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Скорость дыхания (R) в зависимости от веса животных (W) описывается уравнением R = a Wb, где b 
обычно принимается равным ¾. Однако ряд авторов указывает, что величина степенного коэффи-
циента может варьировать при изменении температуры и в течение онтогенеза. Копеподы арктиче-
ских морей большую часть жизни проводят при температуре ≤ 0°С, однако соответствующих изме-
рений скорости их дыхания крайне мало, что не позволяет оценить величину b при отрицательной 
температуре. Такие измерения проводились в рейсах НИС “Академик Мстислав Келдыш” в сибир-
ских морях в 2018–2020 гг. Копепод адаптировали к экспериментальной температуре и помещали 
в герметичные склянки на 24 ч. Концентрацию кислорода измеряли оптоволоконным кислород-
ным зондом. Приводятся результаты 120 измерений скорости дыхания и 111 измерений углерода 
тела у пяти видов копепод при температуре –1.5°С. Полученная зависимость углерода (W) от длины 
просомы (L) описывается уравнением W = 6.982 L3.221, а зависимость дыхания от веса тела — уравне-
нием R = 0.077 W0.753. Не обнаружено влияния отрицательной температуры на степенной коэффи-
циент b. Зависимость скорости дыхания от веса тела не изменялась в процессе онтогенеза Calanus 
glacialis.
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ВВЕДЕНИЕ

Дыхание — одна из важнейших физиологи-
ческих функций организма, необходимая для 
обеспечения всех процессов жизнедеятельности. 
Скорость дыхания (R) связана с весом животных 
(W) уравнением: R = a Wb, где а — эмпирический 
коэффициент, численно равный R при W = 1; b — 
степенной коэффициент, определяющий наклон 
данной зависимости. Величина степенного коэф-
фициента (b) вызывает многочисленные дебаты 
исследователей. В начале прошлого века Рудне-
ром был предложен коэффициент ⅔ на основании 
того, что отношение объема к поверхности тела 
имеет такую же степень, и в течение долгого вре-
мени экспериментальные данные подтверждали 
эту закономерность (см. обзор [13]).

В 1960 г. на основании сравнения скорости 
метаболизма у разных видов в широком размер-
ном диапазоне А. Хеммингсен установил [28], 
что степенной коэффициент равен примерно ¾ 

как у экзотермических, так и у эндотермических 
животных. Теоретическое обоснование алломет-
рической зависимости со степенным коэффици-
ентом ¾ было дано авторами Метаболической те-
ории экологии (the Metabolic Theory of Ecology), 
принявших “степенной закон ¾” как универсаль-
ный для широкого ранга организмов от бактерий 
до слонов и как предиктор большинства биоло-
гических процессов от молекулярного уровня 
до экосистемного [14, 24, 42]. Универсальность 
степенного закона ¾ была неоднозначно принята 
другими авторами, многие из которых подвергли 
ее суровой критике [напр., 7, 16, 20, 26, 36]. Хотя 
большинство экспериментальных результатов, 
по крайней мере, для многоклеточных организ-
мов, согласуется с аллометрической зависимо-
стью ¾ [19, 38], есть и многочисленные исклю-
чения, где степенной коэффициент, b, варьирует 
от ⅔ до 1 и выше (см. обзоры [25, 26]).

Для зависимости скорости дыхания от веса тела 
у водных ракообразных, в большинстве случаев 
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наблюдается согласованность в отношении вели-
чины степенного коэффициента, который равен 
или близок к ¾ как у морских, так и у пресново-
дных животных [2, 4, 8, 31].

Однако есть указания на то, что величина сте-
пенного коэффициента зависимости R(W) у ко-
пепод может варьировать при изменении тем-
пературы [17, 33], а также в течение онтогенеза, 
снижаясь по мере взросления животного [22].

В арктических морях большую часть жизни ко-
пеподы проводят при отрицательной или близкой 
к нулю температуре [18]. Однако измерения ско-
рости дыхания арктических копепод при темпе-
ратуре ≤ 0°С крайне немногочисленны [11, 12, 27, 
29, 32, 39], а общая межвидовая зависимость R(W) 
при отрицательной температуре не выявлена.

В Карском море и море Лаптевых доминируют 
три вида копепод рода Calanus (C. glacialis, C. hyper-
boreus и C. finmarchicus) a также Metridia longa и Oi-
thona similis [1, 21, 30, 34, 35, 37]. Их доля в суммар-
ной биомассе зоопланктона составляет до 80–85%.

