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адапТациЯ гидробионТов  
К сущесТвованию в условиЯх  
высоКих широТ
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Институт водных проблем Севера Карельского научного центра РАН

Адаптация гидробионтов к условиям высоких широт в первую очередь предусмат-
ривает приспособление к низким температурам и к сезонному изменению осве-
щенности – к полярным ночи и дню. Адаптации всегда комплексные и многоуровне-
вые – от молекулярного и до поведенческого. Важнейшими адаптациями к низким 
температурам являются вытеснение внутриклеточной воды в эксцеллюлярное про-
странство, что ведет к повышению молекулярного веса внутриклеточной жидкости 
и снижению ее точки замерзания; предотвращение образования внутриклеточного 
льда, что обеспечивается выработкой соответствующих антифризов; переход на-
сыщенных жирных кислот в ненасыщенные – важный механизм функционирования 
мембранных липидов, а также синтез более гибких белков. Важнейший компонент 
адаптаций у водорослей – это непостоянство их терморезистентности, увеличение 
фотообразующих пигментов при сокращении светового дня. Накопление за летний 
период необходимых резервных элементов для существования в условиях поляр-
ной ночи. Рассматриваются приспособления у криофлоры. Адаптации обнаружи-
ваются и в оогенезе. В желтке значительно увеличивается количество жира, что 
делает возможным переход от примитивного личиночного развития к более совер-
шенному – прямому, лучше отвечающему условиям высоких широт. Сохранение 
асинхронного типа оогенеза при переходе от многократного нереста к однократ-
ному.

К л ю ч е в ы е  с л о в а: адаптация, высокие широты, гидробионты, терморезис-
тентность, низкие температуры, антифризы, жирные кислоты, липиды, яйцеклетки, 
прямое развитие.

Z. S. Kaufman. ADAPTATION OF AQUATIC ORGANISMS TO HIGH 
LATITUDES

The adaptations of aquatic organisms to high latitudes are primarily concerned with 
an adjustment to low temperatures and seasonal changes in illumination, including 
an alternation of Polar Night and Day. The adaptations always involve multiple aspects 
and levels – from the molecular to the behavioural. The most important adaptations to low 
temperatures are: the movement of water from the intracellular to the extracellular com-
partments, so that the molecular weight of the intracellular fluid increases and its freezing 
point shifts downwards, preventing intracellular freezing, ensured by the synthesis of an-
ti-freeze compounds; the transition from saturated to unsaturated fatty acids, which is 
a critical mechanism for the membrane lipids functioning; as well as the synthesis of more 
flexible proteins. The most crucial component of the algae adaptation is their variable 
thermal resistance and an increase in the content of photosynthetic pigments as the day-
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Наиболее характерной чертой высоких ши-
рот, несомненно, является низкая темпера-
тура. Именно она определяет особенности 
функционирования всех физико-химических 
процессов в организме, всего жизненного цик-
ла. От нее зависит скорость метаболических 
реакций и общая интенсивность обмена. В свя-
зи с большим экологическим и эволюционным 
весом эта проблема вызывает особый интерес. 
Ей посвящена огромная и труднообозримая 
литература. Упомянем лишь некоторые работы 
[Зернов, 1949; Меримен, 1964; Лозина-Лозин-
ский, 1972; Александров, 1975, 1985; Хочачка, 
Сомеро, 1977, 1988; Cossins, Prosser, 1978; 
Aarset, 1982; Озернюк, 1992, 2000, 2003а, б; 
Storey, Storey, 1996, 2005; Карамушко, 2007; 
Pernet et al., 2006, 2007, 2008 и др.].

Сущность любых адаптаций состоит в при-
обретении механизмов, сохраняющих функ-
циональную устойчивость систем организма 
в условиях изменяющейся среды. Именно это 
делает возможным расширение ареала, за-
воевание новых, прежде недоступных, эколо-
гических ниш, устранение конкуренции и др. 
Адаптации всегда функционируют комплексно, 
в них участвуют различные регуляторные меха-
низмы, вырабатывающиеся на всех уровнях ор-
ганизации жизни – от молекулярного до пове-
денческого и экосистемного. Адаптации могут 
быть как генетически закрепленными, стати-
ческими, отражающими устойчивость биоло-
гических систем, так и фенотипическими, или 
динамическими, обратимыми, отражающими 
запас их прочности. Диапазон фенотипических 
адаптаций всегда определяется генотипом.

В процессе эволюции проблема темпера-
турных адаптаций у пойкилотермных организ-
мов решена выработкой ферментов-катализа-
торов, сущность действия которых заключается 
в увеличении скорости биохимических реакций 
при данной температуре, т. е. в снижении коли-
чества энергии, необходимой для осуществле-
ния того или иного биохимического процесса 
[Хочачка, Сомеро, 1977]. Степень температур-
ной резистентности ферментов определяет от-
ношение к температуре белков, а с ними и все-
го организма. Деятельность ферментативных 

систем приспосабливается к температурным 
особенностям окружающей среды.

Температурный фактор главным образом 
сказывается на таких важнейших функциях, как 
обмен и размножение. В первую очередь выра-
батываются адаптации для оптимизации имен-
но этих функций.

Наличие у гидробионтов адаптаций к су-
ществованию в условиях низких или даже от-
рицательных температур делает их обмен 
в определенной степени независимым от тем-
пературы среды, и это создает возможности 
расширения ареала по всей огромной облас-
ти высоких широт. Степень этих адаптаций 
очень высока. Так, сайка (Boreogadus saida), 
антарктические рыбы Notothenia, Trematonus 
и др. ведут активный образ жизни даже при 
–2 °С, Trematonus borchgreviniki большую часть 
жизни проводит среди пластинок рыхлого 
льда, под сплошным ледяным покровом, опус-
каясь лишь для кормежки. Рыбы из семейст-
ва Dalliidae способны переносить длительное 
вмерзание в лед. Моллюск Palingera polaris, 
также вмерзая в лед, легко переносит охлаж-
дение до –11 °С и ниже. В Арктике при посто-
янно низких температурах обитает богатая фа-
уна рыб, ракообразных (Spirontocaris spinus, 
Sclerocrangon oreas, Hetairus polaris. и др.), иг-
локожих (Urasterias lincki, Stegophiura nodosa, 
Chirodota laevis и др.), моллюсков (Portlandia 
arktica, Astarte elliptica, Yoldia hyperborea) 
и других гидробионтов.

