологии и жизненных циклах 
многих видов веслоногих ракообразных. В целом 
фауна Белого моря исторически адаптирована к 
солености 24–28‰ (Berger et al., 2001), более низ-
кой по сравнению с океанической, составляющей 
в среднем 32–35‰. Виды Acartia bifilosa, A. longire-
mis и Oithona similis отличаются толерантностью к 
широкому диапазону концентрации солей, что спо-
собствует успеху их популяций в различных средах 
обитания: от солоноватых до океанических вод 
(Dutz and Christensen, 2018; Hubareva and Svetlichny, 
2016; Lance, 1963); они также обитают и в Белом 
море. В то же время считается, что представители 
группы стеногалинных видов обычно испытывают 
сильный стресс, связанный с низкой соленостью. В 
Белом море Calanus glacialis, Metridia longa, Triconia 
borealis и Pseudocalanus minutus относят к стенога-
линным морским формам (Кособокова и Перцова, 
2012; Berger et al., 2003; OBIS, 2020). В Белом море 
недавно обнаружен второй представитель рода 
Pseudocalanus, P. acuspes (Markhaseva et al., 2012). 
Большинство биогеографических баз данных от-
носят его к стеногалинным морским видам (OBIS, 
2020; Razouls et al., 2005–2020; WoRMS..., 2020). 
Однако в Балтийском море этот вид копепод спосо-
бен переносить снижение солености до 7‰ (Renz 
and Hirche, 2006; Renz et al., 2007).

Способность функционировать в водах с низ-
кой соленостью может иметь важное значение 
для некоторых эпипелагических неритических ко-
пепод, населяющих высокие широты, поскольку 
период их размножения приурочен к весеннему 
цветению фитопланктона (Nicolajsen et al., 1983), 
происходящему во время таяния льда. С одной 
стороны, можно предположить высокую концен-
трацию пищи в тонком слое воды подо льдом, 
обусловленную высвобождением ледовых водо-
рослей (Gradinger, 2009; Hirche and Bohrer, 1987); 
с другой – этот богатый пищей слой также испы-
тывает значительное опреснение благодаря тому 
же процессу таяния льда (Durbin and Casas, 2014; 
Runge and Ingram, 1991). В Белом море это мо-
жет служить лимитирующим фактором для ви-
дов C. glacialis и Pseudocalanus sp., начинающих 
формировать гонады и даже размножаться уже в 
марте (Прыгункова, 1974); их рацион в это время 
максимален (Conover et al., 1986). Пик размноже-
ния этих видов приходится на короткий период, 
длящийся около месяца и совпадающий с тая-
нием льда (Tourangeau and Runge, 1991). Успех 
плодовитости и размножения у этих веслоногих 
ракообразных обычно зависит от кормовой базы 
в до-нерестовый и нерестовый периоды (Daase 
et al., 2011; Hirche and Bohrer, 1987; Lischka and 
Hagen, 2005). Для того чтобы использовать как 
можно больше источников пищи, эпипелагические 

виды, обитающие в замерзающих морях, могут 
развивать особенности, помогающие им перено-
сить кратковременное воздействие распреснен-
ной воды.

Цель работы  – проверить способность копе-
под Белого моря, характеризующихся различной 
экологией, противостоять осмотическому стрессу.

Материалы и методы
Отбор проб производился в губе Чупа Кан-

далакшского залива Белого моря (N  66°19ʹ50ʺ, 
E 33°40ʹ06ʺ) в июле 2019 г. (с борта судна) и в марте 
2020 г. (со льда). Перед отбором проб зоопланкто-
на температуру и соленость воды измеряли зон-
дом MIDAS CTD + (Valeport Ltd., Великобритания), 
концентрацию хлорофилла a  – погружным дат-
чиком Cyclops-6К (Turner Designs, США). Данные 
немедленно загружали в ноутбук для получения 
вертикального профиля измеряемых параметров 
в программах C-soft и Valeport Terminal X2. Затем 
пробы зоопланктона отбирали стандартной план-
ктонной сетью Джеди (диаметр отверстия 36  см, 
диаметр ячеи фильтрующего конуса 100  мкм) 
в слоях 0–10 м, 10–25 м и 25–50 м. После отбора 
для проб проводилась экспресс-оценка наиболее 
распространенных видов. Эти данные соотносили 
с профилями показателей водной среды. Натив-
ную морскую воду отбирали с соответствующих 
глубин батометрами системы Niskin и перелива-
ли в стеклянные бутыли Pyrex объемом 2.0 л (по 
1.8 л морской воды в каждой), соблюдая осторож-
ность, чтобы избежать стресса для фито- и микро-
зоопланктона (источника пищи копепод). Пробы 
живого мезозоопланктона (копепод) для экспери-
мента отбирали только после того, как все выше-
описанные приготовления были закончены. Живых 
копепод отлавливали стандартной планктонной 
сетью Джеди (диаметр отверстия 36  см, диаметр 
ячеи фильтрующего конуса 100 мкм) в соответству-
ющем слое воды (см.  методику выделения слоя 
выше) и выливали с максимальной осторожностью 
в предварительно заполненные нативной водой 
стеклянные бутыли Pyrex. Объем воды был до-
статочен для того, чтобы животные не испытыва-
ли нехватки кислорода во время транспортировки. 
До момента прибытия в лабораторию бутыли хра-
нили в темном прохладном месте, чтобы избежать 
теплового и светового стресса (Ludvigsen et al., 
2018; Rahlff et al., 2017) у копепод.