Целью данной работы было выявление об-
щей зависимости скорости дыхания от веса тела  
(R = a Wb) массовых видов копепод морей Сибирской 
Арктики при отрицательной температуре (–1.5°С).

Были поставлены следующие задачи:
1) измерение скорости дыхания массовых видов 

копепод;
2) сравнение параметров зависимости R(W) у ко-

пепод при отрицательной температуре и полу-

ченных другими авторами при положительных 
значениях температуры;

3) сопоставление зависимости R(W) на межвидо-
вом уровне и на внутривидовом уровне.

МАТЕРИАЛЫ И МЕТОДЫ

Работы проводились в трех рейсах НИС “Ака-
демик Мстислав Келдыш” в сибирских арктиче-
ских морях в 2018–2020 гг. Районы отбора проб 
для экспериментов по дыханию находились в се-
верной части моря Лаптевых в сентябре 2018 г., 
в западной части Карского моря у кромки льда 
в июле 2019 г. и в открытых водах западной части 
Карского моря в сентябре 2020 г. (табл. 1).

Зоопланктон для экспериментов собирали се-
тью Джеди (площадь входного отверстия 0.1 м2, 
размер ячеи 180 мкм) из слоя 50–20(10) м, то есть 
ниже термоклина, определенного предваритель-
ным CTD-зондированием. По нашим наблюде-
ниям концентрация зоопланктона в этом слое 
была максимальной. Сеть была оборудована ста-
каном с нефильтрующими стенками, чтобы све-
сти к минимуму повреждение животных.

Сразу после взятия пробу переливали в 2-х 
литровый стакан с фильтрованной холодной во-
дой, установленный на льду, и неповрежденные 
экземпляры копепод сортировали по видам/ста-
диям под стереомикроскопом с холодным осве-
щением. Для отлова и пересадки животных ис-
пользовали широкие стеклянные пипетки.

Таблица 1. Дата, время и координаты станций

Дата Номер станции Местное время GMT Широта, N Долгота, E Глубина, м
Море Лаптевых, 2018 г.

23.08.2018 5944 21:15 14:15 77°59.8′ 105º19.6′ 207
27.08.2018 5952 15:45 07:45 77°10.9′ 125°48.9′ 789
29.08.2018 5957 18:55 10:55 78°30.0′ 125°48.0′ 2787
03.09.2018 5968 18:40 10:40 78°05.0′ 112°34.0′ 348

Карское море, 2019 г.
08.07.2019 6223 7:30 3:30 74°52.52′ 62°50.26′ 375
09.07.2019 6226 10:00 05:00 75°44.71′ 68°18.29′ 312
12.07.2019 6229/2 02:30 21:30 75°44.53′ 72°01.96′ 167
18.07.2019 6226/2 14:30 09:30 75°44.53′ 68°17.82′ 306
21.07.2019 6222/2 8:45 4:45 73°06.21′ 61°18.22′ 90
31.07.2019 6223/2 23:30 19:30 74°52.52′ 62°49.84′ 370

Карское море, 2020 г.
01.09.2020 6877 04:56 00:56 73°06.13′ 61°18.89′ 98
04.09.2020 6886 09:27 04:27 76°45.98′ 70°52.53′ 401
11.09.2020 6913 09:24 05:24 74°46.87′ 62°21.60′ 377
12.09.2020 6877/2 01:59 21:59 73°06.06′ 61°20.30′ 97
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Близко родственные виды копепод Calanus 
glacialis и Calanus finmarchicus были разделены 
на основании длины просомы в соответствии с 
[40].

Разобранных по видам и возрастным стадиям 
копепод помещали в стаканы с фильтрованной 
морской водой и помещали в терморегулируемые 
инкубаторы (ТВЛ-К50, Россия) для акклимати-
зации к экспериментальной температуре –1.5°С. 
Воду для опытов брали батометрами Нискина 
с глубины 30–50 м, фильтровали через стеклово-
локнистые фильтры GF/F и помещали в термо-
стат при той же температуре. После 1–2-дневной 
акклиматизации копепод еще раз проверяли под 
стереомикроскопом, промывали в охлажденной 
до –1.5°С фильтрованной воде, пересаживали 
в экспериментальные склянки объемом 24.5 мл 
и инкубировали в течение 20–28 ч при темпера-
туре –1.5°С. Все процедуры с животными прово-
дились на льду.

