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Изменчивость структуры бентосных сообществ в современном мире усиливается под 
воздействием природных процессов и антропогенных факторов, включая климатические 
изменения. Мелководное Печорское море, характеризующееся высоким пресноводным 
стоком, особенно уязвимо к таким изменениям. Оценка устойчивости экосистем требует 
изучения не только биоразнообразия и биомассы донных организмов, но и изменений 
трофических взаимосвязей, лежащих в основе экосистемных процессов.
В данной работе исследована трофическая структура двух типов бентосных сообществ 
в районе нагула восстанавливающейся популяции атлантического моржа (Odobenus 
rosmarus (Linnaeus, 1758)) у острова Вайгач. На основе литературных данных и анализа 
стабильных изотопов углерода и азота определены трофическое положение и тип питания 
массовых видов макро- и мегабентосных беспозвоночных. В песчано-ракушечных 
биотопах доминируют голотурии-детритофаги и двустворчатые моллюски-сестонофаги, 
тогда как в заиленных грунтах, обогащенных органическим осадком, отмечены высокая 
биомасса донных организмов, разнообразие детритофагов и преобладание двустворчатых 
моллюсков-сестонофагов.
На всех исследованных станциях выявлено присутствие крупных подвижных хищников, 
включая инвазивного краба-стригуна, конкурирующего с моржами за кормовые ресурсы, 
преимущественно моллюсков. Полученные результаты формируют научную основу 
для дальнейших исследований трофической структуры Печорского моря, мониторинга 
динамики пищевых сетей и оценки устойчивости экосистем в условиях продолжающихся 
изменений окружающей среды.

Ключевые слова: Печорское море, трофическая структура, экология бентос-
ных сообществ, анализ стабильных изотопов
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Введение

Печорское море – мелководная (до 210 м) полузамкнутая акватория в юго-вос-
точной части Баренцева моря, более половины года покрытая льдом (Добровольский, 
Залогин, 1982). До недавнего времени этот регион оставался относительно нетро-
нутым, с минимальным коммерческим рыболовством, в отличие от большей части 
Баренцева моря (Bauch, Schlosser, Fairbanks, 1995; Denisenko et al., 2019). Нефтяное 
месторождение Приразломное, введенное в эксплуатацию в 2013 г., является первым 
в России проектом по добыче нефти на арктическом континентальном шельфе. Оно 
расположено в Печорском море примерно в 50 км от охраняемых территорий остро-
ва Вайгач (Государственный региональный комплексный природный заказник «Вай-
гач») и в 30 км от острова Матвеев (Ненецкий государственный природный заповед-
ник). Этот район находится в пределах важных мест нагула атлантических моржей 
(Semenova, Boltunov, Nikiforov, 2019; Denisenko et al., 2019; Gebruk et al., 2021а).

В Баренцевом море атлантический морж Odobenus rosmarus (Linnaeus, 1758) 
находится под угрозой исчезновения по классификации Красной книги Российской 
Федерации и как близкий к уязвимому положению в Красном списке угрожаемых 
видов Международного союза охраны природы (IUCN, 2024). Он обитает в райо-
не Шпицбергена, Земли Франца-Иосифа, Новой Земли и Печорского моря (Wiig 
et  al.,  2014). Печорская популяция моржей образует лежбища на островах Колгу-
ев, Долгий, Матвеев, Голец и Вайгач, объединяясь в скопления численностью до 
1000 особей на островах Вайгач и Матвеев (Ануфриев, Глотов, Золотой, 2017; Се-
менова, Болтунов, Никифоров, 2015; Lydersen et al., 2012). Печорское море не только 
обеспечивает важные места лежбищ для моржей с высокой плотностью скоплений, 
но и является средой обитания полуизолированной, генетически уникальной груп-
пы, практически не совершающей миграций (Semenova, Boltunov, Nikiforov, 2019). 
Ускоряющееся изменение климата в Арктике, наряду с антропогенным воздействи-
ем, увеличивает угрозу для атлантических моржей, влияя на их популяцию и среду 
обитания (Laidre et al., 2008). Совокупное воздействие климатических изменений, 
сокращения морского льда, эрозии береговой линии, шумового загрязнения и раз-
рушения местообитаний может негативно сказаться на лежбищах моржей и их ос-
новных кормовых ресурсах – бентосных организмах.

В то же время в этом районе относительно недавно появился крупный краб-все-
ленец. Краб-стригун Chionoecetes opilio является видом-вселенцем в Баренцевом ре-
гионе, впервые обнаруженным в середине 1990-х годов (Kuzmin, Akhtarin, Meni, 1999). 
На сегодняшний день он образовал самовоспроизводящуюся промысловую популя-
цию в Баренцевом море (Jørgensen & Spiridonov, 2013; Mullowney et al., 2018). Рацион 
краба-стригуна хорошо описан в его естественном ареале, где он считается хищным 
или всеядным видом, но с преобладанием животной пищи в его рационе (Тарвер-
диева, 1976; Надточий и др., 2001; Чучукало и др., 2011; Divine et al., 2017). Иссле-
дования состава желудков крабов в Баренцевом и Карском морях, куда они всели-
лись, показали более значительную долю детрита в рационе, чем в их естественной 
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среде обитания (Павлов, 2007; Носова, 2016; Соколов и др., 2016; Agnalt et al., 2011; 
Zakharov et al., 2021; Burukovsky et al., 2021; Kiselev, Zalota, 2024). Схожую картину 
выявили исследования питания крабов-стригунов в Печорском море в 2018 г. (Gebruk 
et al., 2021б). Там было показано широкое перекрытие трофических ниш местных кра-
бов с крабом-вселенцем, что предполагает прямую конкуренцию за пищевой ресурс. 
Чужеродный краб-стригун оказывает дополнительное давление на местные сообще-
ства макробентоса, что может привести к сокращению биомассы, биоразнообразия и 
перестройкам в трофической структуре бентосных сообществ (Kiselev, Zalota, 2024; 
Udalov et al., 2024; Zalota et al., 2024). Таким образом, присутствие краба-стригуна 
в Печорском море представляет потенциальную угрозу для макробентоса, включая 
кормовые ресурсы моржей.