Одной из особенностей холодных вод яв-
ляется большая насыщенность кислородом 
и практически неограниченная доступность его 
для организмов. Это создает возможности для 
максимального упрощения органов дыхания 
и потери гемоглобином своего значения. Кровь 
антарктических рыб лишена гемоглобина, она 
белая (длинноперая белокровка Pagetopsis 
macropterus). Холодные антарктические воды 
богаты и HCO3, который, как известно, раство-
ряет карбонат кальция, что создает определен-
ные трудности для существования гидроби-
онтов с известковым скелетом. В их покровах 
увеличивается роль хитина. Так, в антарктичес-
ких водах отсутствуют седентарные полихеты 

light duration decreases. The reserves necessary for survival during the Polar Night are 
accumulated in the summer season. Cryoflora adaptations are studied. Some essential 
adaptations occur in oogenesis. The synthesis of fats in the yolk increases considerably, 
enabling a transition from the primitive ontogeny in the larval stage to a more advanced, 
direct ontogeny, which meets the conditions of high latitudes better. An asynchronous 
type of oogenesis remains during the transition from multiple to single spawning.

K e y w o r d s: adaptation, high latitudes, aquatic organisms, temperature resistance, low 
temperatures, anti-freeze compounds, fatty acids, lipids, egg cells, direct ontogeny.
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серпулиды, обитающие в известковых трубоч-
ках. Из морских звезд и ежей известны лишь 
формы с мягким, бескальциевым скелетом 
(Echinothuridae и др.) [Зернов, 1949 и др.].

Поддержание стабильности организма воз-
можно при его терморегуляции. У криофильных 
рыб она, в частности, осуществляется теплооб-
меном между сосудами кровеносной системы. 
Сосуды, выходящие из мышц, тесно соприка-
саются с сосудами, идущими от кожи и несу-
щими охлажденную кровь.

Открытая часть моря характеризуется выра-
женным постоянством температуры или очень 
медленным ее изменением. Это обусловли-
вает высокую степень стенотермности ее на-
селения. Большинство криофилов живут в уз-
ких температурных диапазонах. Так, офиура 
Ophiopleura и голотурия Elpidia glacialis не пе-
реносят температуру воды выше +1 °С. Антар-
ктическая рыба Trematonus bernacchii может 
существовать лишь в пределах –2…+2 °С. Ли-
чинки наваги (Eleginus navaga) не переносят 
температуру воды выше 6 °С [Аранович и др., 
1974]. У арктических сигов (Сoregonus lava-
retus pidschian) и тайменя (Hucho taimen) при 
повышении температуры снижается общая ак-
тивность и интенсивность питания. При этом 
важно, что повышение температуры влечет 
за собой снижение количества растворенно-
го в воде кислорода, и это также сказывается 
на степени активности гидробионтов. Понятно, 
что стенобионтность резко сужает ареал.

Для обитания в условиях низкой темпера-
туры очень важно ее постоянство. Темпера-
турные скачки особенно пагубны для гидро-
бионтов, населяющих открытую часть моря. 
Тропические формы легче переносят низкие, 
но константные температуры, чем их флюк-
туацию. Ряд глубоководных организмов, оби-
тающих при постоянно низких температурах, 
по своему происхождению являются тропичес-
кими. Они, таким образом, избежали негатив-
ного влияния частых температурных перепадов 
[Зенкевич, 1949, 1952 и др.].

На литорали в силу приливно-отливных яв-
лений происходит стык условий суши, моря 
и пресных вод. В течение суток литоральные 
формы единожды или дважды попеременно 
переживают значительные охлаждения и пе-
регревы. Это выработало у них различные 
приспособления и высокий уровень эври-
термности [Aarset, 1982; Storey, Storey, 1996, 
2005 и др.]. Их обмен почти не зависит от тем-
пературы. Так, бореальные моллюски Mytilus 
edulis и Littorina rutis зимой могут переносить 
–20, а в летний отлив – +20 °С и выше, L. littorea 
способна существовать в течение 8 дней при 

–8 °С. Такие же низкие температуры перено-
сят L. saxatilis и другие литоральные седентар-
ные или малоподвижные формы [Aarset, 1982; 
Murphy, 1983 и др.]. Ряд гидробионтов избега-
ют как промерзания, так и перегрева поведен-
ческими реакциями. Так, гастроподы Littorina 
littorea, L. obtusata, L. saxatilis, Lacuna pallidula 
и др. в зимнее время мигрируют в сублитораль, 
где температура не опускается ниже –2 °С. 
Но в заливах Белого моря и это не обязатель-
но – толстый ледяной припай во время отлива 
надежно укрывает литораль и ее обитателей 
от губительных низких температур воздуха. Од-
нако на прибойных литоралях высокоширотных 
морей, где ледовый припай имеет большую 
толщину (в Карском море больше 1 метра), 
его весенние подвижки уничтожают все насе-
ление литорали. Литоральные формы гидро-
бионтов размещаются на ней в зависимости 
от степени их терморезистентности. Более ре-
зистентные формы занимают верхние районы 
литорали, где изменения условий отличаются 
большой резкостью. По направлению к суб-
литорали их заменяют виды со снижающей-
ся эвритермностью.

Изменение терморезистентности может 
также быть как сезонным, так и возрастным. 
Так, L. pallidula в Белом море размножается 
дважды в течение года: весной (июнь–август) 
и осенью (ноябрь–декабрь). Осенние кладки, 
находящиеся в более суровых условиях, об-
ладают и большей резистентностью к низким 
температурам, чем весенние, развивающи-
еся в более мягких условиях. Они в течение 
трех суток способны переносить температуру 
–12…–13 °С. Половозрелые формы при таких 
температурах гибнут. Чтобы избежать замер-
зания, они мигрируют в сублитораль [Полян-
ский, 1950, 1955; Кузнецов, 1960]. Бивальвии 
рода Mya, полихета Arenicola marina и др. жи-
вут в норках в грунте, спасающих их от низких 
температур и других неблагоприятных усло-
вий среды.

Показано, что периодические колебания 
факторов среды в пределах экологической 
нормы ускоряют рост и эмбриональное разви-
тие, оптимизируют энергетику, улучшают об-
щее физиологическое состояние, повышают 
жизнестойкость. Считается, что астатичность 
среды является для гидробионтов экологичес-
кой нормой [Эмме, 1947; Галковская, Суще-
ня, 1978; Сущеня, 1978; Кузнецов, 2005 и др.]. 
Важно отметить, что терморезистентность 
пойкилотермных организмов генотипичес-
ки зависит от температурных условий среды. 
Теплоустойчивость выше у теплолюбивых ви-
дов, а холодоустойчивость – у холодолюбивых. 