Для каждого вида/стадии делали от трех до ше-
сти повторностей и три контроля (склянки без жи-
вотных). Количество животных в каждой склян-
ке зависело от их размера/массы: от двух самок 
Calanus hyperboreus до 200 особей Oithona similis. 
В ходе экспериментов концентрация кислорода 
уменьшалась менее чем на 30% от исходной.

Перед экспериментами сенсорные спо-
ты PSt3 были прикреплены силикатным клеем 
к внутренней стенке склянок и концентрацию 
кислорода измеряли оптоволоконным кисло-
родным зондом (Fibox 4 PreSens Precision sens-
ing GmbH Регенсбург). Концентрацию кисло-
рода измеряли в мг O2 л–1 и затем переводили  
в мл O2 л–1 с использованием коэффициента пе-

ресчета 1 мг O2 = 0.7 мл О2. Калибровка датчиков 
проведена при 0% и 100% насыщении кислоро-
дом дистиллированной воды, как описано в [41].

В течение эксперимента концентрацию кис-
лорода в опытных и контрольных склянках 
регистрировали от четырех до шести раз. Как 
показали пилотные эксперименты, непропор-
ционально сильное снижение концентрации 
кислорода в склянках с животными происходит 
в первые 1–2 часа, что, возможно, объясняется 
их стрессом после пересадки. Поэтому первые 
измерения концентрации кислорода начина-
ли через два часа после начала эксперимента, 
чтобы дать возможность животным адаптиро-
ваться к новым условиям. В оценку потребле-
ния кислорода был включен отрезок времени, 
когда снижение концентрации было линейным 
(рис. 1). В большинстве контрольных опытов 
без животных концентрация кислорода в те-
чение эксперимента варьировала в пределах 
1–1.5%.

Отрезок времени, для которого производился 
расчет скорости потребления кислорода копепо-
дами, указан линией внизу графика.

После окончания эксперимента состояние 
животных проверяли под стереомикроскопом 
и помещали в лоток из алюминиевой фольги 
(0.5 см3) для измерения массы углерода. Измере-
ния проводились с помощью анализатора обще-
го органического углерода Shimadzu TOC-VCPH. 
В некоторых случаях для измерения содержа-
ния органического углерода копепод собирали 
из того же слоя, что и для опытов по дыханию (см. 
ниже табл. 2).

Скорость дыхания (R, мкл O2 экз–1 сут–1) рас-
считывали по формуле:

( )1 2 24
;

B B V
R

t N

− × ×
=

×
 

где B1 и B2 — начальная и конечная концентрации 
кислорода (мл O2 л–1), V — объем эксперимен-
тального флакона (мл), t — продолжительность 
эксперимента (ч), N — число животных.

Зависимость между скоростью дыхания и мас-
сой тела в единицах органического углерода (W, 
мкг С экз–1) описывали экспоненциальным урав-
нением:

 0 ,bR R W= ×

где R0 — эмпирический коэффициент, выражен-
ный в тех же единицах, что R; b —показатель сте-
пени, соотносящий скорость дыхания с массой 
тела (W).

Рис. 1. Пример изменения концентрации кислорода 
со временем в опытах с Calanus hyperboreus CV и CIV 
и в трех контрольных склянках (среднее ± SD).

АРАШКЕВИЧ и др.
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РЕЗУЛЬТАТЫ

Характеристика района исследования. Деталь-
ное описание гидрофизических особенностей 
районов работ приведено в [5, 6].

В августе-сентябре 2018 г. в море Лаптевых 
температура и соленость верхнего перемешан-
ного слоя (ВПС, толщина слоя 15–21 м) состав-
ляла 1.3–3.7°С и 29–31.8 psu. Ниже слоя скачка 
и до глубины 100 м температура была –1.8…–1.5°С, 
а соленость 33.8–34.3. Концентрация хлорофилла 
в 50-м слое варьировала в пределах 0.15–0.7 мг 
Chl м–3.

В июле 2019 г. работы проводились у ледовой 
кромки вдоль архипелага Новая земля (Карское 
море). Температура и соленость ВПС изменялась 
от 0.3 до 5°С и от 31 до 32.5 psu соответственно. 
Толщина ВПС менялась от 5 до 15 м, увеличи-
ваясь по мере прогрева воды. Ниже температура 
варьировала в диапазоне 0… –1.7°С, при солено-
сти 33.8–34.3 psu. Распределение хлорофилла ха-
рактеризовалось образованием глубинных (от 20 
до 50 м) максимумов с концентрацией в них 
2–5 мг/м3.