Эксперименты были направлены на изучение 
реакции копепод на осмотический стресс, поэтому 
все иные возможные стрессовые факторы были 
сведены к минимуму. Это достигалось за счет 
крайне осторожного обращения с пробами на всех 
этапах подготовки к эксперименту, включая отбор 
проб и транспортировку в лабораторию, а также 
на этапе запуска эксперимента. Все манипуляции 
с образцами живого зоопланктона проводились 
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с наибольшей осторожностью в холодной лабо-
ратории (0–4  °C) при 1% фотосинтетически ак-
тивной радиации (ФАР). Свежеотобранные пробы 
разбавляли в пропорции 1:5 морской водой той же 
температуры, полученной из того же слоя воды, 
сразу после доставки материала в лабораторию. 
Пробы оставляли на 24 часа для снятия стресса 
поимки, затем всех мертвых копепод (если тако-
вые имелись) осторожно удаляли пипеткой со дна. 
Первичную (нативную) пробу в бутыли использо-
вали для эксперимента без первичной сортиров-
ки рачков по видам и стадиям, чтобы избежать 
светового стресса и стресса поимки при разборе 
живого материала под бинокуляром. Первичную 
пробу разделяли на аликвоты по 150 мл и осто-
рожно помещали в стеклянные бутыли Pyrex объ-
емом 2.0 л, предварительно заполненные натив-
ной морской водой (400 мл).

Эксперименты проводили при 2  °C (для ар-
ктических видов C. glacialis, M.  longa, T. borealis) и 
4 °C (для эврибионта O. similis и аркто-бореальных 
Pseudocalanus spp.) в июле 2019 г., а также при 0 °C 
в марте 2020  г. (для C. glacialis и M.  longa). Осве-
щенность во всех экспериментах составляла 1% 
ФАР (сумеречная зона). Температура в экспери-
менте была установлена в соответствии с темпе-
ратурой воды того слоя, в котором наблюдалась 
максимальная численность конкретного вида на 
момент отбора проб. Выполнение исследований в 
разные сезоны (весной и летом) было предпринято 
для поиска возможных различий в толерантности к 

осмотическому стрессу, связанных со стадией раз-
вития копепод. Смертность веслоногих ракообраз-
ных изучали при 25.0‰ (контроль, июль 2019  г.), 
26.0‰ (контроль, март 2020 г.), 18.0‰ и 15.0‰ (экс-
перимент, оба сезона). По предварительным дан-
ным (Смуров и др., неопубл.), у большинства видов 
беломорских беспозвоночных, исследованных к на-
стоящему времени, нижний предел толерантности 
к солености составляет около 18‰, серьезное угне-
тение жизненных функций наблюдается при 15‰.

В июле 2019 г. были применены три разные экс-
периментальные схемы: (№ 1) острое разведение 
от 25‰ до 18/15‰ в 0 ч, проверка в 0 ч, 1 ч, 3 ч, 
6 ч, 12 ч и 24 ч.; (№ 2) постепенное разведение от 
25‰ до 18/15‰ в 0 ч, 1 ч, 3 ч, 6 ч и 12 ч (проверка 
в 0 ч, 1 ч, 3 ч, 6 ч, 12 ч и 24 ч); и (№ 3) постепенное 
разбавление с 25‰ до 18/15‰ в течение пяти дней 
с проверкой каждые 24 часа (Табл. 1, 2).