6

Это хорошо прослеживается на рыбах. Так, 
холодолюбивые треска (Gadus morhua) и кер-
чак (Myoxocephalus scorpius) характеризуются 
низкой теплоустойчивостью, а теплолюбивая 
речная камбала (Pleuronectes flesus) – высокой 
[Кауфман, 1965]. У трески точка замерзания 
плазмы равна –0,8 °С, но зимой она снижается 
до –1,6 °С, что делает возможным ее сущест-
вование при отрицательной температуре. Се-
зонные колебания температуры не изменяют 
степень терморезистентности гидробион-
тов. Она постоянна у особей одного и того же 
вида из разных районов его ареала. Это де-
лает возможным рассматривать степень тер-
морезистенции как видовой признак [Ушаков,  
1964 и др.].

Основная физиологическая адаптация 
у гидробионтов полярных вод заключается 
не в повышении интенсивности энергетическо-
го обмена, а в более эффективном использова-
нии ассимилированной энергии, пищи, идущей 
на продукционные процессы, на соматический 
и генеративный рост. Энергетические тра-
ты на ее переваривание у рыб высоких широт 
ниже, чем у рыб низких широт. Биохимическое 
превращение пищи происходит дольше, и это 
обусловливает более низкие величины их ра-
циона. У рыб полярных морей более высокая 
эффективность продуцирования вещества, чем 
у рыб других зон [Карамушко, 2001, 2005, 2007; 
Карамушко, Шатуновский, 2009].

Низкая температура является и важным 
стимулирующим фактором жизнедеятель-
ности гидробионтов. Она способствует более 
быстрому росту, уменьшению суммы эффек-
тивных температур, необходимых для прохож-
дения всего цикла развития, что очень важно 
в условиях приполярных и полярных широт 
с их коротким и холодным летом, удлинению 
продолжительности эмбрионального разви-
тия и всего жизненного цикла. При понижении 
температуры на 10° скорость развития умень-
шается в 3 раза, а продолжительность жизни 
увеличивается многократно. Это может слу-
жить одним из объяснений большой числен-
ности планктонных организмов в приполярных 
и полярных водах по сравнению с экватори-
альными [Зернов, 1949]. Не исключено, что 
низкие температуры стимулируют и гамето-
генез у бореальных видов, сделав возможным 
его прохождение за короткий теплый период. 
Они способствуют повышению энергетичес-
кого обмена. Так, скорость реакций (величина 
Q10) увеличивается не в 2–3 раза, как обыч-
но, а в 5–6 раз. У морского ежа Arbacia при 
30 °C Q10 составляет 1,7, а при 7 °С она возрас-
тает до 7,3 [Зернов, 1949; Иевлева, 1972, 1981]. 

Увеличивается масса красных мышечных воло-
кон (рыбы) и концентрация митохондрий в них. 
Это приводит к сокращению диффузионных 
расстояний между митохондриями и цитоплаз-
мой и повышает активность их взаимо влияния. 
Поскольку цитохром С составляет большую 
часть внутренней оболочки мембран митохон-
дрий, то увеличение их численности влечет 
за собой и увеличение цитохромов дыхатель-
ной цепи, усиливается интенсивность дыха-
ния [Хочачка, Сомеро, 1977, 1988; Dunn, 1988; 
Озернюк, 1992 и др.], что дает возможность 
пойкилотермным организмам поддерживать 
необходимое энергообеспечение и в условиях 
низких температур.

С понижением температуры водородные 
связи между молекулами внутриклеточной 
воды стабилизируются, и вода становится 
все больше структурированной, превращаясь 
в лед, что приводит клетку к обезвоживанию, 
к нарушению расположения органелл, к раз-
рыву одних межмолекулярных связей и обра-
зованию других, не свойственных нормальной 
клетке и повреждающих клеточные мембра-
ны. Образовавшиеся кристаллы льда разры-
вают клетку, приводя ее к гибели. Важнейшим 
предупреждающим механизмом образова-
ния льда в клетке является выход из нее части 
воды, что повышает ее ионную концентрацию 
и понижает точку замерзания. У двустворчато-
го моллюска Mytilus edulis при отрицательных 
температурах замерзает около 50–70 % всей 
воды, которая зимой выходит из клеток в экс-
целлюлярное пространство. Клетки при этом 
деформируются, но увеличивается осмоляр-
ность оставшейся внутриклеточной жидкости, 
что снижает точку ее замерзания. Темпера-
тура тела у этого моллюска при температуре 
воздуха –10 °С три часа сохраняет –2 °С. Мол-
люск Palingera polaris, вмерзая в лед, выносит 
охлаждение до –11 °С, окружая себя слизью, 
ингибирующей рост кристаллов льда [Williams, 
1995; Storey, Storey, 1996, 2005; Озернюк, 
2003б и др.].

В процессе эволюции у пойкилотермных 
организмов возникли и другие механиз-
мы, снижающие точку замерзания жидкос-
тей в клетках, повышающие их способность 
к переохлаждению, препятствующие образо-
ванию льда. Они всегда многоцелевые, ра-
ботающие на разных уровнях. Наиболее эф-
фективными из них являются биологические 
антифризы – пептидные и гликопротеиновые 
соединения. Они адсорбируются на возник-
ших в клетках мельчайших кристалликах льда, 
не давая им увеличиваться. Их эффективность 
в 200–300 раз выше, чем у веществ, облада-
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ющих коллигативным механизмом действия. 
Из сыворотки крови полярных видов рыб вы-
делены гликопротеины, содержащие 35–50 % 
углеводов и обеспечивающие до 30 % депрес-
сии точки замерзания крови. Кроме того, ус-
тойчивости клеток к замерзанию способствуют 
и многоатомные спирты – сорбит и глицерин. 
Глицерин заменяет внутриклеточную воду, вы-
талкивая ее во внеклеточное пространство, 
где лед менее опасен. Он также стабилизирует 
структуры белков и клеточных мембран [Pernet 
et al., 2007 и др.]. Снижение температуры за-
мерзания вызывает и наличие в крови многих 
гидробионтов глюкозы, аминокислот и солей 
(главным образом NaCl). Возникновение ан-
тифризов стимулируется низкими температу-
рами. У антарктических рыб они присутствуют 
всегда и составляют 3,5 % от веса жидкостей 
тела. У арктических рыб имеются такие же ан-
тифризы, но с меньшей молекулярной массой 
[Озернюк, 2003б и др.].