В сентябре 2020 г. в западной части Карского 
моря температура ВПС менялась от 8.2 до 5.5°С, 
а соленость от 32.6 до 34.3 psu. На глубине око-
ло 20 м располагался выраженный термоклин, 
ниже которого температура варьировала от –0.5 
до –1.5°С. Концентрация хлорофилла в верхнем 
50-м слое не превышала 0.2–0.4 мг/м3.

Содержание органического углерода в теле ко-
пепод. Содержание углерода у одного и того же 
вида/стадии менялось в зависимости от района 
и сезона исследований (табл. 2). Так, например, 
содержание углерода в теле Calanus glacialis CV 

возрастало от 144–202 мкг С/экз осенью 2018 г. 
(море Лаптевых) до 304–686 мкг С/экз в июле 
2019 г. (Карское море). У Calanus hyperboreus CV 
осенью 2018 и летом 2019 (Карское море) содер-
жание углерода было примерно равным (824 и 
894 мкг С/экз) и возрастало до 2322 мкг С/экз 
в сентябре 2020 г. (Карское море).

Зависимость содержания углерода (C, мкг/экз) 
от длины просомы (L, мм) была описана уравне-
нием:

 bC a L= ×
, 

где a — эмпирический коэффициент; b — показа-
тель степени, соотносящий количество углерода 
в теле рачков с их длиной. В таблице 3 приведе-
ны параметры уравнений C (L) для разных групп 
копепод. Группа C. glacialis (Calanus glacialis) 
представлена возрастными стадиями от науплиу-
сов до самок. В группу "Другие виды" включены 
старшие возрастные стадии (CIV — CVI) копепод 
Calanus hyperboreus, C. finmarchicus, Metridia longa 
и Oithona similis.

Тест Чоу (Chow) [15], проведенный между за-
висимостями C(L) для C. glacialis и другими ви-
дами, показал, что статистическое различие меж-
ду этими двумя зависимостями (внутривидовой 
и межвидовой) отсутствует: F = 2.744 <Fcrit. = 3.081. 
Таким образом, целесообразнее использовать 
единую модель регрессии для всех видов (рис. 2).

Скорость дыхания копепод в зависимости 
от веса тела. Из 120 измерений скорости дыхания 
у арктических копепод при температуре –1.5°С  
73 измерения были проведены для Calanus glacial-
is (все копеподитные стадии и старшие науплии),  
20 измерений для C. hyperboreus (CIV-CVI),  

Рис. 2. Содержание углерода (C) в теле копепод в зависимости от длины просомы (L). Параметры и статистика регрес-
сии даны в табл. 3.
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12 – для C. finmarchicus (CV-CVI), 12 – для Metridia 
longa (CV-CVI) и 3 – для Oithona similis (CV-CVI). 
Вес, выраженный в единицах органического 
углерода (W), изменялся более чем на три поряд-
ка величин, от 1.15 мкг С/экз у Oithona similis до 
1875 мкг С/экз у самок Calanus hyperboreus (рис. 3). 

Межвидовая аллометрическая зависимость ско-
рости дыхания от веса описывается уравнением  
R = 0.077 W 0.753.

Зависимость скорости дыхания от веса на вну-
тривидовом (онтогенетическом) уровне, исследо-

Таблица 2. Содержание органического углерода (С, мкг/экз) в теле копепод в разные сезоны исследований. Ука-
заны средние значения ± стандартное отклонение, n — число измерений

Станция Дата Вид/стадия C, мкг/экз n
Море Лаптевых. Август-сентябрь 2018 г.