В марте 2020  г. из-за небольшого количества 
живого материала был проведен один хронический 
эксперимент (№ 3 с некоторыми модификациями): 
в начале эксперимента было применено одномо-
ментное разведение до 15‰ и 18‰, наблюдения 
велись пять суток. Во всех экспериментах для 
разбавления использовали свежую дистиллиро-
ванную воду (0‰) той же температуры. Чтобы 
повторить «механический» стресс разбавления и 
избежать отрицательного влияния фактора огра-
ниченного объема, в контрольные бутыли добав-
ляли аналогичный объем термостатированной 
морской воды, т. е. в каждой емкости был одинако-

Соленость
Время экспозиции, ч

0 1 3 6 12 24

Острый эксперимент № 1
15‰ 15 15 15 15 15 15

18‰ 18 18 18 18 18 18

Острый эксперимент № 2
15‰ 23 21 19 17 15 15

18‰ 24 22.5 21 19.5 18 18

Табл.  1. Схема разведения воды в острых экспериментах. Курсивом выделены значения солености воды (‰) в 
экспериментальных бутылях в данный момент времени.

Соленость
Время экспозиции, ч

0 24 48 72 96 120

Хронический эксперимент № 3
15‰ 23 21 19 17 15 15

18‰ 24 22.5 21 19.5 18 18

Табл.  2. Схема разведения воды в хроническом эксперименте. Курсивом выделены значения солености воды (‰) в 
экспериментальных бутылях в данный момент времени.
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вый определенный объем воды на каждой стадии 
эксперимента. Для каждой градации фактора со-
лености закладывали три повторности; например, 
общее количество бутылей в эксперименте № 3 
было 45 = 3 (градации фактора солености) × 5 (дни, 
проверка ежедневно) × 3 (повторность).

Эксперимент снимали в два этапа. На первом 
этапе избыток воды осторожно удаляли из бутыли 
с помощью силиконового шланга; при этом, что-
бы избежать потери копепод с током воды, нако-
нечник, помещенный в бутыль, закрывали газом 
с размером ячеи 100 мкм. После уменьшения на-
чального объема примерно до 100 мл остаточное 
количество воды с рачками анализировали под би-
нокуляром. Второй этап заключался в подсчете 
рачков каждого вида и стадии в круглой камере с 
площадью дна 9.4 см2, с нанесенной сеткой (сто-
рона квадрата 0.5 см). Подсчет животных вели на 
пяти случайно выбранных квадратах (0.5 × 0.5 см), 
затем их количество усредняли и пересчитывали 
на общую площадь камеры. Данная процедура 
была применена для Pseudocalanus  spp., T. bore-
alis и O. similis. Крупные виды веслоногих (C. gla-
cialis и M. longa) подсчитывали полностью. На этом 
этапе определяли вид, стадию развития и статус 
рачка (мертвые, живые, подвергшиеся стрессу). 
Мертвые животные лежали на дне и не двигались, 
даже если к ним прикасались пипеткой. Живые – 
активно плавали и избегали тока воды к пипетке. 
Животные в состоянии стресса либо двигались 
слишком медленно по сравнению с другими копе-
подами того же вида / стадии, либо лежали на дне с 
антеннами, сложенными вдоль тела, но двигались, 
если их касалась пипетка. Количество рачков каж-
дого вида / стадии в одной бутыли было не менее 
10 экз. для крупных видов веслоногих ракообраз-
ных C. glacialis и M. longa и превышало 30 экз. для 
мелких (Pseudocalanus spp., T. borealis и O. similis).

Различия между контрольной и эксперимен-
тальной группами каждого вида были протести-
рованы по критерию Стьюдента при уровне зна-
чимости p  =  0.05. Значения представлены как 
среднее ± стандартное отклонение (m ± SD).

В тексте используются общепринятые сокра-
щения стадий развития копеподита: CI – CV – не-
половозрелые копеподиты стадий I–V, CF – самки, 
CM – самцы.

Результаты

Гидрологические условия в июле 
2019 г. и марте 2020 г.

В июле 2019 г. и марте 2020 г. кривые темпе-
ратуры и солености воды на месте отбора проб 
(Рис. 1) были обычными для сезона (Usov et al., 
2013). Как правило, соленость воды в июле 2019 г. 
варьировала от 25.0 до 27.8‰, а в марте 2020 г. 
в большей части толщи воды составляла 26.0–

27.1‰, за исключением приповерхностного слоя 
протяженностью около 1 м, где минимальное зна-
чение составляло 4.9‰, постепенно увеличива-
ясь вдоль этого слоя до нормальных значений.