Адаптация к низким температурам выра-
жается и в изменении субстратной специфич-
ности ферментов (холинэстераз), увеличении 
сродства субстратов к ферментам. Снижается 
уровень их каталитической активации. Они мо-
гут иметь разную температурную «настройку». 
Так, у форели (Salmo trutta) имеется два типа 
холинэстераз, работающих в разном темпера-
турном диапазоне [Ковалев, 2003; Озернюк, 
2003а, б и др.]. Увеличивается концентрация 
уже имеющихся в клетке ферментов. Пониже-
ние температуры заметно изменяет и ионный 
состав внутренней среды организма, что, как 
непосредственно, так и опосредованно, через 
изменение pH, может избирательно влиять 
на активность ферментов (изоферментов), от-
личающихся температурными характеристика-
ми [Виленкин, 1977 и др.].

Большое значение для жизнедеятельности 
гидробионтов имеет термостабильность ами-
нокислот. У организмов, обитающих при раз-
ных температурах, она разная. Она же опреде-
ляет и термозависимость белков и изменяется 
в зависимости от температуры среды. Разные 
температуры обусловливают и разную стабиль-
ность белков, их конформационную гибкость. 
При низких температурах она снижается, что 
вызывает затруднение функционирования. Но 
низкие температуры стимулируют и замену 
аминокислот, изменяющих структуру молеку-
лы белка и обеспечивающих увеличение его 
гибкости. Так, в одном из ферментов углевод-
ного обмена – лактатдегидрогеназы пролин, 
создающий определенную жесткость, заменя-
ется на аланин, обеспечивающий более гиб-
кую структуру, необходимую при низких тем-

пературах [Александров, 1975, 1985; Озернюк, 
2003а, б и др.].

Важным механизмом нормального функ-
ционирования организма является состояние 
мембранных липидов. Они, как известно, на-
ходятся в виде жидких кристаллов. Снижение 
температуры среды вызывает снижение их вяз-
кости и, следовательно, снижение интенсив-
ности всех обменных процессов. Это предуп-
реждаетcя способностью мембранных липидов 
изменять фазовые переходы путем перестрой-
ки структуры жирно-кислотных цепей в зави-
симости от температуры среды, увеличени-
ем количества ненасыщенных жирных кислот. 
Возникновение в жирных кислотах ненасыщен-
ности снижает температуру перехода из фазы 
геля в жидкокристаллическую фазу, что при-
дает мембранам необходимую степень теку-
чести плавления при той же длине цепи. Липи-
ды, синтезируемые при низких температурах, 
имеют более ненасыщенный характер [Крепс, 
1979, 1981 и др.]. Появление в жирных кислотах 
двойных связей катализирует фермент десату-
разу. Ее активность усиливается низкой темпе-
ратурой. Для эффективной работы десатуразы 
необходимо наличие молекулярного кислоро-
да, а его количество в полярных водах значи-
тельно выше, чем в экваториальных [Костецкий 
и др., 2008]. В мембранных липидах гидроби-
онтов высоких широт всегда преобладают не-
насыщенные жирные кислоты.

Большое значение для гидробионтов по-
лярных и приполярных районов имеют и депо-
нированные жиры – основной энергетический 
материал организма. Их количество опре-
деляется температурным фактором. Низкие 
температуры приводят к накоплению общих 
липидов и к уменьшению количества углево-
дов, а высокие, наоборот, к снижению синтеза 
липидов и увеличению гликогена. Это хорошо 
прослеживается на простейших. Показано, что 
при содержании инфузорий в условиях низких 
температур они накапливают жиров значитель-
но больше, чем при культивировании в более 
высоких температурах [Smith, 1940; Ковалева, 
1962; Полянский, 1963 и др.]. Если простей-
ших, выращенных на холоде и имеющих боль-
шое количество жира, перенести в более теп-
лую среду, то этот жировой запас быстро ис-
чезает, его заменяет гликоген [Zhinkin, 1930; 
Суханова, 1960, 1968 и др.]. В условиях низких 
температур депонированные жиры всегда со-
держат большое количество ненасыщенных 
жирных кислот.

Общая жирность планктона в значительной 
степени также обусловлена температурным 
режимом водоема. Минимальное количество 
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жиров он имеет в экваториальных и поверх-
ностных водах. Но по мере приближения к по-
люсам и в более глубоких слоях воды, т. е. при 
снижении температуры, его величина увеличи-
вается. Так, среднее количество жира у планк-
тонных организмов в широтах от 12° с. ш. до 
8° ю. ш. равно 8,7 %, а севернее 25° и южнее 26° 
соответственно повышается до 14,5 и 19,5 % 
[Богоров, 1960; Богоров, Виноградов, 1960; 
Самышев, 1971 и др.]. Рачки Pontellidae – ха-
рактерные формы гипонейстона – вовсе лише-
ны жировых включений, в то время как Calanus 
helgolandicus, обитающий в холодных глубин-
ных водах, содержит до 46 % жиров [Виногра-
дова, 1967]. Жировые запасы у высокоширот-
ных форм имеют и определенное адаптивное 
значение. Зимой, когда их питание прерывает-
ся на длительное время, они существуют лишь 
за счет жирового депо.

Морские пойкилотермные животные не спо-
собны синтезировать как незаменимые амино-
кислоты, так и некоторые жирные кислоты (ли-
нолевую, линоленовую, арахидоновую) и вооб-
ще запасные жиры. Механизмы этого явления 
не совсем ясны. Эксперименты по холодовой 
акклиматизации простейших и рыб показа-
ли, что в небольших количествах жиры все-та-
ки синтезируются [Hochachka, Hayes, 1962; 
Knipprath, Mead, 1968 и др.].

Депонированные жиры у гидробионтов при-
обретаются главным образом по трофической 
цепи, через фитопланктон. Накопление жиро-
вых запасов происходит до момента снижения 
биопродуктивности фитопланктона, т. е. до 
осени. У некоторых арктических гидробионтов 
накопление липидов длится в течение неболь-
шого срока, иногда всего несколько недель. 
Этого бывает достаточно, чтобы поддержать 
метаболические процессы, хотя и на мини-
мальном уровне, но в течение всего продолжи-
тельного зимнего периода. У мальков люмпена 
(Leptocinus maculates) имеется специальный 
жировой мешок, где накапливаются высоко-
энергетические липидные компоненты для их 
последующего использования в течение всей 
арктической зимы. Доминирующими в этих ли-
пидах являются триацилглицерины [Мурзина, 
2010; Мурзина и др., 2012].

