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Аннотация. Анализу многолетней изменчивости биомассы зоопланктона океанических и 
неритических районов Мирового океана посвящено множество научных публикаций, и их число 
увеличивается по мере накопления данных. Актуальность этих исследований обусловлена тем, что 
биомасса зоопланктона является одним из основных параметров, характеризующих пространственно-
временную и трофическую структуры водных экосистем. Межгодовые колебания биомассы 
зоопланктона отражаются на величинах уловов мелких пелагических рыб. Цель наших исследований 
состояла в выявлении статистически надежных тенденций многолетней изменчивости биомассы 
зоопланктона Мирового океана. Для выявления этих тенденций применялся анализ баз данных и 
материалов опубликованных статей, в которых такая изменчивость описывается. Использованы 
базы данных региональных и международных проектов (COPEPOD, HOT, JGOFS, ODATE и другие), 
доступные в форме ранее изданных лазерных дисков, архивных материалов и в режиме «онлайн». Для 
временных серий биомассы из 21 региона Мирового океана (Тихого, Индийского, Атлантического 
и его внутренних морей) выполнен регрессионный анализ, позволивший определить параметры 
линейных монотонных трендов. По радиусам двумерных пространственных автокорреляционных 
функций оценены масштабы пространственных областей, в пределах которых тренды статистически 
однородны. В сравнительном плане обсуждается многолетняя изменчивость биомассы зоопланктона, 
фитопланктона, первичной продукции и всей живой биомассы пелагиали Мирового океана. Показана 
пространственная неоднородность в распределении качественного характера многолетних трендов 
биомассы зоопланктона (положительных, отрицательных и нулевых). Отмечено преобладание 
отрицательных монотонных трендов биомассы зоопланктона (в 1980–2010-х гг.) и приведены 
параметры регрессии, их характеризующие.
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Abstract. Numerous scientific publications are dedicated to the analysis of long-term variability of 
zooplankton biomass in oceanic and neritic zones of the World Ocean. The number of these publications 
keeps growing with the availability of new data. Relevance of this research can be attributed to the crucial 
role of zooplankton biomass in the spatio-temporal and trophic structure of aquatic ecosystems. Inter-annual 
fluctuations of zooplankton biomass affect the catch volumes of small pelagic fish. This research is aimed 
at identification of statistically valid long-term trends of the World Ocean zooplankton biomass, which 
involves the analysis of the data from databases and published articles describing such variability. Regional 
and international databases (namely COPEPOD, HOT, JGOFS, ODATE and others), which are available in 
the form of CDs, archived materials, and online, have been used. For the time series of the biomass across 
21 areas of the World Ocean (Pacific, Indian, Atlantic Oceans and internal seas), the regression analysis has 
been conducted, which made it possible to estimate the parameters of linear monotonic trends. Based on 
bivariate spatial autocorrelation functions, the areas within which the trends are statistically homogeneous 
have been identified. A comparative study of long-term variability of zooplankton biomass, phytoplankton 
biomass, primary production, and the total live biomass of the pelagic World Ocean is presented. It is
shown that the spatial distribution of positive, negative and neutral trends of zooplankton biomass on the 
World Ocean scale is heterogeneous. The negative monotonic trends of zooplankton biomass are found
to be prevailing (in 1980–2010s); the regression parameters describing them are presented.
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ВВЕДЕНИЕ
Биомасса зоопланктона является одним из ос-

новных параметров, характеризующих простран-
ственно-временную и трофическую структуру 
водных экосистем и имеющих рыбопромысловое 
значение. Межгодовые колебания биомассы зоо-
планктона отражаются на величинах уловов
мелких пелагических рыб. В таких районах, как 
Аравийское море, восточная тропическая Атлан-
тика и Черное море, мелкие пелагические рыбы, 
потребляющие мезозоопланктон, составляют более
50 % всего рыбного промысла [1]. Однако уровень
понимания тенденций многолетней (межгодовой, в 
данном случае) изменчивости биомассы зоопланк-
тона Мирового океана заметно отстает от пони-
мания тенденций изменчивости биомассы фито-
планктона [2]. Это обусловлено как различием
технического совершенства методов измерения 
биомассы, так и существующими массивами дан-
ных. В нашей работе представлены результаты ана-
лиза биомассы сетного зоопланктона, поскольку по 
этому параметру накоплен сравнительно большой 
фактический материал. Истоки измерений уходят 
в региональные и международные экспедиции
шестидесятых и последующих годов, позволивших 
построить первые карты крупномасштабного про-
странственного распределения биомассы сетного 
зоопланктона в океане [3]. В настоящее время база 
данных по биомассе зоопланктона Мирового океа-
на превысила 150000 измерений [4], что в сотни раз 
превосходит объем данных, доступный исследова-
телям в шестидесятых годах прошлого столетия.