Бентосные кормовые ресурсы атлантического моржа в Печорском море не были 
всесторонне изучены, поскольку некоторые из ключевых мест нагула, например, у 
острова Вайгач (Semenova, Boltunov, Nikiforov, 2019) находятся на мелководье. Боль-
шинство бентосных исследований в Печорском море проводятся на борту крупных 
научно-исследовательских судов, в результате чего прибрежные мелководья остают-
ся в значительной степени недооцененными (Dahle et al., 1998; Denisenko et al., 2003). 
Более поздние попытки решить эту проблему были предприняты на острове Долгий 
(Denisenko et al., 2019; Sukhotin, Krasnov, Galaktionov, 2008) и у острова Вайгач (Gebruk 
et al., 2021б). Однако данных о биоразнообразии и биомассе видов недостаточно для 
оценки кормовой базы и динамики изменений в бентосных сообществах.

Трофические взаимодействия являются одним из основных типов отношений 
между животными в экосистеме, а изучение структуры и функционирования пище-
вых цепей позволяет нам оценить устойчивость экосистемы (Elton, 1927; Saint-Béat 
et  al., 2015). Изменения в пищевых цепях могут в конечном итоге повлиять на все 
виды, населяющие экосистему (David et al., 2017). Теория трофической динамики по-
зволяет моделировать энергетические пути в экосистеме в виде дискретных трофи-
ческих уровней (ТУ) (Lindeman, 1942). Трофическое положение (ТП), в отличие от 
ТУ, измеряется в непрерывном масштабе, что учитывает всеядность видов, которая 
особенно актуальна в морских экосистемах (Vander Zanden, Rasmussen, 1996). ТП от-
дельных видов и общая трофическая структура сообщества предоставляют мощные 
ресурсы для оценки устойчивости и чувствительности пищевых сетей в условиях 
стресса (Rooney, McCann, Moore, 2008). 

Анализ стабильных изотопов углерода и азота является широко используемым 
инструментом для оценки трофического положения и источника органического ма-
териала в морских экосистемах (Hussey et al., 2014; McTigue, Dunton, 2017; McGovern 
et al., 2018). Соотношение изотопов углерода мало меняется на разных трофических 
уровнях и используется для определения источника органического материала (источ-
ника первичной продукции) (DeNiro, Epstein, 1978; Peterson, Fry, 1987). Соотноше-
ние изотопов азота обычно обогащается на 3–4 ‰ между добычей и потребителем, 
что позволяет сделать вывод об их трофическом положении (Minagawa, Wada, 1984; 
Post, 2002). 
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Бентосных беспозвоночных животных часто относят к четырем режимам 
питания (или типам питания) на основе морфологии их ротовых частей и их по-
ложения на морском дне (Graeve et al., 1997). Сестонофаги захватывают пищевые 
частицы из водной толщи (Sokolova, 1972; Walker, Bambach, 1974). Детритофаги 
подразделяются на поверхностных и подповерхностных, которые получают пищу 
из осевшего материала на поверхности или в более глубоких горизонтах осадков 
(Lopez, Levinton,  1987). Хищники/падальщики активно охотятся на свою добычу 
или питаются мертвыми организмами (Walker, Bambach, 1974; Bluhm et al., 2009). Во 
всех группах типов питания виды демонстрируют высокую изменчивость в своих 
предпочтениях первичных источников продукции и трофических уровнях (Zinkann 
et al., 2021; Le Loc’h, Hilly, Grall, 2008). Эта изменчивость может быть связана с так-
сономическим разнообразием, различными размерами, степенью избирательности 
в питании и уровнем подвижности видов, принадлежащих к этим основным трофи-
ческим группам. Однако для большинства видов бентосных беспозвоночных жи-
вотных существует мало информации об их рационе и пластичности в различных 
условиях. Сравнение результатов анализа стабильных изотопов углерода и азота 
с имеющимися литературными данными может пролить свет на источники пищи 
многих недостаточно изученных видов.

Анализ морской пищевой сети с различными способами питания может стать 
первым шагом к оценке устойчивости сообщества и позволить в дальнейшем выявить 
структурные изменения под воздействием негативных факторов. Таким образом, це-
лью данной работы является описание трофического положения и типа питания мас-
совых видов макро- и мегабентосных организмов в кормовом районе атлантического 
моржа и присутствия краба-вселенца в Печорском море.

Методы

Материал для исследования был собран в 2018 г. в ходе рейса ИС «Картеш» 
в Печорском море (юго-восточная часть Баренцева моря) у островов Вайгач (станции 
9N и 4N) и Долгий (станция D1) (рисунок 1). На станциях 9N и 4N количественные 
пробы были отобраны дночерпателем Океан-0.25 (по пять повторностей в каждой 
точке), промыты на палубе через сито с ячеей 0.5 мм и зафиксированы в 96 % этаноле. 
В лаборатории образцы были обработаны, организмы идентифицированы и взвеше-
ны с точностью до третьего знака. Биомасса рассчитывалась как сумма всех повтор-
ных проб для каждой станции.