Концентрация хлорофилла a в приповерхнос-
тном слое в марте 2020 г. достигала очень высо-
ких значений, превышающих 9 мкг/л, однако в бо-
лее глубоких слоях этот показатель составлял не 
более 0.5 мкг/л (Рис. 1 С). Таким образом, в пре-
делах сильно распресненного слоя имелась хоро-
шо выраженная линза, богатая пищей, в то время 
как более глубокие воды характеризовались низ-
кой концентрацией пищи. В июле 2019  г. самая 
высокая концентрация хлорофилла a (4.3  мкг/л) 
наблюдалась в слое воды 0–15  м, что довольно 
обычно для летнего периода (Usov et al., 2013).

Реакция копепод на изменение 
солености воды в эксперименте

Pseudocalanus spp.
Эксперименты проводили в июле 2019 г. с ко-

пеподитами CIII – CV стадий, массово представ-
ленными в сообществе планктона (552–1644 экз. 
на повторность). Данные по CIII, CIV и CV в июле 
были объединены для анализа, поскольку соотно-
шение стадий во всех бутылях было почти оди-
наковым (31.4 ± 2.4%, 34.7 ± 1.1% и 33.4 ± 2.2% 
соответственно).

В остром эксперименте № 1 70.1% животных 
находились в состоянии глубокого стресса после 
первого часа экспозиции при 15‰. Однако боль-
шинству из них был присвоен «живой» статус в  
следующие два часа (77.8%), а через 6 часов все 
выжившие рачки двигались нормально. Смерт-
ность была низкой (2.2%), но статистически зна-
чимой при 15‰ после первого часа воздействия; 
после 6 ч и 24 ч экспозиции в экспериментальных 
бутылях (15‰ и 18‰) смертность составляла ме-
нее 2% (Рис. 2 A). Стоит отметить, что мертвые 
животные не были обнаружены после 3 ч и 12 ч 
экспозиции. В остром эксперименте № 2 наблюда-
лась нулевая смертность на всех этапах экспери-
мента при всех разведениях и в контроле.

Наиболее выраженная динамика смертности 
отмечалась в ходе хронического эксперимента 
№  3. Постепенное и медленное разбавление со 
скоростью около 2‰ в день, по сравнению с бы-
стрым разведением 2‰ в час (острый экспери-
мент № 2), привело к нулевой смертности в те-
чение первых 72 часов эксперимента (Рис. 2 B). 
После того как соленость воды достигла 19‰ (при 
разведении до 15‰) и 21‰ (при разведении до 
18‰), смертность составила 2–3% после 24 ч экс-
позиции. По мере уменьшения солености смерт-
ность увеличивалась, достигая примерно 4% при 
17‰/19.5‰ (с 3 по 4 день) и превышая 14%, когда 
соленость снижалась до 15‰ (с 4 по 5 день). Сле-
дует отметить, что показатели смертности в кон-
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Рис. 1. Температура воды (A), соленость воды (B) и концентрация хлорофилла (C) в июле 2019 г. (сплошная линия) и марте 
2020 г. (пунктирная линия) в точке отбора проб.
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Рис. 2. Смертность Pseudocalanus spp. в остром эксперименте № 1 (A) и хроническом эксперименте № 3 (B) в июле 2019 г. 
Звездочкой (*) обозначены достоверные различия (критерий Стьюдента, р < 0.05).
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трольных бутылях на 4 и 5 день были аналогичны 
наблюдаемым при 18‰ в те же дни: в среднем 
3.8 ± 0.1% и 6.9 ± 0.6% (18‰, день 4 и день 5) и 
2.3 ± 0.3% и 6.4±0.5% (контроль, день 4 и день 5).

В марте 2020 г. данный вид веслоногих рако-
образных был представлен на месте отбора проб 
небольшим количеством CV и CF, недостаточным 
для статистики.

Calanus glacialis
В июле 2019  г. копеподиты CIII составляли 

большую часть популяции C. glacialis. Количество 
копеподитов на повторность было от 66 до 143. 
В остром эксперименте №  1 29.8% животных 
находились в состоянии стресса после первого 
часа острого воздействия солености 15‰. Однако 
большинство из них вернулись в нормальное со-
стояние в течение следующих двух часов (97.3%), 
и через 6 часов все рачки двигались как обычно. 
Нулевая смертность наблюдалась в течение 6 ча-
сов во всех бутылях (и контроль, и эксперимент), 
но через 12 ч/24 ч картина резко изменилась, и при 
15‰ погибли до 23.5% СIII, а при 18‰ – до 4.0% 
(Рис. 3 A). В остром эксперименте № 2 наблюда-
лась 100% выживаемость на протяжении всего 
эксперимента при всех вариациях солености, то 
есть постепенное снижение солености в течение 
12 ч даже до 15‰ не влияло на эту стадию вооб-
ще. В хроническом эксперименте № 3 смертность 
через 5 дней не превышала 6.6% при 18‰ и 7.6% 
при 15‰, а в контроле данный показатель состав-
лял всего лишь 1.1% (Рис. 3 B).