По сравнению с крупномасштабным картогра-
фированием биомассы, анализ ее многолетней
изменчивости более сложен, т. к. базируется на 
временных сериях измерений, что организационно 
и технически непросто поддерживать, особенно в 
отдаленных открытых водах (таких как крупномас-
штабные круговороты Тихого, Атлантического и 
Индийского океанов). В связи с этим, исследования 
многолетней динамики численности и биомассы 
мезозоопланктона в большинстве своем охваты-
вают районы прибрежных апвеллингов и откры-
тые воды северной Атлантики [5–12], что впол-
не понятно: эти исследования сосредоточены на
районах рыбного промысла.

Так, анализируя временные серии биомассы 
зоопланктона, полученные в водах Перуанского 
апвеллинга, Р. Эскрибано с соавторами обратили 
внимание на чередование периодов существования 
отрицательных трендов биомассы и их отсутст-
вия, что зависело от интенсивности апвеллинга и
периодов Эль-Ниньо [9]. М. Боде с соавторами 
выявили связь величин внутригодового градиента 
температуры с межгодовыми максимумами чис-
ленности копепод в водах Бенгельского апвеллин-
га [8]. На больших масштабах (всего северного 
полушария, где в основном и сосредоточен миро-
вой рыбный промысел) установлена важная роль
атмосферных аномалий Арктики в формировании 
межгодовых квази-синхронных колебаний биомас-
сы зоопланктона и пелагических рыб [5]. Коор-
динация усилий по объединению существующих 
многолетних измерений биомассы и численности 
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данных по биомассе сетного мезозоопланктона 
(0,2–2,0 мм) и последующем анализе временных 
рядов (временных серий) межгодовой изменчи-
вости биомассы за приблизительно 25-летний
период в выбранных регионах.

При анализе материалов мы считали целесо-
образным разделение данных по зоопланктону на 
две фракции: сырую биомассу кормового зоопланк-
тона (т. е. компонента кормовой базы пелагичес-
ких рыб) и биомассу некормового зоопланктона, 
представленного желетелыми организмами (греб-
невиками, медузами, пиросомами и другими).
В данной работе анализируется первая фракция. 
В столбце «Источник данных» приведены ссылки 
на одну из публикаций, дающих общее представ-
ление о многолетней изменчивости зоопланктона
в данном регионе, и ссылки на использованные 
базы данных (табл. 1). В большинстве регионов
временные ряды характеризуют отклонения
биомассы в верхнем 200-метровом слое. Более
детальную информацию по методике сбора и
слоям облова содержат цитируемые работы.

зоопланктона в северных широтах способствовала 
их появлению в доступной форме: в международ-
ных базах данных [4, 10].

Анализируя эти и региональные базы данных 
и соответствующие литературные источники, мы 
попытались расширить диапазон районов, для
которых возможен статистический анализ трендов 
многолетней изменчивости биомассы, и выявить 
их общие тенденции.

МАТЕРИАЛЫ И МЕТОДЫ
В общем плане наших исследований провер-

ке подлежала рабочая гипотеза о преобладании
отрицательных трендов межгодовой изменчивости 
биомассы зоопланктона (в 1980–2010-х гг.) в мас-
штабах Мирового океана. Предполагалось, что они 
базируются на известных (отрицательных) трендах 
межгодовой изменчивости биомассы фитопланк-
тона и первичной продукции в пелагиали откры-
тых районов [6] как основы всей трофической 
цепи и пирамиды биомасс. Первоначальная задача 
состояла в формировании соответствующей базы 

Таблица 1. Краткая характеристика регионов и первичных данных с многолетними измерениями биомассы 
зоопланктона
Table 1. Brief characterization of regions and primary data with long-term measurements of zooplankton biomass

№
региона
Region 

No.