Для изотопного анализа качественные пробы донных беспозвоночных отбира-
лись на всех станциях с помощью малого трала Сигсби (раскрытие 1 м, траление 
15 мин при скорости 0.7–1 узел). Отобранные организмы замораживались и доставля-
лись в лабораторию для последующей подготовки.
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Рис. 1 – Карта-схема района отбора проб

Образцы были высушены при температуре 70 °C в течение пяти дней. Далее 
материал был измельчен с помощью ступки и пестика и завернут в оловянную фоль-
гу, содержащую 200–500 мкг животного материала. Изотопный анализ выполнялся с 
помощью изотопного масс-спектрометра Thermo Delta V Plus и элементного анали-
затора Thermo Flash 1112 в Центре коллективного пользования Института проблем 
экологии и эволюции им. А. Н. Северцова РАН. Соотношение стабильных изотопов 
(13C/12C и 15N/14N) представлено в единицах отклонения (промилли, δ, ‰) от между-
народных стандартов (Vienna PeeDee Belemnite (VPDB) для δ13C и атмосферного N2 
для δ15N). Аналитическая погрешность определения изотопного состава (SD в лабо-
раторном стандартном анализе белка B2155, n = 6–8) не превышала 0.2 ‰. Значения 
δ13C животных с массовым отношением C/N выше четырех были скорректированы с 
учетом концентрации липидов с использованием математического уравнения, пред-
ложенного Post и др. (Post et al., 2007). Средние значения δ13C и δ15N ± стандартное 
отклонение (SD) приведены в таблицe 1. 

Все организмы были отнесены к трем группам, обобщенным по типу питания на 
основе доступной литературы (таблицы 1, 2). Эти категории отражают метод добычи 
пищи, а не предпочтения в отношении пищевых объектов. Детритофаги – организмы, 
которые собирают пищу с поверхности или из-под поверхности осадков, в основном 
заглатывая осадки; сестенофаги собирают пищу из толщи воды; а активные хищни-
ки – это мобильные виды, которые активно питаются падалью или охотятся на живых 
организмов (Włodarska-Kowalczuk et al., 2019). Изотопные данные использовались для 
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расчета трофических позиций всех этих видов, которые могут демонстрировать раз-
личные уровни всеядности и плотоядности в пределах одной и той же гильдии типов 
питания.

Для всех проанализированных организмов было рассчитано их трофическое по-
ложение (ТП) по формуле (Vander Zanden, Rasmussen, 1999): 

TП = λ + (δ15Nконс – δ15Nбаза)/Δn, 

где λ – трофический уровень «базового изотопного уровня» (2 для первичных консу-
ментов, использованных в данной работе); δ15Nконс – соотношение стабильных изото-
пов азота интересующего вида; δ15Nбаза – соотношение стабильных изотопов азота вида 
базового изотопного уровня; Δn – трофический шаг 3.4 ‰, которое широко исполь-
зуется для природных водных экосистем (Post, 2002). В качестве базового изотопного 
уровня использовали долгоживущих первичных консументов (двустворчатых мол-
люсков Ciliatocardium ciliatum на станциях 4N и 9N, и Serripes groenlandicus на ст. D1) 
т. к. соотношения стабильных изотопов у них оказываются более устойчивыми, чем 
у водорослей (Post, 2002). 

Результаты

Диапазон глубин на исследованных станциях составлял 18–42 м. Грунтовые 
характеристики различались: на станции 9N (глубина 42 м) преобладал глини-
сто-илистый песок с небольшими вкраплениями ракушек, покрытых балянусами. 
В макробентосе доминировали брюхоногие моллюски из группы Neogastropoda 
и двустворчатые моллюски-астартиды. На станции 4N (глубина 25 м) грунт был 
представлен хорошо промываемым песком с минимальным содержанием ила, где 
преобладали десятиногие ракообразные. В точке D1 (глубина 18 м) осадок состо-
ял из сильно заиленного песка, характеризующегося низким разнообразием дон-
ных беспозвоночных, среди которых доминировали брюхоногие и двустворчатые 
моллюски.

На двух станциях, где проводился количественный отбор проб, было выявлено 
91 вид макрозообентосных организмов. На станции 4N зарегистрировано 72 вида с 
общей биомассой 56.4 г/м², на станции 9N – 64 вида с биомассой 122.9 г/м². Массовые 
виды (биомассой более 0.1 г/м²) составляли 97.6 % от общей биомассы на станции 4N 
(14 видов, 55 г/м²) и 99 % на станции 9N (22 вида, 121.7 г/м²) (таблица 2).

Основу видового разнообразия составляли двустворчатые моллюски, доля 
которых достигала 27.4 % общей биомассы на станции 4N (8 видов) и 81.7 % на 
станции 9N (6 видов). Значительный вклад в биоразнообразие вносили также мно-
гощетинковые черви – 2.3 % от биомассы на 4N (5 видов) и 10.7 % на 9N (11 видов). 
Вклад в общую биомассу на станции 4N был максимальным у голотурий Pentamera 
calcigera (67.9 %), а на станции 9N – у двустворчатых моллюсков Astarte borealis 
(74.4 %).
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Табл. 1 – Количество проб (n), трофическое положение (ТП), средние ± стандартное 
отклонение изотопных величин (δ13C и 15N) и массового соотношения углерода и азота (C/N) 
организмов разного типа питания собранных на 4 станциях (Ст.) в Печорском море в 2018 г.

Таксон Вид Сокр. Ст. n δ13C δ15N C/N ТП Тип 
питания

Зоопланк
тон Зоопланктон ZooPlktn 9N 1 –22.5 6.2 6.6 1.8 –

Bivalvia

Astarte borealis 
(Schumacher, 1817) AstBor D1 3 –21±0.4 7.3±0.4 3.8±0.2 2.1 Сестонофаг

Ciliatocardium ciliatum  
(Fabricius, 1780) Ciliatcrd

4N 4 –20.9±0.1 7.1±0.3 3.4±0.1 2
Сестонофаг

9N 1 –20.7 6.9 3.4 2
Serripes groenlandicus 
(Mohr, 1786) Serrip D1 3 –21.4±0.1 7±0.3 3.4±0.1 2 Сестонофаг

Yoldia hyperborea 
(Gould, 1841) Yold D1 4 –21.5±0.1 7.1±0.3 3.4±0.1 2 Детритофаг

Gastro
poda

Buccinum cyaneum 
Bruguière, 1789 BuccCya D1 3 –20.5±0.3 12.1±0.9 3.6±0 3.5 Хищник/