В марте 2020  г. в хроническом эксперимен-
те № 3 с модификациями (13–18 экз. на повтор-
ность) были учтены только самки Calanus glacialis, 
поскольку другие стадии либо отсутствовали 
(CI  –  CIII) в сообществе планктона, либо были 
представлены единичными экземплярами (CIV, 
CV и CM). Исследуемая когорта (CF) хорошо пе-
реносила острое снижение солености до 18‰: по-
сле 48  ч экспозиции смертность составляла 0%, 
через 72 ч – 42.9%. При 15‰ смертность состави-
ла 44.4 ± 11.0% и 57.1 ± 17.1% через 24 ч и 48 ч, 
соответственно; 100% – через 72 ч.

Metridia longa
В июле 2019  г. в пробах присутствовали еди-

ничные особи, поэтому их не учитывали в экспе-
риментах. В марте 2020 г. данный вид веслоногих 
ракообразных был представлен широким спектром 
различных стадий развития: от копеподитов II (CII) 
до самок (CF), от 14 до 30 животных каждой ста-
дии на повторность (хронический эксперимент № 3 
с модификацией). Младшие копеподиты (CII) были 
наиболее уязвимы к снижению солености до 15‰; 
их смертность составила 100% после 24 часов воз-
действия (Рис.  4  A). Копеподиты более старших 
возрастов (CIII, CIV и CV) и самки оказались более 
толерантны к осмотическому стрессу, их смерт-
ность после первого дня экспозиции в 15‰ состав-

ляла в среднем 65.5 ± 11.9% и варьировалась от 
50.0% (самки) до 83.3% (CIV), никогда не достигая 
100% за этот период. Особое внимание следует 
обратить на нулевую смертность для всех ста-
дий при 18‰ в течение первых суток экспозиции. 
После 48 часов экспозиции при 18‰ все CV и CF 
были живы, однако смертность среди более ран-
них стадий развития (CII – CIV) была четко выраже-
на (Рис. 4 B). У всех стадий развития наблюдалась 
100% смертность после 72 ч экспозиции при 18‰.

Triconia borealis
В июле 2019  г. анализировали смертность 

только среди неполовозрелых копеподитов. Эти 
стадии почти отсутствовали в планктоне в марте 
2020 г.; количество CF и CM в пробах как в июле 
2019 г., так и в марте 2020 г. также было недоста-
точным для статистики. В июле 2019 г. на повтор-
ность приходилось от 32 до 67 неполовозрелых 
копеподитов. Все животные погибли (100% смерт-
ность) в остром эксперименте №  1 после двух 
часов экспозиции как при 15‰, так и при 18‰. 
В  хроническом эксперименте №  3 и остром экс-
перименте № 2 все животные испытывали стресс 
после постепенного снижения солености воды 
ниже 20‰; когда же соленость снизилась до 18‰ 
и ниже, была зарегистрирована 100% смертность.

Oithona similis
Эксперименты проводили в июле 2019 г. с не-

половозрелыми стадиями; в марте 2020  г. объ-
ем материала был недостаточен для проведения 
эксперимента. Число копеподитов на повторность 
составляло 40–171 экз. В ходе исследований (при-
менялись все три экспериментальные схемы) от-
мечалась 100% выживаемость O. similis, за исклю-
чением единичных рачков, погибших после пяти 
дней постепенного снижения солености до 15‰  
(смертность <1%).

Обсуждение
Толерантность к изменению (снижению) со-

лености была описана для многих видов морских 
веслоногих родов Acartia (Cervetto et al., 1999; 
Dutz and Christensen, 2018; Lance, 1963), Tigrio-
pus (Damgaard and Davenport, 1994), Eurytemora 
(Karlsson et al. al., 2018; Lee and Petersen, 2002) и 
Oithona (Hansen et al., 2004), населяющих устье-
вые или прибрежные биотопы. Однако данные 
об устойчивости к осмотическому стрессу у видов, 
не распространенных в районах c низкой солено-
стью, крайне скудны. Наше исследование направ-
лено на изучение реакции (смертности) некоторых 
видов морских веслоногих ракообразных, которым 
до сих пор уделялось недостаточно внимания в от-
ношении краткосрочных изменений в окружающей 
среде (осмотический стресс). Порог 15‰, по-види-
мому, является критическим для морских мезопе-
лагических копепод, что является более высоким 
значением по сравнению с 12‰, отмеченным как 
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Рис. 3. Смертность Calanus glacialis CIII в июле 2019 г. в остром эксперименте № 1 (A) и хроническом эксперимент № 3 (B). 
Звездочкой (*) обозначены достоверные различия (критерий Стьюдента, р < 0.05).
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Рис. 4. Смертность различных стадий (CII – CF) Metridia longa при 15‰ (A) и 18‰ (B) в модифицированном хроническом 
эксперименте № 3, март 2020 г.
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критический уровень для многих морских видов 
(Kinne, 1964). С другой стороны, диапазон соле-
ности 15–32‰ формирует естественную границу 
в Балтийском море для распространения мно-
гих представителей морской фауны (Feistel et al., 
2008). В целом результаты наших экспериментов 
совпадают с данными, полученными для других 
беспозвоночных Белого моря, адаптированных 
к жизни при более низкой солености (25–28‰) и 
подверженных воздействию опреснения окружаю-
щей среды до 15‰ и 18‰ (Смуров и др., неопубл.: 
личн. сообщ.).