Основную роль в фитопланктоне играют 
диатомовые водоросли. Являясь одним из ос-
новных продуцентов органического вещества 
и липидов, они представляют собой важней-
шее звено пищевых связей в водоеме. Благо-
даря большому развитию диатомей в морях 
высоких и умеренных широт они обнаружи-
вают примерно десятикратное преобладание 
первичной продукции и биомассы планктона 

по сравнению с тропиками. Важным факто-
ром повышения численности диатомей в по-
лярных морях является повышенное в их во-
дах количество фосфатов [Богоров,1960; Ба-
рашков,1963; Copeman, Parrish, 2003 и др.]. 
Диатомеи обладают высокой способностью 
к синтезу липидов и содержат их до 30 %. 
Низкие температуры воды вызывают у них по-
вышение синтеза жиров и ненасыщенности  
их жирных кислот.

Необходимым условием синтеза жирных 
кислот у диатомей, как и у всех растений, яв-
ляется наличие достаточного количества моле-
кулярного кислорода [Harris, James, 1969a, b; 
Кретович, 1971]. Насыщенность кислородом 
водоемов возрастает по мере снижения тем-
пературы воды, т. е. в широтном направлении. 
Это и должно обусловливать увеличение со-
держания жиров в водорослях приполярных 
и полярных вод. Однако этот вопрос еще нуж-
дается в детализации.

Низкие температуры определяют осо-
бенности не только многих физиологических 
и биохимических процессов, но и некоторых 
морфологических показателей. У многих гид-
робионтов полярных вод наблюдается уве-
личение размеров тела. Так, диаметр диска 
у сцифомедузы Cyanea arctica обычно равен 
20–30 см, но в холодных водах он может до-
стичь 2 м, а щупальца – 30 м. Размер дис-
ка у черноморской популяции сцифомедузы 
Aurelia aurita в среднем равен 10–15 см, а у бе-
ломорской – 20–30. Длина тела планктонно-
го моллюска Clione limacina в Северном море 
равна 20 мм, а в арктических водах – 36. Раз-
мер гастроподы Margarita groenlandica в холод-
ных водах удваивается. Удваиваются размеры 
и щетинкочелюстных (Sagitta bipunctata). Ги-
гантских размеров достигают иглокожие: диа-
метр морской звезды Priamaster равен 44 см. 
У остракоды Gigantocypris тело увеличивается 
на порядок. Размер форамениферы Astrorhiza 
granulosa в средних широтах равен 6 мм, 
а в Антарктике – 14,7; величина тела Rheophax 
cylindrical и Tholosena laevis почти утраивается 
[Догель и др., 1962]. У северных рыб увеличи-
вается число позвонков (биологическое значе-
ние этого феномена не всегда понятно). Таких 
примеров можно привести множество. По-ви-
димому, описанное явление связано с тем, что 
температурный диапазон, при котором осу-
ществляется размножение, значительно коро-
че такового, при котором происходит процесс 
роста. Организм, таким образом, высвобож-
дает больше времени для роста [Зернов, 1949; 
Kinne, 1970; Lascombe et al., 1975]. Это имеет 
и определенный адаптивный характер, так как 
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с увеличением тела увеличивается и абсолют-
ная плодовитость, что для организмов с прими-
тивной организацией имеет большое значение. 
Поскольку у гидробионтов наступление поло-
вой зрелости связано не с возрастом, а с до-
стижением определенных для данного вида 
размеров, это делает более интенсивным темп 
наращивания массы тела и убыстряет темп 
увеличения плодовитости, что в свою очередь 
уменьшает выедание их хищниками еще до до-
стижения половой зрелости [Никольский, 1964; 
Константинов, 1986]. Кроме того, при увели-
чении размеров объекта его теплоемкость ме-
няется медленнее, чем способность к воспри-
ятию и передаче тепла [Зернов, 1949]. Таким 
образом, при дефиците тепла крупные орга-
низмы имеют определенное преимущество.

Адаптации к существованию в условиях вы-
соких широт выработались и у водорослей. Пе-
ред ними стоят те же проблемы, что и перед жи-
вотными – выработка адаптаций, максимально 
понижающих температуру замерзания клеток. 
Особенно это важно для литоральных форм, 
подвергающихся резким изменениям среды. 
Механизмы терморезистентности водорослей 
схожи с таковыми у животных. В их клетках так-
же вырабатываются вещества, понижающие 
точку замерзания внутриклеточных жидкостей, 
уменьшающих осмотический переход клеточ-
ной жидкости в межклеточное пространство, 
что повышает концентрацию внутриклеточ-
ных веществ. Образованию льда препятствуют 
и ненасыщенные липиды. Мембранные липиды 
при низких температурах сохраняют и целост-
ность мембран. Защитную функцию выполня-
ет и глицерин, задерживающий образование 
льда. При низкой температуре в клетках увели-
чивается концентрация ферментов, отвечаю-
щих за синтез антифризов.

Температурная устойчивость литораль-
ных водорослей (Fucus inflatus, Enteromorpha 
compressa и др.) лабильная, фенотипическая, 
зависящая от температуры среды. Чем она 
ниже, тем выше их холодоустойчивость [Люто-
ва, Фельдман, 1960, 1963; Лютова и др., 1964, 
1968]. Это обусловливает и сезонный характер 
изменения терморезистентности: зимой повы-
шается холодоустойчивость, летом – теплоус-
тойчивость (Ascophyllum nodosum) [Фельдман 
и др., 1963].

Литоральные формы имеют более высокую 
степень устойчивости, чем сублиторальные, 
что хорошо прослеживается на бурых водо-
рослях. Так, фукоиды, как и животные [Somero, 
2002], на литорали образуют определенную 
зональность. Виды, населяющие верхние го-
ризонты и подвергающиеся более резким пе-

репадам температуры, имеют и более высокую 
степень терморезистентности, и она снижа-
ется по направлению к урезу воды, где темпе-
ратурные условия несколько сглаживаются. 
Создается убывающий ряд: Fucus filliphormis > 
F. vesiculosus > F. distichus > F. vesiculosus (суб-
литоральный) > F. serratus [Фельдман и др., 
1963; Библь, 1965]. Это свидетельствует о том, 
что водоросли не имеют постоянного уров-
ня температурной устойчивости. Он зависит 
от температуры среды, к которой они способ-
ны лишь «настраиваться» [Лютова, Фельдман, 
1960 и др.]. Отсутствие у водорослей посто-
янного уровня температурной резистенции 
следует рассматривать как важнейший меха-
низм адаптации к изменчивости температур-
ного режима среды [Фельдман и др., 1963; 
Гапочка, 1981 и др.]. Степень терморезистен-
ции у водорослей не может являться видовым 
признаком, как это имеет место у пойкилотер-
мных животных [Ушаков, 1964; Жирмунский,  
1966 и др.].