Название региона
Name of the region

Начало и конец
временных серий (гг.)
Start and end of time 

series (yrs.)

Литературные источники
и базы данных

References (published 
literature and databases)

1 2 3 4

1 Залив Мэн
Gulf of Maine 1978–2010 [4, 13, 14]

2 Залив Св. Лаврентия
Gulf of St. Laurence 1999–2010 [4, 15]

3 Норвежское море
Norwegian Sea 1993–2010 [4, 16]

4 Баренцево море
Barents Sea 1993–2010 [4, 17]

5 Северо-восточная Атлантика
Northeast Atlantic 1958–2010 [4, 7, 18]

6 Балеарские острова
Balearic Islands 1994–2010 [4, 19]

7 Эгейское море
Aegean Sea 1997–2010 [4, 20]

8
Центральная северная часть Тихого 
океана
Central Northern Pacifi c Ocean

1995–2013 [4, 21]
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Базы данных региональных и международных 
проектов (COPEPOD, HOT, JGOFS, ODATE, FSU) 
были доступны нам на лазерных дисках и в режи-
ме «онлайн». Среди них COPEPOD внесла наибо-
лее заметный вклад в материалы данной статьи.
В связи с этим, карту географического распределе-
ния станций из этой базы данных с измерениями 
биомассы зоопланктона мы приводим в качестве 
достаточно адекватной общей характеристики име-
ющихся материалов по биомассе (рис. 1).

Наряду с пространственным распределением 
биомассы, в цитированных базах данных и соот-
ветствующих публикациях имеются и ее много-
летние измерения, что позволило сформиро-
вать временные серии, а также использовать уже
имеющиеся. Из табл. 1 очевидно, что временные 
серии различались длиной доступных для анали-

Таблица 1 (окончание)
Table 1 (fi nished)

1 2 3 4

9 Шельф Бермудских островов
Bermuda Shelf 1994–2018 [4, 22]

10 Желтое море
Yellow Sea 1977–2005 [4, 23]

11 Восточно-Китайское море
East China Sea 1977–2005 [4, 23]

12 Северо-восточная часть Тихого океана
Northeastern Pacifi c Ocean 1995–2013 [24]

13 Северная часть Тихого океана
Northern Pacifi c Ocean 1995–2013 [25, 26]

14 Чилийский шельф
Chilean Shelf 2002–2012 [4]

15 Юго-восточная часть Тихого океана
Southeastern Pacifi c Ocean 1998–2008 [4]

16 Мексиканский залив
Gulf of Mexico 1982–2009 [4]

17 Калифорнийское течение
California Current 1974–2013 [4, 27]

18 Западная тропическая Атлантика
Western Tropical Atlantic 2001–2013 [28–30]

19 Восточная тропическая Атлантика
Eastern Tropical Atlantic 1960–2013 [29–31]

20 Северная часть Черного моря
Northern Black Sea 1972–2018 [29, 32, 33]

21 Каспийское море
Caspian Sea 1940–1980 [29, 33]

за временных рядов измерений, поэтому, в сред-
нем, мы характеризуем ее приблизительно равной 
25 годам, хотя некоторые серии достигали 40–
50 лет. Короткие временные серии (продолжитель-
ностью менее 10 лет) нами не рассматривались. 
Если для исследуемого региона были доступны 
близко расположенные друг к другу временные 
серии, то выбирали наиболее продолжительную. 
В нескольких регионах выявлены близко располо-
женные (по координатам) временные серии изме-
рений, показывающие сходные тенденции. Такие 
случаи представлены одной обобщающей качест-
венной схемой многолетнего тренда.

Для временных серий каждого из регионов был 
выполнен регрессионный анализ, позволивший 
определить параметры линейных монотонных 
трендов биомассы. При этом временные серии 
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мен с открытым океаном, а остальные временные
серии относятся к континентальным морям.

В плане общей характеристики многолетней
изменчивости, следует отметить широкий диапа-
зон межгодовых колебаний биомассы во  времен-
ных сериях, который достигал одного порядка. 
Наиболее значительны они в северных широтах 
Атлантики и в районах прибрежных и эквато-
риальных апвеллингов. Например, в районе
Перуанского апвеллинга, экваториального апвел-
линга Атлантического океана и Бенгельского 
апвеллинга  коэффициенты вариации составили 
210, 48 и 45 %, соответственно.