Падальщик

Buccinum scalariforme 
Møller, 1842 BuccScal

4N 2 –19.3±0.3 12.3±0.8 3.4±0.1 3.5
Хищник/
Падальщик9N 1 –19.5 11.2 3.5 3.3

D1 4 –20.6±0.1 10.8±0.3 3.7±0.1 3.1

Margarites spp. Marg
4N 1 –20.5 10.5 3.4 3

Детритофаг
D1 5 –20.7±0.1 10.8±0.4 3.5±0.1 3.1

Naticidae Naticid
4N 3 –19.5±0.4 10.2±0.6 3.5±0.1 2.9 Хищник/

ПадальщикD1 7 –20.4±0.4 10.1±0.6 3.7±0.1 2.9

Neptunea despecta 
(Linnaeus, 1758) NeptDesp

4N 7 –18.8±0.4 12±0.7 3.7±0.3 3.4
Хищник/
Падальщик9N 2 –19.1±0.2 11.6±1.2 3.6±0.1 3.4

D1 3 –20.1±0 12.2±0.4 4±0 3.5

Polychaeta Cistenides hyperborea 
Malmgren, 1866 Pectin D1 2 –21.8±1 8.1±1.6 4±0.6 2.3 Детритофаг

Decapoda

Chionoecetes opilio 
(Fabricius, 1788) ChiOp

4N 5 –19.8±0.4 12.4±0.3 3.5±0.1 3.6
Хищник/
Падальщик9N 6 –20±0.3 12.7±0.3 3.4±0 3.7

D1 1 –20.4 11.7 3.5 3.4
Crangon crangon 
(Linnaeus, 1758) Crang 9N 2 –19.1±0.1 13.2±1 3.4±0.1 3.9 Хищник/

Падальщик
Eualus gaimardii 
(H. Milne Edwards, 1837) Eualus D1 1 –21.1 12.4 3.5 3.6 Хищник/

Падальщик
Hyas araneus  
(Linnaeus, 1758) HyaAr 4N 10 –20.5±0.3 12.3±0.5 3.5±0.1 3.5 Хищник/

Падальщик

Pagurus pubescens 
Krøyer, 1838 PagPub

4N 8 –19.7±0.2 12.4±0.3 3.3±0 3.6
Хищник/
Падальщик9N 8 –20±0.5 11.5±0.5 3.4±0 3.4

D1 2 –20.1±0.1 11.7±0.2 3.4±0 3.4

Osteich-
thyes

Agonidae Agonid 4N 2 –20.2±0.5 13.7±0 3.4±0 3.9 Хищник/
Падальщик

Boreogadus saida 
(Lepechin, 1774) BorSaid 4N 1 –21.8 12.1 3.6 3.5 Хищник/

Падальщик
Hippoglossoides 
platessoides 
(Fabricius, 1780)

HippPl
4N 2 –22±0.1 10.7±1.1 3.5±0.1 3.1 Хищник/

ПадальщикD1 1 –22.8 11 3.4 3.1
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Табл. 2 – Процент от общей биомассы (г/м²) массовых видов (более 0.1 г/м²)  
макробентосных животных с различными типами питания, собранных  

на двух станциях в Печорском море в 2018 г.

Таксон Вид Тип питания
Процент 
биомассы Литература

ст. 9N ст. 4N

Bivalvia

Astarte borealis 
(Schumacher, 1817) Сестонофаг 74.4 14.2 Huber, 2010; Iken et al., 2010

Astarte crenata  
(Gray, 1824) Сестонофаг 0.2 2.3 Roy et al., 2015; Kokarev 

et al., 2017
Ciliatocardium ciliatum 
(Fabricius, 1780) Сестонофаг 1.5 5.1 Beesley et al., 1998; Huber, 2010; 

Iken et al., 2010; Serratos, 2015

Ennucula tenuis  
(Montagu, 1808)

Детрит/
Сестон 0.2 0.3

Iken et al., 2010; Macdonald 
et al., 2010; Link et al., 2013; 
Kokarev et al., 2017

Hiatella arctica  
(Linnaeus, 1767) Сестонофаг 0.6 Kędra et al., 2012

Macoma calcarea 
(Gmelin, 1791)

Детрит/
Сестон 4.8 0.8 Наумов и др., 1987; Sun 

et al., 2009; Iken et al., 2010
Mya truncata  
Linnaeus, 1758 Сестонофаг 0.2 Fish, Fish, 2011; Shojaei, 2016

Serripes groenlandicus 
(Mohr, 1786) Сестонофаг 3.8 Beesley et al., 1998; Huber, 2010; 

McTigue, Dunton, 2014

Yoldia hyperborea  
(Gould, 1841)

Детрит/
Сестон 0.6

Stead, Thompson, 2006; Huber, 
2010; Iken et al., 2010; Roy 
et al., 2015

Polychaeta

Aglaophamus malmgreni  
(Théel, 1879) 

Хищник/
Падальщик 0.1 0.5 Morata, Michaud, 2013; Kokarev 

et al., 2017

Ampharete sp. Детритофаг 0.4 Fauchald, Jumars, 1979; Link 
et al., 2013;

Chone sp. Сестон/
Детрит 6.3 Fauchald, Jumars, 1979; Morata, 

Michaud, 2013; Jumars et al., 2015
Cirratulidae gen. sp. Детритофаг 0.3 Fauchald, Jumars, 1979
Lysippe labiata  
Malmgren, 1866  Детритофаг 0.3 Fauchald, Jumars, 1979; Kokarev 

et al., 2017
Maldanidae gen. sp. Детритофаг 0.6 Jumars et al., 2015
Nephtys ciliata  
(Müller, 1788) 

Хищник/
Падальщик 2.1 Tamelander et al., 2006; Kokarev 

et al., 2017

Polynoidae gen. sp. Хищник/
Падальщик 0.1 Fauchald, Jumars, 1979; Brusca, 

Brusca, 2003; Jumars et al., 2015
Scalibregma inflatum  
Rathke, 1843  Детритофаг 0.4 Hartmann-Schröder, 1996