Продолжительность жизни слоевищ бурых 
водорослей также определяется температурой 
среды. Наибольшего возраста они достигают 
в условиях низкой температуры воды. В райо-
нах с высоким летним прогревом слоевища 
функционируют как однолетние, в холодных во-
дах – как многолетние.

Морская трава зостера (Zostera marina, 
Z. nana и др.), окаймляющая литораль, явля-
ется цветковым многолетним растением. Как 
и высшие наземные растения, морские тра-
вы не меняют теплоустойчивость в пределах 
толерантной зоны температур и не отвечают 
неспецифическим повышением устойчивости 
на воздействие температур, близких к повреж-
дающим. У них не наблюдается сдвига тепло-
устойчивости, адекватного температурным 
сдвигам среды [Фельдман, Лютова, 1962]. 
С приходом зимних холодов зеленая часть 
морских трав погибает, а после вскрытия ле-
дового покрова из сохранившихся подземных 
органов произрастают новые зеленые части 
растений. Осенью также отмирают вершина 
таллома у ламинарий и генеративные ветви  
фукоидов.

С понижением температуры воды интенсив-
ность дыхания водорослей ослабевает быст-
рее, чем интенсивность фотосинтеза. Момент 
уравновешивания этих двух процессов называ-
ется компенсационной точкой. Она указывает 
на оптимальность условий для данного вида. 
В высоких широтах с низкими температурами 
воды компенсационная точка устанавливается 
на больших глубинах, чем в низких, т. е. одни 
и те же виды водорослей в высоких широтах за-
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нимают большие глубины, чем в низких широ-
тах [Вассер и др., 1989].

Важным фактором для нормальной жизне-
деятельности водорослей в условиях высоких 
широт являются адаптации к сезонному изме-
нению освещенности – полярной ночи зимой 
и круглосуточной освещенности летом. Водо-
росли являются тенелюбивыми растениями, их 
фотосинтез успешно происходит при низкой 
интенсивности света. Величина светового на-
сыщения у них изменяется параллельно изме-
нению длины светового дня. Она уменьшается 
от лета к зиме. Так же уменьшается и интенсив-
ность фотосинтеза.

Одной из адаптаций к изменению интен-
сивности света является изменение коли-
чества пигментов. Уменьшение освещенности 
вызывает их увеличение, и наоборот. Показа-
но, что у зеленых водорослей Ulva fenestrata 
и Enteromorpha linza содержание пигментов 
значительно увеличивается зимой и падает 
летом. Накопление пигментов зимой сопро-
вождается увеличением размеров хлороплас-
тов. Вероятно, повышенное содержание фо-
тосинтезирующих пигментов зимой является 
не только адаптацией к низкой интенсивнос-
ти освещенности, но и к низкой температу-
ре. При слабой освещенности увеличивается 
и количество тилакоидов – светособирающей 
системы и аппарата фотохимических реакций 
[Гапочка, 1981]. Многие водоросли могут рас-
ти и даже размножаться в условиях длинной 
полярной ночи. Так, зимой Delasseriae способ-
ны давать новые побеги и фруктифицировать, 
а у Laminaria digitata развиваются спорангии. 
Это происходит за счет резервных материа-
лов, накопленных еще летом [Зернов, 1949]. 
При полном отсутствии света водоросли пере-
ходят от автотрофного способа питания к гете-
ротрофному. Таким образом, существование 
гидробионтов в условиях резких колебаний 
факторов среды стало возможным благодаря 
выработке генетически закрепленных соот-
ветствующих адаптаций, обусловивших их вы-
сокую эврибионтность.

Бактерии в экосистеме моря играют одну 
из важнейших ролей в балансе веществ и энер-
гии. Степень их активности связана главным 
образом с температурным фактором. Пред-
полагалось, что в холодных полярных морях 
она будет минимальной, но исследования по-
казали, что множество психрофильных бакте-
рий способны успешно жить и размножаться 
при температуре, близкой к точке замерзания 
воды. Механизмы их адаптаций пока остаются 
неясными [Morita, 1975 и др.].

Криофлора водорослей насчитывает поряд-
ка 100 видов [Голленбах, 1977; Гапочка, 1981], 
по другим данным – 200 [Мельников, 1989]. 
Они являются обитателями льда. Лед заселя-
ют водоросли из подледной воды, поднимаясь 
по межкристаллическим каналам, заселяя всю 
толщу льда. Это наиболее стенотермные фор-
мы. Так, у Chlamydomonas nivalis оптимум ра-
вен 0 °С, увеличение температуры на 1 °С при-
водит их к гибели.

Многие криофильные водоросли, особенно 
диатомеи, обнаруживают удивительную моро-
зоустойчивость. Зимой они, вмерзая в лед, спо-
собны переносить несколько десятков граду-
сов ниже нуля, а летом живут и размножаются 
в талой воде, при температуре около 0 °С. Хла-
мидомонады имеют стадию покоя в виде округ-
лых толстостенных клеток, заполненных крас-
ным пигментом гематохромом, вызывающим 
красную окраску льда и снега. При оттаивании 
льда они начинают быстро размножаться, об-
разуя мелкие неподвижные клетки и обычные 
подвижные. Диатомеи лишены каких-либо спе-
циальных морфологических приспособлений 
для перенесения низких температур. В морях 
Арктики и Антарктики таких «ледовых» диато-
мей насчитывается 80 видов [Голленбах, 1977].

Адаптация к отсутствию освещенности 
в толще льда привела многих представителей 
криофлоры к гетеротрофии. Криофильные ди-
нофлагелляты и мелкие флагелляты вообще 
утратили хлоропласты. Возможность гетеро-
трофии обусловлена более высокой концентра-
цией минерального азота во льду, чем в воде.