5944 23.08.18 Metridia longa, fem 144.83 ± 14.58 3
5944 23.08.18 M. longa, CV 38.58 ± 12.89 3
5952 27.08.18 Calanus glacialis, fem 499.93 ± 8.95 3
5952 27.08.18 C. glacialis, CV 202.33 ± 13.43 3
5952 27.08.18 C. hyperboreus, fem 1875.0 1
5952 27.08.18 C. hyperboreus, CV 824.2 ± 65.8 3
5957 29.08.18 C. hyperboreus, fem 1514.67 ± 189.48 3
5957 29.08.18 C. glacialis, CV 178.13 ± 9.15 3
5968 03.09.18 C. glacialis, CV 144.13 ± 23.42 3

Карское море. Июль 2019 г.
6223 08.07.19 C. hyperboreus, CV 895.2 ± 246.7 3
6223 08.07.19 C. hyperboreus, CIV 263.73 ± 72.15 7
6226 09.07.19 C. finmarchicus, fem 105.08 ± 34.53 4
6226 09.07.19 C. finmarchicus, CV 119.13 ± 10.12 4

2229/2 12.07.19 C. glacialis, CV 303.77 ± 63.36 3
2229/2 12.07.19 C. glacialis, CIV 132.28 ± 5.44 4
2229/2 12.07.19 C. glacialis, CIII 19.62 ± 5.44 4
2229/2 12.07.19 C. glacialis, CII 6.09 ± 1.39 4
2229/2 12.07.19 Oithona similis, CV-fem 1.15 ± 0.06 4
6226/2 18.07.19 C. glacialis, CV 632.08 ± 105.38 6
6226/2 18.07.19 C. glacialis, CII 10.51 ± 0.22 4
6226/2 18.07.19 C. glacialis, CI 3.55 ± 1.214 7
6226/2 18.07.19 C. glacialis, nauplii 2.05 ± 0.46 6
6222/2 21.07.19 C. glacialis, CIV 167.56 ± 37.69 3
6222/2 21.07.19 C. glacialis, CIII 59.80 ± 8.23 3
6223/2 31.07.19 C. glacialis, CIV 270.8 ± 35.65 3

Карское море. Сентябрь 2020 г.
6877 01.09.20 C. glacialis, CV 324.65 ± 83.26 3
6877 01.09.20 C. glacialis, CV 477.17 ± 116.26 4
6877 01.09.20 C. glacialis, CV 318.41 ± 54.48 4
6877 01.09.20 C. glacialis, CV 268.51 ± 56.12 4
6886 04.09.20 M. longa, fem 153.34 ± 25.58 3
6886 04.09.20 M. longa, CV 79.77 ± 9.936 3
6913 11.09.20 C. hyperboreus, fem 3246.7 ± 1061.4 4
6913 11.09.20 C. hyperboreus, CV 2322.0 ± 477.5 3

6877/2 12.09.20 C. glacialis, CV 290.25 ± 32.12 4
6877/2 12.09.20 C. glacialis, CIV 105.25 ± 21.04 4

АРАШКЕВИЧ и др.
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ванная у разных возрастных стадий от науплиев 
до взрослых самок Calanus glacialis, описывается 
уравнением регрессии R = 0.090 W 0.726 (рис. 4). 
Вес копепод изменялся от 2.48 мкг С/экз до 
768 мкг С/экз.

Детальная регрессионная статистика приведе-
на в табл. 4. Перекрытие 95% доверительных ин-
тервалов для коэффициентов a и b для межвидо-
вой и внутривидовой регрессий предполагает, что 
эти две зависимости различаются незначительно. 
Другими словами, для всех данных можно ис-
пользовать единую модель регрессии (Тест Chow, 
F = 2.806 < Fcrit. = 3.076).

ОБСУЖДЕНИЕ РЕЗУЛЬТАТОВ

Содержание углерода в теле копепод. Полу-
ченные данные по содержанию органическо-
го углерода в теле арктических копепод из мо-
рей Карского и Лаптевых вполне укладываются 
в диапазон значений, известных для этих видов 
в других районах Арктики [10, 23, 32, 39]. Наи-
более детально зависимость количества углерода 
от размера копепод C(L) в разные сезоны была 
исследована в западной части Арктического оке-
ана между 75° и 80° с.ш. [10] и в заливе Амундсена 
между 70° и 72° с.ш. [23]. В табл. 5 приведены па-
раметры степенных уравнений C(L), рассчитан-

Таблица 3. Параметры зависимости содержания углерода (C) от длины просомы (L) копепод. (R2 – коэффициент 
детерминации, n — число измерений, SE — стандартная ошибка, CL — 95% доверительный интервал. Уровень 
значимости для всех параметров p < 0.001.)