Scoloplos armiger  
(Müller, 1776)  Детритофаг 0.2 1.1 Fauchald, Jumars, 1979

Terebellides stroemii  
Sars, 1835  Детритофаг 0.1 0.2 Renz et al., 2018

Travisia forbesii  
Johnston, 1840 Детритофаг 0.1 0.2 Hartmann-Schröder, 1996
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Продолжение табл. 2

Таксон Вид Тип питания
Процент 
биомассы Литература

ст. 9N ст. 4N

Nemertea Nemertea gen. sp. Хищник/
Падальщик 0.1 Fish, Fish, 2011; Morata, 

Michaud, 2013

Sipuncula Golfingia margaritacea 
(Sars, 1851) Детритофаг 2.4 Shojaei et al., 2015; Divine 

et al., 2015

Holothuroidea  Pentamera calcigera 
Stimpson, 1851 Детритофаг 67.9 Macdonald et al., 2010

Hexacorallia Edwardsiidae gen. sp Сестонофаг 0.2 Brusca, Brusca, 2003

Amphipoda Protomedeia fasciata 
Krøyer, 1842

Детрит/
Сестон 0.1 Stoker, 1978; Serratos, 2015

Decapoda Pagurus pubescens 
Krøyer, 1838

Хищник/
Падальщик 3.8 Berge et al., 2009; McTigue, 

Dunton, 2014

На станции 4N основную биомассу составляли детритофаги (70.7 % от общей 
биомассы, 7 видов), за ними следовали сестонофаги (26.3 %, 5 видов), а единственный 
хищный вид, Aglaophamus malmgreni, составлял 0.5 % (рисунок 2). На станции 9N 
преобладали сестонофаги (82.3 %, 4 вида), тогда как доля детритофагов была ниже 
(10.2 %, 12 видов), а хищники/падальщики составляли 6.5 % (6 видов).

Рис. 2 – Процент от общей биомассы макрозообентосных видов, обнаруженных 
в дночерпательных пробах на станциях 4N и 9N Печорского моря в 2018 г., 

принадлежащих к трем типам питания

Для анализа стабильных изотопов углерода и азота было отобрано 19 видов ма-
кро- и мегабентосных беспозвоночных, а также одна проба зоопланктона (рисунок 3, 
таблица 1). Значения δ¹³C варьировали от –22.8 ‰ до –18.2 ‰, а δ¹⁵N — от 6.6 ‰ до 
13.9 ‰. Виды, относящиеся к одной трофической группе, имели схожие δ¹⁵N на раз-
ных станциях. Однако организмы станции D1 демонстрировали на 1 ‰ более низкие 
значения δ¹³C по сравнению со станциями 4N и 9N.
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Рис. 3 – Изотопный состав углерода и азота (δ¹³C и δ¹⁵N) организмов, собранных на трех 
станциях в Печорском море в 2018 г. Точки красного цвета соответствуют хищным видам, 

синие – сестонофагам, черные – детритофагам, зеленые – зоопланктону.  
Полный квадрат обозначает двустворчатых моллюсков, круги – гастропод, X – полихет, 

треугольник – декапод, пустой квадрат – рыб, ромб – зоопланктон. 
Сокращенные обозначения приведены в таблице 1.

Наименьшие значения δ15N имели 3 вида сестонофагов – от 6.6 ‰ до 7.8 ‰ 
(от –21.5 ‰ до –20.5 ‰ δ13C). Из них двустворчатые моллюски Serripes groenlandicus 
(ст. D1) и Ciliatocardium ciliatum (ст. 4N и 9N) были выбраны как базовые виды на вто-
ром трофическом уровне для расчета трофического положения остальных изученных 
видов.

Детритофаги демонстрировали более широкий диапазон δ¹⁵N (6.6–11.2 ‰) за 
счет высоких значений у гастропод Margarites spp. (10.4–11.2 ‰). Yoldia hyperborea и 
полихеты Cistenides hyperborea относились ко второму трофическому уровню пер-
вичных консументов, тогда как Margarites spp. находились ближе к третьему уров-
ню вторичных консументов (рисунок 3). Разброс δ¹³C среди детритофагов составлял 
2.5 ‰ (от –22.5 ‰ до –20.0 ‰).

Тринадцать видов хищников/падальщиков имели наивысшие значения δ15N 
(от 9.2 ‰ до 13.9 ‰) и наибольший разброс значений δ13C (от –22.8 ‰ до –18.2 ‰ δ13C). 
Наименьшие значения δ15N имели гастроподы из семейства Naticidae, ставящие их на 
самый низ третьего трофического уровня. Наивысшим хищником (4 ТУ) в изучаемых 
видах являлась рыба-лисичка из семейства Agonidae.

Зоопланктон имел наименьшие значения δ15N (6.2 ‰) и низкое значение δ13C 
(–22.5 ‰). δ13C большинства бентосных животных отличались от зоопланктона более, 
чем на 2 ‰), кроме двух видов рыб (Boreogadus saida и Hippoglossoides platessoides), 
некоторых двустворчатых моллюсков и полихет.
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Обсуждение

Общая биомасса донных животных на глинисто-заиленном песке станции 9N 
более, чем вдвое, превышала биомассу станции 4N, характеризующуюся песчано-ра-
кушечным субстратом. Отсутствие ила на 4N свидетельствует о низком оседании 
взвеси и, вероятно, высоком вымывании грунта под воздействием подводных тече-
ний (Denisenko et al., 2003). Здесь доминировали детритофаги, особенно голотурии 
Pentamera calcigera (рисунок 2, таблица 2). Массовые виды детритофагов на этой 
станции собирали органику с поверхности грунта, за исключением полихет Scoloplos 
armiger, Cirratulidae gen. sp. и Travisia forbesii, способных питаться также из глубин-
ных слоев осадков (Fauchald, Jumars, 1979; Hartmann-Schröder, 1996). О питании P. 
calcigera данных нет, но представители рода Pentamera известны как детритофаги, 
заглатывающие грунт и усваивающие органические частицы, включая микрофауну 
(Macdonald et al., 2010).