Определенная доля вариабельности во времен-
ных сериях межгодовой изменчивости связана с 
опосредованным влиянием (через термогалинную 
стратификацию вод, направленность и интен-
сивность геострофических течений) таких регио-
нальных атмосферных аномалий, как Северо-
атлантическое колебание, Тихоокеанское декад-
ное колебание, Индоокеанский диполь и другие.
Однако в данном контексте они не рассматри-
ваются, поскольку основной целью был анализ 
многолетних трендов, а не отклонений от них, 
опосредованно вызванных этими атмосферными 
аномалиями. Влияние атмосферных аномалий на 

Рис. 1. Распределение станций с измерениями биомассы зоопланктона в базе данных COPEPOD [4, 14]
Fig. 1. Distribution of the stations for zooplankton biomass sampling according to the COPEPOD database [4, 14]

представляли собой среднегодовые отклонения 
биомассы (для каждого из районов) и были сгла-
жены 3-летней скользящей средней. Всего была 
проанализирована 21 временная серия из разных 
регионов Мирового океана. При статистической 
обработке были использованы программные паке-
ты — Statistica 9.0, PAST ver. 3.25, Surfer, RStudio, 
— позволяющие применять методы линейной и 
нелинейной статистики (включая регрессионный 
анализ и расчеты автокорреляционных функций) и 
строить карты пространственного распределения 
на основе оптимальной интерполяции. 

РЕЗУЛЬТАТЫ И ОБСУЖДЕНИЕ
Выбирая временные серии, мы старались обес-

печить более-менее равномерное их распределение 
по акватории Мирового океана — для географи-
ческой сбалансированности последующего срав-
нения многолетних трендов. При этом выбранные 
регионы охватили широкий диапазон биопродук-
тивности (от олиготрофных вод до эвтрофных) и 
разнообразия крупномасштабных динамических 
процессов (включая прибрежные апвеллинги,
океанические апвеллинги, крупномасштабные
океанические круговороты и др.). 81 % временных 
серий относится к регионам, имеющим водооб-
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Регион №
Region No. a b r p

1 0,005 0,072 0,64 5,8E-5
2 -0,010 0,058 -0,51 0,091
3 -0,017 0,139 -0,80 1,00E-04
4 -0,010 0,106 -0,59 0,01
5 -0,008 0,216 -0,80 1,07E-12
6 0,001 0,007 0,08 0,763
7 0,011 -0,160 0,72 6,41E-05
8 -0,037 0,387 -0,76 1,00E-04
9 0,024 -0,301 0,74 2,50E-05

10 9,914 117,380 0,80 1,55E-07
11 9,743 132,050 0,76 2,19E-06
12 -1,100 10,778 -0,71 6,00E-04
13 -0,960 9,130 -0,67 1,00E-03
14 -6,425 32,508 -0,78 1,30E-02
15 0,004 0,019 0,77 1,50E-02
16 -0,050 0,077 -0,65 3,00E-02
17 -0,006 0,042 -0,72 2,00E-04
18 0,265 -1,900 0,66 1,50E-02
19 -10,980 196,300 -0,86 1,29E-09
20 0,041 -1,210 0,23 1,90E-01
21 0,610 -12,410 0,04 8,20E-01

Таблица 2. Параметры уравнений регрессии (у=ах±b), коэффициенты корреляции (r) и уровни значимости
(p) многолетних трендов биомассы зоопланктона в различных регионах
Table 2. Regression equation parameters (у=ах±b), correlation coeffi  cients (r), and signifi cance levels (p) for the 
long-term trends of zooplankton biomass across various regions

межгодовые колебания биомассы зоопланктона 
рассмотрено в серии публикаций [25, 32–34]. В 
частности, в отношении опосредованного влияния 
аномалий отмечено, что более высокие (в сравне-
нии с климатическими средними) биомассы зоо-
планктона формируются в северо-западной Атлан-
тике и Средиземном море в годы положительных 
аномалий Североатлантического колебания. В
эти годы возрастающее напряжение трения ветра 
о водную поверхность приводит к интенсивному 
перемешиванию в верхних слоях, которое стиму-
лирует рост фитопланктона и последующее ин-
тенсивное развитие зоопланктона. Как следствие 
этого, при анализе временных серий индексов
атмосферных аномалий и зоопланктона в кросс-
корреляционных функциях проявляются времен-
ные лаги.