Толерантность к солености может играть важ-
ную роль в биологии веслоногих ракообразных. 
Устойчивость к широкому диапазону концентраций 
солей хорошо известна для Oithona similis. Реакция 
данного вида на опреснение в нашем исследовании 
идеально соответствует его эвригалинным харак-
теристикам (OBIS, 2020). Для этого вида в Белом 
море отмечается устойчивость к широкому диапа-
зону солености (Дворецкий и Дворецкий, 2011), ко-
торая также подтверждается для популяций, оби-
тающих в других частях ареала (Fransz et al., 1991; 
Hansen et al., 2004; Hubareva and Svetlichny, 2016). 
Экологически у эвригалинных видов ракообразных 
больше преимуществ по сравнению со стеногалин-
ными видами тех же родов при расширении их гео-
графических ареалов (Marie et al., 2017; Svetlichny 
and Hubareva, 2014). В связи с этим высокая устой-
чивость к осмотическому стрессу биологически 
возможна и в некоторых случаях оправдана для 
успеха популяции.

Веслоногие ракообразные родов Calanus и 
Pseudocalanus размножаются в течение коротко-
го периода, когда значительное количество пищи 
(например, ледовых водорослей) может быть 
недоступно из-за его аккумуляции в подледном 
опресненном слое (Рис. 1); однако, в конечном сче-
те, этот источник пищи для них крайне важен. Если 
предположить устойчивость копепод к кратковре-
менному снижению солености, то у рачков есть как 
минимум два способа достижения распресненного 
слоя. Первый  – «направленная миграция», когда 
копеподы активно мигрируют в этот слой, чтобы 
кормиться, несмотря на градиент солености. Дру-
гой способ заключается в том, что рачки оказывают-
ся в этом слое воды случайно во время «скачков», 
которые у Calanus могут достигать 0.5 м (Kiørboe 
et al., 2010). Metridia движется более равномерно 
даже при физическом воздействии, например, из-
бегая тока воды (собств. данные). Благодаря этому 
данный вид может воспринимать градиент солено-
сти задолго до того, как он достигнет критического 
уровня, и таким образом избегать его более успеш-
но, чем виды, совершающие резкие скачки в тол-
ще воды. Иными словами, Metridia не нуждается 
в развитии механизмов устойчивости к солености, 
поскольку она может легко избежать водного слоя 

с неблагоприятной концентрацией солей. Послед-
нее также подтверждается биологией вида: боль-
шинство видов рода Metridia склонны обитать на 
больших глубинах даже во время весеннего цвете-
ния фитопланктона (Darnis and Fortier, 2014) и в ос-
новном приурочены к мезопелагиали (Padmavati et 
al., 2004). Triconia borealis – еще один вид, который 
не выносит снижения солености (Auel and Hagen, 
2002) и также предпочитает обитать в Белом море 
в мезопелагиали (Usov et al., 2013). В ходе анализа 
разницы между реакциями на уменьшение солено-
сти эпипелагических (Calanus и Pseudocalanus) и 
мезопелагических (Metridia и Triconia) видов уста-
навливается очевидная закономерность: вторая 
группа видов более чувствительна к указанным из-
менениям, чем первая.