На станции 9N с глинисто-заиленным субстратом преобладали сестонофаги, а 
доля детритофагов была значительно ниже. Основную биомассу составляли двуствор-
чатые моллюски Astarte borealis, питающиеся взвесью, которая оседает и формирует 
заиленный слой. Этот слой служил источником питания детритофагов, большинство 
из которых, как и на 4N, собирали пищу с поверхности, за исключением полихеты 
Scalibregma inflatum, питающейся из подповерхностного слоя осадков.

На обеих исследованных станциях биомасса двустворчатых моллюсков была 
выше, чем биомасса полихет. Из них большую долю биомассы составляли сестоно-
фаги. При том, что биомасса полихет на глинистой ст. 9N была в разы выше, чем на 
песчаной ст. 4N (10.7 % и 2.3 % от общей биомассы, соответственно), большинство 
полихет на станции 9N были хищные, свободноживущие виды (8.7 %), и обнаружи-
лась только малая доля детритофагов (2.0 %). В то же время на песчаной ст. 4N найден 
только один массовый вид хищных полихет, Aglaophamus malmgreni, который состав-
лял 0.5 % от общей биомассы.

Большинство видов мегабентоса, обнаруженных на этих станциях, были сво-
бодноживущие хищники/падальщики, располагающиеся на третьем трофическом 
уровне, который соответствует вторичным консументам. В основном они были пред-
ставлены хищными гастроподами из родов Buccinum, Neptunea и семейства Naticidae 
и декаподами, в том числе крабом-вселенцем Chionoecetes opilio. На станции 4N в 
траловые пробы так же попались рыбы.

Трофическое положение организмов в арктических бентосных сообществах 
остается стабильным вне зависимости от района исследования, биоразнообразия со-
общества и изменений в этих сообществах. Наши данные по Печорскому морю со-
гласуются с результатами по Канадской Арктике (Roy et al., 2015), югу Чукотского 
моря (Iken et al., 2010) и морю Бофорта (Divine et al., 2015). В этих исследованиях 
трофические уровни рассчитывались с использованием органической взвеси и осад-
ков как базового уровня (1 ТУ), а двустворчатые моллюски Ciliatocardium ciliatum и 
Serripes groenlandicus стабильно занимали второй трофический уровень первичных 
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консументов. Это подтверждает корректность их использования для расчета трофи-
ческого положения бентосных организмов в Печорском море. Сходные трофические 
уровни обнаружены и в заливе Благополучия Карского моря (Zalota et al., 2024), не-
смотря на значительные изменения в видовом составе, вызванные вселением и хищ-
ничеством краба-стригуна (Udalov et al., 2024). При этом трофическое положение 
отдельных видов оставалось неизменным: даже при изменении доступных пищевых 
объектов крабы-стригуны сохраняли свою трофическую нишу (Kiselev, Zalota, 2024). 
Это свидетельствует о возможности использования литературных данных о трофиче-
ских уровнях для аппроксимации трофической структуры сообществ при отсутствии 
прямых данных (рисунок 4).

Рис. 4 – Трофическое положение видов макро и мегазообентоса по результатам данной 
работы (табл. 1) и литературным данным (отмечены * – Tamelander et al., 2006; Iken 

et al., 2010; Kędra et al., 2012; Sokołowski et al., 2014; Jumars et al., 2015; Mohan et al., 2016; 
Roy et al., 2015) на станциях 4N и 9N, в Печорском море в 2018. Точки красного цвета 

соответствуют хищным видам, синие – сестонофагам, серые – детритофагам.  
Полный квадрат – двустворчатые моллюски, круги – гастроподы, Х – многощетинковые 

черви, ромб – другие черви, треугольник – декаподы, пустой квадрат – рыбы

Для трех видов макрозообентоса отсутствуют точные сведения о трофическом 
положении. Представители шестилучевых кораллов из семейства Edwardsiidae, пред-
ставленные в небольшом количестве на станции 9N (0.2 % от общей биомассы), опи-
саны в литературе как хищные виды, а также как детритофаги, собирающие с по-
верхности субстрата (Kędra et al., 2010; Macdonald et al., 2010). Амфиподы Protomedeia 
fasciata, так же составляющая малую долю биомассы макрозообентоса на станции 
9N (0.1 %), может питаться осевшим детритом и взвесью (Stoker, 1978; Serratos, 2015). 
Наиболее загадочным видом является голотурия Pentamera calcigera, описанная как 
детритофаг, собирающий с поверхности детрита. (Macdonald et al., 2010). Этот вид 
вносит наибольший вклад в биомассу макрозообентоса на станции 4N (67.9 %). Однако 
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он не был выявлен в траловых сборах на этой станции, и в литературе отсутствует 
какая-либо подробная информация о его пищевом рационе. 

Большинство полихет, обнаруженных в исследуемом районе, являются детрито-
фагами. Однако для многих видов характерен трофический уровень вторичных кон-
сументов, свидетельствующий о высокой доли плотоядности в их питании. Самый 
низкий трофический уровень показан для представителей семейства Cirratulidae. 
В Карском море их трофическое положение было 2.3 (Zalota et al., 2024), а около бере-
гов Шпицбергена оно варьировало от 1.7 до 2.9 (Kędra et al., 2012). Эти полихеты име-
ют трофические позиции, которые предполагают преимущественно растительную 
диету. Другие полихеты из подкласса Terebelliformia имеют более высокое трофиче-
ское положение. Ampharete sp. и Lysippe labiata занимали ТП около 3 (Kędra et al., 2012; 
Jumars et al., 2015), Terebellides stroemii – от 2.2 до 3.1 (Iken et al., 2010; Kędra et al., 2012, 
Zalota et al., 2024), Cistenides hyperborea в Печорском море находится на ТП 2.3 и в 
других районах Арктики располагалась на схожем положении 2.4 (Kędra et al., 2012; 
Mohan, et al., 2016). Кроме того, на трофическом уровне ближе к плотоядным вторич-
ным консументам находятся детритофаги из семейства Maldanidae (ТП от 3.0 до 3.9), 
Scalibregma inflatum (ТП = 2.8), Scoloplos armiger (ТП от 2.5 до 3.4) и Travisia forbesii 
(ТП = 3.0) (Iken et al., 2010; Roy et al., 2015; Kędra et al., 2012; Sokołowski, et al., 2014; 
Zalota et al., 2024).