В плане статистического анализа можно отме-
тить, что временные серии биомассы зоопланктона 

имеют две основные составляющие: многолетний 
тренд (предмет анализа в данной статье) и откло-
нения от этого тренда, модулируемые вышеназван-
ными атмосферными аномалиями, опосредованно 
трансформированными в региональную динамику 
вод. Эти отклонения были сглажены скользящей 
средней для более рельефного выявления качест-
венного характера многолетнего тренда (поло-
жительного, отрицательного или «нулевого»).
При таком подходе, графическое воспроизведе-
ние 21 временной серии в статье не представ-
ляется важным, поскольку по внешнему виду все
они соответствуют трем названным категориям.

Количественную оценку этих категорий (трен-
дов биомассы зоопланктона) дают параметры
регрессии, которые представлены в табл. 2, а на 
рис. 2 результаты регрессионного анализа показа-
ны схематично, тремя цветами, соответствующими 
качественному характеру многолетнего тренда.
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Рис. 2. Тренды многолетней изменчивости биомассы мезозоопланктона Мирового океана, схематично
представленные в исследованных районах на фоне крупномасштабного распределения биомассы сетного
зоопланктона [3], цитированного по [35]. Квадратами синего цвета обозначен отрицательный тренд
биомассы, зеленого цвета — положительный, желтого цвета — отсутствие многолетнего тренда
Fig. 2. Trends of long-term mesozooplankton biomass variability of the World Ocean, represented schematically
and overlaid upon the large-scale distribution of the net-collected zooplankton biomass [3], cited in [35]. The
blue-colored squares designate the negative long-term trend of zooplankton biomass. Green and yellow colors
stand for the positive trend and no trend, respectively

В ряде регионов величины коэффициентов
значительно отличаются от большинства других. 
Высокие значения связаны с тем, что среднегодо-
вые величины биомасс в них приблизительно на 
порядок превосходили таковые в других регионах. 
Соответственно, временные серии отклонений от 
средней тоже имели большую модальность, что и 
отразилось на коэффициентах.

Численные значения коэффициента регрессии 
(a) позволяют оценить скорость убыли или при-
роста биомассы. Значения коэффициента варьи-
руют в широком диапазоне, но нас, в случае
схематичного представления данных, интересо-
вала только качественная тенденция (положитель-
ная, отрицательная или отсутствие таковой). В фор-
ме этих трех категорий она и показана на рис. 2.
При этом фон для квадратов со схемами трендов 
создает карта крупномасштабного распределения
биомассы сетного зоопланктона в Мировом океа-
не. Она  показывает, что диапазон средних биомасс 
в регионах, в которых расположены временные
серии, различался более чем на порядок.

Анализ временных серий биомассы зоопланк-
тона в масштабах Мирового океана показал, что в 
большинстве регионов тренды межгодовой измен-
чивости отрицательны, а 34 % трендов положи-
тельны. При этом варьирующие по регионам коэф-
фициенты регрессии указывают на различную
скорость многолетнего уменьшения или увели-
чения биомассы. Доминирование отрицательных 
трендов в сочетании с заметным количеством
положительных указывает на пространственную 
неоднородность в распределении наблюдаемых 
тенденций многолетней изменчивости. Такая не-
однородность характерна и для пространственно-
временной структуры других полей океана:
температуры поверхностного слоя, биомассы
хлорофилла-α и первичной продукции [36]. Ясно-
го понимания механизма этого явления пока нет, 
хотя очевидна его многофакторная природа и
региональная специфика. Например, минимумы 
хлорофилла-α и биомассы зоопланктона стабиль-
но приурочены к областям крупномасштабных
океанических антициклональных круговоротов.
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Масштабы пространственных областей, в пре-
делах которых тренды различных параметров
статистически однородны и значимы, можно оце-
нить по радиусам пространственных автокор-
реляционных функций полей, включая и поле био-
массы зоопланктона. Радиусы корреляции автокор-
реляционных функций (r=0,1–0,5) характеризуют 
масштаб пространства, в пределах которого сохра-
няется линейность взаимосвязи между значения-
ми данного параметра. На бóльших масштабах его
изменчивость статистически не взаимосвязана.