Поиск биохимической и генетической природы 
устойчивости к осмотическому стрессу, наблю-
даемой у «настоящих морских» видов, выходит 
за рамки настоящего исследования. Однако сле-
дует учитывать период эволюции Белого моря, 
длящийся около 6000 лет. Это означает, по край-
ней мере, 6000 поколений для видов, характери-
зующихся однолетним жизненным циклом, что 
достаточно для изменений на генетическом уров-
не (Barrera-Morena et al., 2015; Peijnenburg and 
Goetze, 2013), позволяющих адаптироваться к 
обитанию при более низкой солености, чем в со-
седнем Баренцевом море, где диапазон солено-
сти характеризуется как океанический (Lind et al., 
2016; Smedsrud et al., 2010). Предполагается, что 
современное Белое море изначально сформиро-
валось как бассейн с двумя различными водны-
ми массами (Наумов, 2006), что предполагает два 
совершенно разных способа становления здесь 
сообществ зоопланктона. По-видимому, мезопе-
лагические виды (Metridia longa и Triconia borealis) 
могли быть изначально принесены в Белое море 
предшественником Дерюгинского течения, с кото-
рым пришла часть арктической фауны из Барен-
цева моря (Наумов, 2006), в основном обитающая 
в холодных глубинных водах. Последнее, в свою 
очередь, могло замедлить развитие генетических 
адаптаций у этих видов для жизни при более низ-
кой солености. Остается открытым вопрос, толь-
ко ли эпипелагические морские копеподы Белого 
моря могут успешно справляться с уменьшением 
солености, или же эта черта присуща другим ви-
дам данных родов в сезонно замерзающих морях.

Интересна быстрая акклимация копепод к 
резкому снижению солености в острых экспери-
ментах, например, у видов Pseudocalanus, когда 
большинство рачков начинали нормально дви-
гаться уже после 2 часов экспозиции. Этот период 
соответствует времени, наблюдаемому у разных 
групп ракообразных, подвергшихся острому ос-
мотическому стрессу. В частности, сообщается 
о значительном повышении экспрессии мРНК 



белка теплового шока (БТШ) после получаса ос-
мотического стресса у американского лобстера 
Homarus americanus (Chang, 2005) и воздействия 
низкой солености у тихоокеанской белой креветки 
Litopenaeus vannamei в течение часа (Huang et al., 
2018). Наибольшая скорость экспрессии стрессо-
вых белков обнаружена через 3–6 ч у илового кра-
ба Scylla paramamosain под воздействием низкой 
солености (Huang et al., 2019). Высокая диффе-
ренциальная экспрессия генов при осмотическом 
стрессе наблюдается у креветок Palaemon longi-
rostris и P.  macrodactylus (Marie et al., 2017), но, 
к сожалению, авторы не указали время экспози-
ции. Тем не менее, определенная толерантность 
к снижению солености, поддерживаемая быстрым 
транскриптомным ответом, по-видимому, харак-
терна для многих ракообразных.

В Белом море и, в частности, в районе иссле-
дования относительно недавно были найдены два 
родственных вида Pseudocalanus, которые нераз-
личимы на неполовозрелых стадиях (Markhaseva et 
al., 2012). Это, по сути, открывает два возможных 
способа трактовки результатов по устойчивости 
к солености, полученных для Pseudocalanus  spp. 
в нашей работе. Первое объяснение состоит в том, 
что P. minutus не выдерживает распреснения, поэ-
тому все погибшие особи в пуле Pseudocalanus spp. 
принадлежат к этому виду, и, таким образом, пока-
затели смертности различаются для двух видов. 
Это объяснение довольно привлекательно, однако 
пока данные о соотношении видов в районе иссле-
дования отсутствуют. Другая версия состоит в том, 
что у обоих видов исторически сложилась опреде-
ленная толерантность к низкой солености, посколь-
ку оба вида ведут эпипелагический образ жизни и 
обитают на большой площади прибрежных вод в 
Белом море, которое в целом является прибреж-
ным морем (Berger et al., 2001). Последнее предпо-
ложение подтверждается различными диапазона-
ми допустимых значений солености для устьевых, 
прибрежных и морских видов фитопланктона 
(Brand, 1984). В приведенном исследовании диа-
пазоны толерантности устьевых и океанических ви-
дов соответствовали условиям их обитания, однако 
большинство прибрежных видов могли переносить 
соленость гораздо более низкого уровня, чем на-
блюдаемая в их местообитаниях (Brand, 1984). Мы 
предполагаем, что эпипелагические копеподы так-
же могут иметь определенную степень «скрытой» 
устойчивости к колебаниям солености, так что при 
необходимости реакция на изменение условий сре-
ды может развиваться довольно быстро. Быстрый 
отбор при хроническом осмотическом стрессе был 
обнаружен у литоральных копепод Tigriopus cali-
fornicus уже после пяти поколений, подвергшихся 
воздействию высокой / низкой солености (Kelly et 
al., 2016). У рыб показатели генетической диверси-
фикации были выше в пресной воде, чем в морской 

(Bloom et al., 2013). Кроме того, сообщается о зна-
чительном взаимодействии генотипа с окружаю-
щей средой в онтогенезе веслоногих ракообраз-
ных Eurytemora affinis, населяющих солоноватые 
и гиперсоленые воды (Lee and Petersen, 2002). 
Данные примеры вместе с результатами нашего 
исследования могут послужить отправной точкой 
для последующего изучения генетической природы 
устойчивости к осмотическому стрессу у веслоно-
гих ракообразных различных экологических групп, 
населяющих одну биотическую область (realm).