Одним из механизмов адаптации водорос-
лей к условиям зимы является понижение об-
мена вплоть до полного прекращения биохими-
ческих процессов, сокращение аденазинтри-
фосфата в клетках. За зиму концентрация АТФ 
во льду уменьшается на два порядка. Клетки 
приобретают состояние, близкое к анабиозу 
[Мельников, 1989].

Жизнь в специфических условиях полярных 
вод возможна лишь при выработке адаптаций 
процесса размножения. Без этого, даже при 
наличии всех других приспособлений, орга-
низм способен существовать лишь в одном 
поколении. Наиболее важные изменения про-
исходят как в гаметогенезе, главным образом 
в оогенезе, так и во всем половом цикле.

Известно [Кауфман, 1976а], что нерест 
у большинства беспозвоночных, обитающих 
в арктических водах, начинается при макси-
мальном прогреве тех глубин, на которых они 
обитают. После небольшого постнерестового 
периода следует новая волна гаметогенеза. 
Она, как обычно, начинается первыми стадия-
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ми оогенеза – размножением оогониев и их пе-
реходом на стадию премейоза. Это также про-
исходит при наибольшем прогреве воды. Пер-
вые стадии оогенеза протекают сравнительно 
быстро, в Белом море примерно за 1–2 неде-
ли. На прохождение этой стадии (независимо 
от степени теплолюбивости вида) уходит всего 
12–21 % от суммы эффективных температур, 
необходимых для прохождения всего оогенеза.

Вторая стадия оогенеза – превителлоге-
нез. Он происходит при сравнительно высо-
кой, но уже снижающейся температуре. Для 
прохождения этой стадии уходит большее ко-
личество суммы температур – 31–39 %. Сумма 
температур, необходимая для завершающе-
го периода оогенеза – стадии вителлогенеза, 
самой сложной и самой продолжительной, – 
составляет 42–51 %. Ее прохождение у теп-
лолюбивых видов (иглокожие Asterias rubens, 
Ophiopholis aculeata и др.) занимает 1–2 меся-
ца. У бореальных форм, у которых вителлогенез 
не успел завершиться до наступления отрица-
тельных температур (некоторые экземпляры 
моллюсков Mytilus edulis, Mya arenaria и др.), он 
заканчивается весной, но также при минималь-
ных положительных температурах. У арктичес-
ких видов (морские звезды Urasterias lincki, 
Paraniomorpha tumida, Pteraster militaris и др.) 
вителлогенез протекает при минимальной по-
ложительной или при отрицательной темпера-
туре и длится до полугода. Более длительный 
период желткообразования у холодолюбивых 
форм делает возможным накопление больших 
запасов желтка и увеличение размеров яиц. 
Так, у бореальных видов диаметр яиц в среднем 
равен 90–150 мкм, а у арктических – 700–1000 
[Кауфман, 1976б, в, 1977]. Такая же законо-
мерность наблюдается и у рыб. Размеры икри-
нок увеличиваются по направлению к полюсам 
[Расс, 1935, 1941]. Таким образом, приурочен-
ность отдельных стадий оогенеза к определен-
ному температурному режиму определяется 
не филогенетической принадлежностью, а сте-
пенью теплолюбивости вида. Пойкилотермные 
гидробионты, независимо от систематической 
принадлежности, адаптируют свой половой 
цикл к температурам их обитания.

Температурный фактор обусловливает 
не только количество желтка в яйцеклетке, 
но и его состав. Желток состоит из трех основ-
ных компонентов: углеводов, жиров и белков, 
каждый из которых синтезируется при опре-
деленной температуре. Первыми всегда об-
разуются углеводы. Их синтез стимулируется 
высокими температурами, и в желтке боре-
альных, теплолюбивых видов они доминируют. 
После них появляются жиры. Их образование 

связано с низкими температурами, и в желтке 
яиц холодолюбивых видов они преобладают. 
Последним синтезируется белок, но в желтке 
почти всех морских беспозвоночных он входит 
в комплекс с жирами и с углеводами (само-
стоятельно представлен у голотурий и асци-
дий). Таким образом, желток бореальных ви-
дов в основном представлен углеводами (яйца 
углеводного типа), а арктических – жирами 
(яйца жирового типа) [Кауфман, 1971, 1972, 
1974а, б]. Поскольку энергетическая емкость 
углеводов сравнительно невелика, то ее не-
достаточно для полного развития зародыша. 
Из яиц углеводного типа вылупляются недораз-
витые организмы – личинки, гомеостатические 
механизмы которых еще не развиты. Продол-
жительность личиночного периода находится 
в прямой зависимости от степени теплолю-
бивости вида. Чем теплолюбивей вид, тем его 
личинка вылупляется на все более ранней ста-
дии развития и личиночная жизнь удлиняется, 
что, естественно, влечет за собой их огромную 
смертность. По мере распространения к полю-
сам углеводный компонент желтка вытесняется 
жировым, что делает возможным замену личи-
ночного типа развития на прямое. Так, в районе 
Южной Индии виды переднежаберных гастро-
под с личиночным типом развития составляют 
97 %, а в районе Восточной Гренландии – 0 % 
[Thorson, 1952 и др.]. В целом в окраинных тро-
пических и субтропических морях число бен-
тосных видов с планктонной личинкой состав-
ляют 90–95 %, в бореальных водах – 65–70, 
а в полярных – около 5 [Перес, 1969 и др.].

В яйцах жирового типа, имеющих больший 
энергетический потенциал, все развитие про-
исходит в яйце, т. е. оно эмбрионизируется. 
Это дает организму значительные преиму-
щества. Развивающийся организм обеспе-
чивается гарантированной пищей, а яйцевые 
оболочки защищают его от многих негативных 
влияний изменчивой среды. Все это повышает 
шансы на выживание. Из яйца вылупляется уже 
вполне сформированный организм, со всеми 
регуляторными механизмами, но небольшого 
размера. В этом случае выживание вида про-
исходит не за счет статистических механиз-
мов – примитивного увеличения численности 
личинок, как у теплолюбивых форм, а за счет 
усовершенствования развития.

Наиболее совершенным типом приспособ-
ления процесса размножения к условиям высо-
ких широт, несомненно, является живорожде-
ние. Так, из 41 вида иглокожих, вынашивающих 
свое потомство, 32 вида населяют полярные 
воды (например, морской еж Hemiaster philippi, 
морская звезда Asterias hexactis и др.). Акти-
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нии, сем. Tealidae, живущие в Арктике, имеют 
специальные выводковые камеры. Интересно, 
что вид Tealia crassicornis у берегов Франции 
является яйцекладущей формой, а у Шпиц-
бергена – живородящей [Зернов, 1949]. При 
живорождении оплодотворение становится 
внутренним, партнеры копулируют. Это лиша-
ет организм необходимости вырабатывать ог-
ромное количество яйцеклеток, что существен-
но снижает энергетические затраты, идущие 
на оогенез.