Вид n R2 Коэффициент a Коэффициент b
a CL b ± SE CL

C. glacialis 67 0.974 6.424 5.737–7.194 3.331 ± 0.067 3.197–3.465
Другие виды 44 0.979 8.653 7.307–10.247 3.019 ± 0.068 2.881–3.157
Все виды 111 0.978 6.982 6.361–7.663 3.221 ± 0.047 3.129–3.314

Рис. 3. Скорость дыхания массовых арктических копепод (R) в зависимости от веса тела (W) при температуре –1.5°С.

Таблица 4. Регрессионная статистика скорости дыхания от веса тела для всех копепод (межвидовая зависимость) 
и разных возрастных стадий Calanus glacialis (внутривидовая зависимость). (n — число измерений; R2 – коэффи-
циент детерминации; CL –доверительный интервал; SE — стандартная ошибка. Уровень значимости для всех 
параметров p < 0.001.)

Регрессия n R2 Коэффициент a Коэффициент b
a 95% CL b ± SE 95% CL

Межвидовая 120 0.963 0.077 0.067–0.088 0.753 ± 0.014 0.727–0.780
Внутривидовая 73 0.960 0.090 0.076–0.107 0.726 ± 0.018 0.691–0.761
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ных этими авторами для отдельных видов и полу-
ченных нами для пяти видов: C. hyperboreus (CH), 
C. glacialis (CG), C. finmarchicus (CF), M. longa (ML)  
и O. similis (OS).

Различие между значениями углеродного веса, 
рассчитанного для разных стадий C. hyperboreus 
(CII–CVI) по уравнению, полученному нами 
(табл. 5) и [23], составило 10–25%, а рассчитан-
ного по уравнению [10] для копеподитных стадий 
CIII–CVI было в два раза ниже наших. Сравнение 
было проведено только для тех стадий, веса кото-
рых были включены в уравнения [10, 23]. Значе-
ния веса для C. glacialis (CIII–CVI), рассчитанные 
по [23], отличались от наших на ±10%, а рассчи-
танные по [10] для CIV–CVI — на 1–25%. Зна-
чения веса старших стадий M. longa (CIV–CVI), 
рассчитанные по [23] и нашему уравнению, прак-
тически не отличались: разница составляла 3–4%. 
Содержание углерода (1.15 ± 0.06 мкг С/экз,  
табл. 2) в теле O. similis (CV–CVI) вполне со-

ответствует значениям для самок этого вида 
(1.30 ± 0.13), приведенному в [10].

В целом, сравнение углеродных весов аркти-
ческих видов из различных районов Арктики, 
рассчитанные с использованием приведенных 
в табл. 5 уравнений, не выявили существенных 
различий. За исключением старших стадий C. hy-
perboreus по данным [10], различия между весами 
не превышали 25%, что укладывается в 95% дове-
рительный интервал для измерений такого типа. 
Низкие веса C. hyperboreus сами авторы объясня-
ют большим количеством недавно перелинявших 
особей, не успевших накопить органическое ве-
щество.

Отмеченное нами значительное увеличение 
содержания углерода в теле C. glacialis CV и C. hy-
perboreus CV в середине лета — начале осени хо-
рошо согласуется с наблюдениями [24], согласно 
которым сезонный максимум углеродного веса 
у старших стадий этих видов приходится на июль. 

Рис. 4. Скорость дыхания Calanus glacialis (R) в зависимости от веса тела (W) при температуре –1.5°С.

Таблица 5. Параметры степенного уравнения C = a Lb (C — углеродный вес, мкг С/экз; L — длина просомы ко-
пепод, мм) для копепод в различных районах Арктики. Римскими цифрами обозначены сезоны: I — весна; II — 
лето; III — осень; IV — зима. НД — наши данные

Виды a b R2 Район Сезон Источник
C. hyperboreus 7.258 3.074 0.734 Залив Амундсена II, IV [23]
C. glacialis 5.167 3.510 0.851 Залив Амундсена I–II [23]
M. longa 7.168 3.236 0.743 Залив Амундсена I–III [23]
C. hyperboreus 1.986 3.717 0.948 Западная Арктика I–IV [10]
C. glacialis 4.664 3.671 0.927 Западная Арктика I–IV [10]
CH, CG, CF, ML, OS 6.982 3.222 0.978 Сибирская Арктика II–III НД

АРАШКЕВИЧ и др.
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И, напротив, у Metridia longa не наблюдалось значи-
тельных сезонных изменений углеродного веса [23].