Расчеты двумерных пространственных авто-
корреляционных функций выполнены нами для 
различных регионов (рис. 3) [37, 38]. Они пока-
зали, что в среднем, с учетом пространственной 
анизотропии полей, приводящей к эллиптической 
форме пространственных фигур радиусов корреля-
ции автокорреляционных функций, корреляцион-
ные эллипсы, как правило, ориентированы вдоль 
основного массопереноса вод геострофическими 
течениями. Масштаб таких областей в среднем
соответствует пятиградусным квадратам карты
(т. е. составляет ~300 миль). Для большей нагляд-
ности они увеличены для схематической аппрок-
симации трендов на рис. 2.

При сравнении тенденций многолетней измен-
чивости биомассы зоопланктона в регионах нас
интересовала их общая качественная типология. 
Она представлена «нулевыми», положительны-
ми и отрицательными трендами, с преобладанием
последних (рис. 2). Как это соотносится с сущест-
вующими представлениями о многолетней измен-
чивости планктонных сообществ океана?

Вывод об уменьшении первичной продукции 
открытых вод Мирового океана (за годы его дис-
танционного мониторинга) и расширении пло-
щадей его олиготрофных районов можно считать
одним из фундаментальных достижений 21-го
века [2]. В общих чертах, эти два процесса обуслов-
лены усилением термогалинной стратификации 
верхних слоев [39], что препятствует поступлению 
в них фосфатов и нитратов из глубины, которое (в 
сочетании с солнечной радиацией) обеспечивает 
первичную продукцию.

В свою очередь, усиление термогалинной
стратификации вод связано с глобальным потеп-
лением. При этом тенденция многолетних изме-
нений биомассы зоопланктона оставалась менее 
понятной. С учетом представленных на рис. 2 дан-
ных, общая картина проясняется. Другим процес-

сом, способствующим многолетнему уменьшению 
биомассы зоопланктона, является смещение ареа-
лов массовых видов в направлении полярных ши-
рот в связи с ростом температуры в более низких 
широтах с выраженной стратификацией вод [40].

В силу трофических связей фито- и зоопланк-
тона естественно предположить, что тенденция 
уменьшения биомассы фитопланктона и пер-
вичной продукции Мирового океана и является
основой преобладающих отрицательных трендов 
в многолетней динамике биомассы зоопланктона. 
Опосредованно, эти трофические связи анали-
зируют через оценки корреляций биомасс фито- 
и зоопланктона. Замечено, что статистически
достоверные корреляции проявляются на больших 
масштабах пространства. В частности, это пока-
зано на примере тропической и субтропической 
зон Атлантического океана и базируется на 1847 
измерениях биомассы хлорофилла-α и сетного
зоопланктона [28].

В какой-то мере, факт положительно коррели-
рованных биомасс фито- и зоопланктона способ-
ствует частичному решению проблемы отсутс-
твия временных серий биомассы зоопланктона на 
больших открытых акваториях Мирового океана
(рис. 2). Данная статистическая связь позволяет 
предполагать отрицательные тренды биомассы
зоопланктона в этих регионах. В развитие этого 
подхода, при наличии отрицательного тренда био-
массы хлорофилла-α в Аравийском море [41] и
наличии корреляций между первичной продук-
цией и биомассой зоопланктона в нем [42], мы 
предполагаем наличие отрицательного тренда 
для этого региона. Косвенно, он подтверждает-
ся и значительным уменьшением численности
копепод-фильтраторов (в 1988–2005 гг.), вносящих
заметный вклад в общую численность организмов 
зоопланктона в регионе [43].