Сперматогенез не обнаруживает замет-
ных адаптаций к условиям высоких широт. 
Это, по-видимому, связано со сравнительной 
непродолжительностью данного процесса, 
с кратковременностью жизни сперматозоидов 
и с той ролью, которую они играют при опло-
дотворении. Им нет необходимости накапли-
вать большого количества запасных питатель-
ных веществ, что делает сперматогенез менее 
зависимым от факторов среды, в частности  
от температуры.

Важным этапом жизненного цикла гидро-
бионтов несомненно является нерест. В усло-
виях экваториальных морей, при теплом и ста-
бильном климате, фитопланктон размножается 
круглый год. Поскольку он является основной 
пищей личинок, то это делает возможным круг-
логодичный и многократный нерест. Такой тип 
нереста требует постоянного притока половых 
клеток, а это возможно только при асинхронном 
типе оогенеза, когда в гонадах всегда имеют-
ся гаметогенные клетки, находящиеся на всех 
стадиях развития. Однако по мере удаления 
от экватора и появления климатической сезон-
ности период развития фитопланктона сильно 
сужается. Пик его «цветения» стал приходиться 
на весну, что в свою очередь вызвало и измене-
ние характера нереста, он также превращается 
в сезонный. Из круглогодичного многократного 
нерест становится однократным, но при этом, 
что очень важно, сохраняется асинхронность 
оогенеза (у холодолюбивых форм она выра-
жена слабее). Это облегчает возможность об-
разования всего фонда половых клеток в ус-
ловиях короткого и холодного полярного лета. 
Таким образом, сохранение асинхронного типа 
оогенеза при переходе от круглогодичного 
многократного нереста к однократному явля-
ется одной из адаптаций процесса размно-
жения к условиям полярных морей [Кауфман, 
1976а, б, в, 1977].

В заключение рассмотрим некоторые эво-
люционные аспекты холодовой адаптации. Так, 
важнейшей из них является приобретение эм-
брионизации, при которой из яйца вылупляет-
ся уже сформированный организм с полным 

набором гомеостатических механизмов. Это 
делает возможным расширение ареала, выход 
его в иные сферы жизни: из морской среды – 
в пресноводную, из водного существования – 
к наземному. Эмбрионизация – это столбо-
вой путь прогрессивной эволюции [Захваткин, 
1949]. Углеводы, энергетические возможности 
которых достаточны лишь до развития личинки, 
являются более древней формой аккумуляции 
энергии, чем жиры, хотя последние также иг-
рают определенную роль в качестве дополни-
тельного источника энергии [Шульман, 1972]. 
Теплолюбивая фауна тропических морей с ли-
чиночным типом развития должна рассматри-
ваться как более древняя и более примитивная. 
Адаптация гидробионтов к холоду, к условиям 
полярных морей и связанное с этим возникно-
вение яиц жирового типа, а с ними и процес-
са эмбрионизации является следующим эта-
пом прогрессивного развития животного мира 
[Кауфман, 1976б, в, 1977].

В эволюции жизни на Земле огромное зна-
чение имели Великие оледенения. Они вызва-
ли не только серьезные кризисные явления, 
но были и мощными стимуляторами, обус-
ловившими последующие витки прогрессив-
ной эволюции. Те организмы, которые смогли 
адаптироваться и выжить, дали начало новым 
организмам с иными структурами и физиоло-
гией. Они оказались более конкурентоспособ-
ными и активно вытесняли эволюционно менее 
продвинутые формы. Организмы, населяющие 
районы, не затронутые оледенением, оста-
лись на прежнем архаическом и примитивном 
уровне организации. Именно так рассматри-
вается современная флора и фауна тропиков 
[Ekman, 1935].

Первое из Великих оледенений произош-
ло в верхнем карбоне. Оно длилось несколь-
ко миллионов лет, охватив весь суперматерик 
Гондвану. За это время могли возникнуть яйца 
жирового типа, а с ними и эмбрионизация. 
Именно в карбоне возникла пресноводная, 
а затем и наземная жизнь. Быстрая эволюция 
докембрийской фауны и появление скелетных 
форм связывается не только с появлением сво-
бодного кислорода, но и с позднекембрийским 
ледниковым периодом. Ответом на карбоно-
во-пермское оледенение стало возникнове-
ние наземной глоссоптериевой флоры, а кай-
нозойское четвертичное похолодание могло 
стимулировать и появление человека [Джон, 
1982а, б]. Мощнейшая вспышка формообра-
зования, наблюдающаяся в третичное время 
и в плейстоцене, также обусловлена похолода-
нием [Рубцов, 1945; Голиков, 1974].
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Интерес представляют и некоторые другие 
явления, сопровождающие адаптацию орга-
низма к холоду и имеющие важное эволюци-
онное значение. Так, отбор на холодоустой-
чивость не только эффективен как фактор со-
здания холодоустойчивости, но и как фактор, 
поддерживающий ее на определенном уровне. 
У линий, приобретших холодоустойчивость, 
временные или слабые дозы холода вызывают 
стимулирующий эффект, т. е. холод в процессе 
отбора из неблагоприятного фактора превра-
щается в положительный [Камшилов, 1941]. 
Низкая теплоустойчивость легче закрепляется 
отбором и более стабильна в последующих по-
колениях, чем высокая [Амосова, 1967]. Также 
показано, что прогрессивная эволюция сопро-
вождается именно снижением теплоустойчи-
вости клеточных белков, что связано с пери-
одом похолодания [Ушаков, 1977]. Снижение 
температуры воды вызывает у гидробионтов 
усиление цикличности, ограничение партено-
генеза и сокращение периода развития. Так, 
у копеподит (Cyclops scutifer) период от вылуп-
ления науплиуса и до поступления яйцеклеток 
в яйцевые мешки в Швеции занимает почти 
месяц, а в Средней Европе – более четырех. 
У Diaptomus laciniatus на севере Швеции это 
занимает два месяца, а в Средней Европе – 
19–11 месяцев [Зернов, 1949].

Таким образом, прослеживается совершен-
но четкая связь выработки у организмов адап-
тивных механизмов к холоду с витками про-
грессивной эволюции.
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