Черви

Хищные полихеты семейства Polynoidae имеют трофический уровень, близкий 
к детритофагам (ТП 2.6–3.2, Iken et al., 2010). Однако представители Nephtyidae, та-
кие как Aglaophamus malmgreni (ТП 2.9–4.0) и Nephtys ciliata (ТП 3.4–3.9), являются 
наиболее выраженными хищниками среди изученных многощетинковых червей (Roy 
et al., 2015; Iken et al., 2010; Kędra et al., 2012; Zalota et al., 2024). Единственный вы-
явленный сестонофаг – Chone sp., для которого отсутствуют данные о трофическом 
уровне.

Сипункулида Golfingia margaritacea, классифицированная как детритофаг, в 
Карском и Чукотском морях имеет относительно высокое трофическое положение 
(2.7–3.3), приближаясь к уровню вторичных консументов (Iken et al., 2010; Zalota 
et al., 2024). Немертины описаны как хищники/падальщики, их трофическое положе-
ние варьирует от 3.3 до 3.7 (Kędra et al., 2012).

 
Двустворчатые моллюски

Все выявленные двустворчатые моллюски, независимо от способа питания 
(сестонофагия или потребление осадка), относятся ко второму трофическому 
уровню первичных консументов. ТП Astarte borealis (2.1) в Печорском море со-
поставимо с данными по югу Чукотского моря (2.6, по Iken et al., 2010) и Канад-
ской Арктике (2.4, Roy et al., 2015), но несколько ниже значений для моря Бофорта 
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(2.9–3.5, по Divine et al., 2015). Близкий вид Astarte crenata показал высокие значе-
ния ТП в Карском (2.8–3.3, Zalota et al., 2024) и Канадской Арктике (3.5–4.2, Roy 
et al., 2015). Селективность питания представителей рода Astarte остается неясной 
(Saleuddin, 1965), однако исследования показывают, что макрофиты составляют 
значительную часть их пищевого рациона (Bridier et al., 2021; Dunton et al., 2012; 
Harris et al., 2018; McMahon et al., 2021).

Трофическое положение вида-сестонофага Hiatella arctica в арктических морях 
указывает на то, что он является первичным консументом на втором трофическом 
уровне (ТП 2.1–2.4, по Roy et al., 2015; Divine et al., 2015; Kędra et al., 2012). Трофи-
ческое положение и питание еще одного вида сестонофага – Mya truncata – в лите-
ратуре не описано. Однако близкий к нему вид Mya arenaria питается в основном 
микроводрослями (Kędra et al., 2021). Неопубликованные данные первого автора этой 
работы подтверждают схожесть изотопных значений M. arenaria и мидий, которые 
известны своей высокой селективностью в питании, потребляя преимущественно 
фитопланктон (Jacobs et al., 2015). С высокой вероятностью можно утверждать, что 
M. truncata находится на втором трофическом уровне, однако необходимы более де-
тальные исследования для подтверждения этой гипотезы.

Род Yoldiella классифицируется как детритофаг (Stead, Thompson, 2006). 
Yoldia hyperborea питается оседающими микроводорослями или детритом (Stead, 
Thompson,  2006), что подтверждается данными по липидному составу (Parrish 
et al., 1996). Низкое ТП (2.0) в Печорском море согласуется с литературными значени-
ями (не более 2.2, по Iken et al., 2010; Roy et al., 2015; Divine et al., 2015).

В литературе двустворчатый моллюск Ennucula tenuis описан как детритофаг, в 
основном питается диатомовыми водорослями, оседающими из толщи воды, а также 
жгутиконосцами и детритом (North et al., 2014; Link et al., 2013; Macdonald et al., 2010; 
Kokarev et al., 2017). В Карском море его трофическое положение было на уровне пер-
вичных потребителей (ТП = 1.8), что согласуется с обнаруженным низким трофиче-
ским положением в других арктических районах (ТП от 1.9 до 2.4, по Iken et al., 2010; 
Roy et al., 2015; Divine et al., 2015). 

Разные представители рода Macoma являются детритофагами (Наумов, Скар-
лато, Федяков, 1987; Sun et al., 2009; Iken et al., 2010). В желудках Macoma сalcarea 
встречаются мелкие диатомовые водоросли, другие жгутиконосцы и мелкие частицы 
органики и ила (Reid, Reid, 1969). ТП этого вида в арктических морях указывает на 
преимущественно растительное питание (2.0–2.3, по Iken et al., 2010; Roy et al., 2015; 
Divine et al., 2015).

Брюхоногие моллюски

Среди обнаруженных в данной работе гастропод представители рода Margarites 
являются единственными, описанными в литературе как детритофаги (Graham, 1988; 
Smith et al., 1985; Weslawski et al., 2006). Однако изотопный анализ показал, что в 
море Бофорта эти моллюски находятся на третьем трофическом уровне с высокой 
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долей животной пищи в их рационе (ТП 2.9–3.2, по Divine, et al., 2015). Наши дан-
ные (ТП = 3.0) также подтверждают значительную степень плотоядности в питании 
моллюсков-маргариток.

Среди хищных гастропод наиболее низкий трофический уровень в Печорском 
море отмечен у представителей семейства Naticidae (ТП = 2.9), что соответствует их 
положению в Чукотском море (ТП 2.7–3.3, по Iken et al., 2010). В то же время Buccinum 
cyaneum, B. scalariforme и Neptunea despecta занимают высокий трофический уро-
вень, сопоставимый с декаподами (таблица 1). Эти виды также относятся ко вторич-
ным консументам в макробентосном сообществе Чукотского моря (ТП 3.5–4.5, по 
Iken et al., 2010).