Недостаточность данных об устойчивости к 
осмотическому стрессу на разных стадиях по-
стэмбрионального развития одного и того же 
вида веслоногих ракообразных, что характерино 
для M. longa в нашем исследовании, также требует 
пристального внимания. До настоящего времени 
исследования на веслоногих ракообразных были 
сосредоточены либо на их эмбриональных стадиях 
(Charmantier and Charmantier-Daures, 2001), либо 
на половозрелых стадиях (Calliari et al., 2019; Dutz 
and Christensen, 2018). Исключение составляет 
Eurytemora affinis из Балтийского моря (Karlsson et 
al., 2018). Данные о различных реакциях на осмо-
тический стресс в онтогенезе имеются для изопод 
(Charmantier и Charmantier-Daures, 1994), креветок 
(Torres et al., 2011; Vázquez et al., 2016) и крабов 
(Charmantier et al., 1998; de Jesus de Brito Simith et 
al., 2012). Очевидно, для оценки возможной дина-
мики адаптаций на протяжении жизни веслоногого 
рачка требуется комплексный подход, применяе-
мый до сих пор для других ракообразных.

Выводы
В целом наше исследование рассматривает 

одно из проявлений стратегии жизненного цикла 
вида, а именно – использование доступных ресур-
сов с наибольшей эффективностью, особенно ког-
да максимум пищи ограничен во времени и необхо-
дим для успеха популяции. Эпипелагические виды 
морских веслоногих рачков, зависящих от сезон-
ного пика пищи (C. glacialis и Pseudocalanus spp.) 
(Conover et al., 1986; Durbin and Casas, 2014), похо-
же, вполне успешно переносят кратковременное, а 
иногда и долгосрочное значительное снижение со-
лености. Виды, относящиеся к мезопелагическим 
(T. borealis и M.  longa), жизненные циклы которых 
не привязаны к весеннему / летнему цветению 
фитопланктона с последующим пиком численно-
сти микропланктона (Кособокова и Перцова, 2012; 
Padmavati et al., 2004), демонстрируют наимень-
шую толерантность к снижению солености.
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Response of planktonic copepods of the White 
Sea to the water salinity changes in acute and 
chronic experiments
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In the White Sea, planktonic copepods Calanus glacialis, Pseudocalanus spp., Triconia borealis, and Metridia 
longa are usually not considered as tolerant to the water salinity decrease, and Oithona similis is generally at-
tributed to the euryhaline species. However, the life cycle of the first two genera includes active feeding during 
the spring ice melting, when a large part of their food sources are concentrated in the upper water layer charac-
terized by salinity less than 18‰. M. longa and T. borealis are considered to be deep-dwelling species; the first 
one reproduces in autumn and thus relies on the spring phytoplankton bloom the least, the second spawns 
in spring in deep water layers; however, they are both found in the productive (photic) layer during this season. 
In order to study if these copepods can use food-rich freshened water layers to get enough energy for growth 
and reproduction, a series of experiments were performed in July  2019 and March  2020, including chronic 
and acute ones. The copepod mortality was analyzed at 25‰ or 26‰ (control), 18‰ and 15‰ (experiment). 
Surprisingly, C. glacialis and Pseudocalanus spp. stood the salinity decrease with minor mortality rates ranging 
from 0 up to 1.1 ± 0.2% in short-term 24-h experiments. The mortality rate in these species was the highest af-
ter five days of gradual water freshening down to 15‰ (12.1 ± 1.8%), while the mortality rate was half as much 
in control vials at 25/26‰ and at 18‰ (6.4 ± 0.5% and 6.9 ± 0.6%, respectively). T. borealis was the most steno-
haline species, exhibiting the 100% mortality rate already at 18‰ after 2 hours of exposure. M. longa did not 
tolerate the salinity stress at 15‰, reaching 100% mortality in 24 h. O. similis tolerated the salinity decrease well 
and thus exhibited euryhaline features as reported for this species in different areas of its range.

Keywords: salinity tolerance, epipelagic copepods, mesopelagic copepods, Calanus, Pseudocalanus, Metridia, 
Triconia, Oithona
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