Арктические виды хорошо адаптированы 
к жизни в суровых условиях продолжительной 
зимы с отсутствием растительной пищи и корот-
кого вегетационного периода. Виды рода Calanus 
включают в жизненный цикл стадию покоя (диа-
паузу). За короткий период цветения фитоплан-
ктона они должны накопить достаточное количе-
ство резервных веществ (главным образом в виде 
липидов), чтобы, опустившись на глубину, пере-
жить зимний период отсутствия корма. Поэтому 
к концу вегетационного сезона содержание угле-
рода в их теле максимально. Другая жизненная 
стратегия характерна для Metridia longa и Oithona 
similis. Эти виды активны в течение всего года, 
и в отсутствие растительной пищи находят аль-
тернативные источники питания.

Скорость дыхания копепод в зависимости от веса 
тела при отрицательной температуре. Хотя аркти-
ческие копеподы большую часть жизни прово-
дят при температуре ниже нуля [18, 23], данные 
по скорости их дыхания при отрицательной тем-
пературе весьма малочисленны, и в основном ка-
саются старших копеподитных стадий. В табл. 6 
приведены литературные и собственные данные 
по дыханию арктических копепод при температу-
ре ≤ 0°C.

Как видно из таблицы 6, значения скорости 
дыхания копепод одного и того же вида и стадии 
в подавляющем числе случаев отличаются незна-
чительно, несмотря на то что они получены с ис-
пользованием различных методов и в различные 
сезоны.

Полученная нами аллометрическая зависи-
мость скорости дыхания от содержания углерода 
в теле копепод для диапазона веса, составляющего 
три порядка, описана уравнением R = 0.077 W 0.753,  
то есть значение степени b соответствует так назы-
ваемому “закону степени ¾” (“3/4-power law”) [14, 
24, 42]. Дебаты по поводу универсальности этого 
закона продолжаются в течение долгого време-
ни, и вопрос о том, чему равно значение b (2/3, ¾ 
или больше) остается до сих пор открытым [16, 20, 
25, 26]. Величина степенного показателя b имеет 
принципиальное значение при расчетах энергети-
ческого баланса животных. Например, расчетная 
скорость метаболизма копепод весом 1000 мкг С/экз  
при b = 0.7 будет в два раза ниже, чем при b = 0.8.

Ряд исследователей указывали, что темпера-
тура может значительно изменять значение этого 
коэффициента, причем у разных пойкилотерм-
ных организмов увеличение температуры может 
приводить как к уменьшению, так и к увеличе-
нию b [25, fig. 3]. Для морских ракообразных тен-
денция к уменьшению степенного показателя 
с увеличением температуры приведена в работе 

[33]. В пределах температурного диапазона от 
0 до 30°C значения b уменьшались от 0.79 до 0.63 
[33]. Напротив, в работе [17] показано, что зна-
чение степенного показателя у морских копепод 
возрастает по мере роста температуры [17]. Это 
заключение было подтверждено экспериментами 
с Artemia salina при температуре 5 и 13°C. В первом 
случае регрессионный коэффициент был равен 
0.67, а во втором равнялся 0.93 [17].

Большинство зависимостей скорости дыхания 
от веса тела для водных Crustacea было получено 
в диапазоне температуры от 10 до 30°C [2, 4, 8, 31], 
при этом степенной коэффициент b близок к зна-
чению ¾. Поскольку степенной коэффициент 
зависимости R(W) для арктических копепод при 
температуре –1.5°C также равен ¾, можно с уве-
ренностью утверждать, что изменение температу-
ры не влияет на величину степенного коэффици-
ента этой группы животных.

Еще одним фактором, влияющим на величи-
ну степенного показателя зависимости R(W), ряд 
исследователей считают изменение типа метабо-
лизма при онтогенезе [25]. В работе [22] приведе-
ны данные о значительном снижении степенного 
коэффициента у копеподитных стадий трех прес-
новодных копепод по сравнению с науплиальны-
ми стадиями. Например, коэффициент b зави-
симости дыхания от веса науплиусов Mesocyclops 
brasilianus равен 1.08, а для копеподитов того же 
вида 0.56 [22]. Эти результаты противоречат дан-
ным [9], полученным для науплиусов морских 
копепод Oithona davisae при температуре 20°C. 
Согласно этим данным, зависимость скорости 
дыхания от веса науплиусов соответствует “сте-
пенному закону ¾” [9, fig. 3a].