Отрицательный тренд биомассы зоопланктона 
можно прогнозировать и для такого крупного ре-
гиона, как Северное море. Мы не нашли данные, 
характеризующие многолетние изменения биомас-
сы зоопланктона, но временные серии численности 
копепод в верхнем 20-метровом слое демонстри-
руют уменьшение суммарной численности в
1988–2013 гг. [44]. Копеподы доминируют в про-
бах, а также составляют значительную долю
рациона промысловых видов рыб. Уменьшение 
первичной продукции, предопределившее падение 
численности мелких копепод, считают причиной 
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Рис. 3. Характеристики пространственной анизотропности корреляционной структуры полей в различ-
ных регионах и динамических ситуациях. Корреляционные эллипсы построены по изолинии радиуса
корреляции автокорреляционных функций (r=0,1). Векторы 0, 45, 90° указывают направления в прост-
ранстве; 0, 10, 100 м — глубины. Рисунки a, б характеризуют регион западной тропической Атлантики у
шельфа Бразилии. В поле динамических высот (дин. мм) показано Межпассатное противотечение (а) и кор-
реляционный эллипс поля биомассы зоопланктона (б). Рисунки в–з характеризуют район циклонического 
вихря в юго-западной части тропической зоны Индийского океана и северо-западную его часть (Аравийское 
море) в период зимнего муссона (ж, з). На рисунках в–е для трех глубин (0, 10, 100 м) приведены корреля-
ционные эллипсы динамических высот (в), солености (г), условной плотности (д), биомассы зоопланктона (е) 
и первичной продукции (ж, з, 0 м)
Fig. 3. Characteristics of the spatial anisotropy in the correlation structure of fi elds across various regions and
dynamic situations. Correlation ellipses are constructed following the isoline of a correlation radius of auto-
correlation functions (r=0.1). Vectors of 0, 45, and 90° designate the spatial directions, and 0, 10 and 100 m refer
to the depths. Figures а and б feature the western tropical Atlantic region near the Brazilian Shelf. The Equatorial 
Counter Current (a) and the correlation ellipsis of zooplankton biomass fi eld (б) are shown in the fi eld of dynamic 
heights (dyn. mm). Figures в–з feature a cyclonic eddy in the southwestern tropical zone of the Indian Ocean and
its northwestern part (Arabian Sea) during winter monsoon (ж and з). Correlation ellipses of dynamic heights (в), 
salinity (г), relative density (д), zooplankton biomass (е), and primary production (ж, з, 0 m) at 0, 10, and 100 m
depth are shown in the fi gures в–е
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уменьшения индекса воспроизводства промыс-
ловых видов рыб в регионе.

Таким образом, количество регионов с отрица-
тельными трендами биомассы может быть больше 
указанного на карте. При этом очевидна разно-
характерность многолетних трендов по их качест-
венным тенденциям (рис. 2).

Трехмерные биогеохимические модели клима-
тического масштаба предсказывают регионально 
различный ответ пелагических планктонных со-
обществ океана на глобальное потепление. Умень-
шение биомассы фито- и зоопланктона ожидается 
преимущественно в тропических широтах, в то 
время как в полярных возможно ее увеличение 
[45]. В целом же, в рамках прогнозов климатиче-
ских моделей [46], выявленное нами преобладание 
отрицательных трендов в многолетней динамике 
биомассы зоопланктона Мирового океана укла-
дывается в общие представления об ожидаемом 
25–50 % снижении живой биомассы в нем к концу 
21-го века.

Известно, что в классе сложных систем (таких
как экосистемы), в отличие от простых (таких 
как автомобиль), структура системы определяет 
ее функцию [47]. В аспекте многолетних трендов 
биомассы в пелагических экосистемах открытого 
океана, занимающих его значительную часть, это 
означает крупномасштабное снижение интенсив-
ности функциональных процессов. Уменьшение 
первичной продукции открытого океана [2] и ин-
тенсивности биолюминесценции планктона в нем 
[31] — очевидное свидетельство таких трендов.

ЗАКЛЮЧЕНИЕ
Выполнен ретроспективный обзор данных по 

межгодовой изменчивости биомассы зоопланктона 
в 21 регионе Мирового океана, включая прибреж-
ные и открытые воды Атлантического, Тихого и 
Индийского океанов и континентальных морей 
Атлантического бассейна. Статистический ана-
лиз временных серий по межгодовой изменчиво-
сти биомассы (в большинстве временных серий 
охватывающий 1980–2010 гг.) показал, что доля 
отрицательных трендов значительна (превышает 
50 %). Этот вывод дополняет общие современные 
представления, указывающие на уменьшение жи-
вой биомассы в пелагиали Мирового океана [30].
Вместе с тем показана пространственная неоднород-
ность в распределении многолетних трендов био-
массы зоопланктона в масштабах Мирового океана.
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