Десятиногие ракообразные

Описанное в литературе хищное питание креветок Eualus gaimardii (Буруков-
ский, 2009; Roy et al., 2015) и Crangon crangon (Feller, 2006; Oh et al., 2001) соответ-
ствует их высокому трофическому положению, обнаруженному как в Печорском море 
(ТП 3.6 и 3.9, соответственно), так и в других арктических морях (ТП 3.4 и 3.5, соот-
ветственно) (Iken et al., 2010; Roy et al., 2015; Zalota et al., 2024). Чуть более низкое ТП 
у Eualus gaimardii может быть связанно с тем, что этот вид, помимо хищничества, 
может питаться детритом и водорослями. 

Питание, трофическое положение и перекрытие трофических ниш крабов и кра-
бов-отшельников было подробно описано на основе представленных данных в ста-
тье Гебрук и др. (Gebruk et al., 2021б). Так же, как и для остальных бентосных орга-
низмов, их трофическое положение было схожим с другими районами Арктики: для 
Chionoecetes opilio ТП составляло 3.6–4.0, для Hyas araneus – 3.5–4.0, а для Pagurus 
pubescens – 3.2–3.6 (Iken et al., 2010; Kiselev, Zalota, 2024; Zalota et al., 2024).

Рыбы

Обнаруженные в местах исследования рыбы являлись хищниками. Камбала 
Hippoglossoides platessoides питается мелкой рыбой и донными беспозвоночными 
(Долгов, Бензик, Четыркина, 2014; Froese, Pauly, 2023). В Баренцевом море в ее ра-
ционе преобладает бентос, в основном офиуры, но также моллюски, рыба, пелагиче-
ские и бентосные ракообразные составляют небольшую часть пищи (Комаров, 1939). 
В Печорском море ее трофическое положение (3.1) было близко к таковому в Карском 
(3.4, по Zalota et al., 2024) и Чукотском морях (3.5, по Iken et al., 2010). В Карском море 
Boreogadus saida питается веслоногими рачками, эвфаузиидами и рыбой (Прокопчук, 
2017; Gray et al., 2016). Ее трофическое положение в Печорском море составляло 3.5 
и было близко к таковому в Карском (3.3, по Zalota et al., 2024) и Чукотском морях 
(3.4, по Iken et al., 2010). Рыбы-лисички из семейства Agonidae (ТП в Печорском море – 
3.9), такие как Leptagonus decagonus, являются донными хищниками (Whitehead, 1985). 
В Карском море основу их рациона составляют бентосные организмы, в основном 



134

Залота А. К. и др.

гаммариды и полихеты, но потребляются и планктонные виды, такие как веслоногие 
рачки и гиперииды, а также остатки рыб (Долгов, Бензик, Четыркина, 2014; Прокоп-
чук, 2017), что отражается в их высоком трофическом положении, составляющем от 
3.5 до 4.4 (Zalota et al., 2024).

Заключение

Более низкая биомасса организмов и преобладание поверхностных детритофа-
гов и сестонофагов на песчано-ракушечном субстрате станции 4N свидетельствуют о 
сниженной доступности органического материала, поступающего на дно, по сравне-
нию со станцией 9N. Высокая доля биомассы сестонофагов на 9N указывает на более 
интенсивное оседание органического вещества. В отличие от 4N, детритофаги на 9N 
демонстрируют большее видовое разнообразие и включают организмы, добывающие 
пищу из подповерхностных слоев осадков. На песчано-ракушечном субстрате основу 
детритофагов составляют голотурии с твердым покровом, устойчивые к воздействию 
мелких хищников. В то же время на заиленной станции 9N с более разнообразным со-
обществом червей-детритофагов отмечено высокое видовое разнообразие хищных по-
лихет. Крупные подвижные хищники, выявленные на всех станциях, специализиру-
ются на поедании моллюсков – ключевого кормового объекта атлантического моржа. 
Они могут конкурировать с моржами за пищевые ресурсы. В условиях нарастающего 
антропогенного и климатического воздействия на экосистему Печорского моря веро-
ятны дальнейшие изменения в структуре бентосных сообществ. Настоящее исследо-
вание закладывает основу для углубленного изучения трофической структуры реги-
она, мониторинга изменений в пищевых цепях и оценки устойчивости экосистемы.
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Changes in the structure of benthic communities are increasingly observed in the modern global 
environment. They are driven by natural processes and anthropogenic factors, including climate 
change. The shallow Pechora Sea, characterized by high freshwater discharge, is particularly 
sensitive to such changes. Biodiversity and biomass of benthic organisms are traditionally 
used to describe communities, but changes at the level of trophic relationships, which underlie 
ecosystem interactions, play a key role in assessing ecosystem resilience. 
In this study, we investigated the trophic structure of two types of benthic communities in the 
feeding area of a recovering Atlantic walrus (Odobenus rosmarus rosmarus) population near 
Vaigach Island. Based on literature data and analysis of stable carbon and nitrogen isotopes, the 
trophic position and feeding type of mass species of macro- and megabenthos invertebrates were 
determined. Deposit-feeding holothurians and suspension-feeding bivalve molluscs dominated 
the sandy-shell substrate. 
In silty substrates, there is a higher level of organic sediment, a greater biomass of benthic 
organisms, a greater diversity of deposit-feeders, and the predominance of suspension-feeding 
bivalves. Large mobile predators, including the alien snow crab, are present at both stations and 
are competitors of walruses for food resources, predominantly mollusks. The obtained results 
provide a scientific basis for further studies of the trophic structure of the Pechora Sea, including 
monitoring of food chain dynamics and assessment of ecosystem stability under conditions of 
ongoing environmental changes.

Keywords: Pechora Sea, trophic structure, benthic communities ecology, stable 
isotopes analysis
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