В нашей работе существование онтогенети-
ческой (внутривидовой) изменчивости степен-
ного коэффициента было проверено на примере 
Calanus glacialis. Полученная зависимость R(W) 
для диапазона веса более двух порядков и вклю-
чающая стадии развития от старших науплиусов 
до самок, имеет линейный характер, что предпо-
лагает отсутствие влияния онтогенетических из-
менений на регрессионный показатель.

Следует подчеркнуть, что для достоверного 
определения степенного показателя зависимости 
между весом и скоростью метаболизма необхо-
димо выполнение ряда условий, главные из ко-
торых: широкий диапазон значений веса (бо-
лее двух порядков величин), достаточное число 
экспериментальных данных (более 30) и точное 
определение веса экспериментальных животных 
[20, 25, 33]. В наших экспериментах все три усло-
вия были выполнены. Можно предположить, что 
в ряде случаев отклонение степенного коэффици-
ента зависимости R(W) от значения 0.75 вызвано 
несоблюдением этих условий.

ЗАВИСИМОСТЬ СКОРОСТИ ДЫХАНИЯ АРКТИЧЕСКИХ КОПЕПОД
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ВЫВОДЫ

Зависимость содержания углерода (мкг C/экз) 
от длины просомы (L) у пяти видов арктических 
копепод в диапазоне размеров от 0.55 мм (Oithona 
similis) до 6.9 мм (самки Calanus hyperboreus) опи-
сана уравнением C = 6.98 L3.221, что хорошо согла-
суется с данными, полученными для отдельных 
видов из других районов Арктики.

Полученная нами аллометрическая зави-
симость скорости дыхания (R) от содержания 
углерода в теле копепод (W) в диапазоне веса, 
составляющего три порядка величин, описывает-
ся уравнением R = 0.077 W0.753, то есть, значение 
степени b соответствует “степенному закону ¾” 
(“3/4-power law”).

Сравнение наших результатов, полученных 
при температуре −1.5°C, с литературными дан-
ными, полученными при температуре выше 10°C, 
показало отсутствие влияния температуры на ре-
грессионный коэффициент зависимости скоро-
сти дыхания от веса тела планктонных ракообраз-
ных.

Линейный характер регрессии R(W), полу-
ченной нами для разных возрастных стадий 
от науплиусов до самок Calanus glacialis, свиде-
тельствует об отсутствии изменения параметров 
зависимости R(W) в течение онтогенеза.
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RELATIONSHIP BETWEEN RESPIRATION RATE AND BODY WEIGHT  
IN ARCTIC COPEPODS AT SUBZERO TEMPERATURE.

E. G. Arashkevicha, *, A. V. Dritsa, A. F. Pasternaka, S. E. Frenkelb, V. A. Karmanova

a Shirshov Institute of Oceanology, Russian Academy of Sciences, Moscow, Russia
b Russian Federal Research Institute of Fisheries and Oceanography, Moscow, Russia

*e-mail: aelena@ocean.ru

Dependence of the respiration rate (R) on the animal’s weight (W) is described by the equation R = a Wb, 
where the exponential coefficient b is usually taken equal to ¾. However, several authors indicate that the 
value of the coefficient b may vary with temperature changes as well as during ontogeny. In the Arctic seas, 
copepods spend most of their lives at temperature below or close to zero. Meanwhile, there are very few 
measurements of respiration rate at temperatures ≤ 0°C, which does not allow us to estimate the overall 
R(W) dependence at these temperatures. The work was carried out in three cruises of the R/V “Akademik 
Mstislav Keldysh” in the Siberian Arctic seas in 2018–2020. Copepods caught from the sea were adapted 
to experimental temperature and placed in tightly capped vials filled with filtered sea water for 24 h. The 
oxygen concentration was measured with a fiber-optic oxygen probe. The results of 120 measurements of 
respiration rate and 111 measurements of body carbon in five species of copepods at a temperature of -1.5°C 
are presented. The obtained relationship between body carbon content (W) and the prosome length (L) was 
described by the equation W = 6.982 L3.221, and the dependence of respiration on body weight was described 
by the equation R = 0.077 W0.753. No effect of a subzero temperature on the coefficient b was found. The 
regression parameters of R(W) did not change with the ontogenetic development of Calanus glacialis.

Key words: Arctic zooplankton, respiration, body carbon content, temperature, Calanus glacialis
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