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роЛь МидиеВых друЗ В СТруКТурироВании СообщеСТВ 
иЛиСТо-ПеСчаных ПЛяжей. 
II. ФорМироВание СообщеСТВа В эКСПериМенТе

Введение. Один из ключевых вопросов любого экологического исследования: 
почему те или иные организмы, формирующие сообщество, обитают совместно или, 
напротив, избегают друг друга. При изучении больших территорий (в масштабах мно-
гих километров) при ответе на этот вопрос необходимо учитывать абиотические па-
раметры среды. в то же время, отмечено что, чем детальнее масштаб описания био-
ценотического покрова, тем ярче проявляется роль биотических внутри- и межвидо-
вых отношений [49].

При микропространственных исследованиях иногда удается сразу понять, что 
привело к совместному поселению те или иные организмы. Это происходит в тех 
случаях, когда межвидовые взаимодействия непосредственно доступны для регистра-
ции. Примером могут служить топические взаимоотношения в системах базибионт–
седвазионт [1, 2]. Обычно же объяснение результатов наблюдений за распределением 
организмов имеет форму гипотезы, для тестирования которой необходимы экспери-
ментальные исследования.

к числу хорошо изученных систем, на примере которых исследователи могут 
объяснить причины совместного поселения организмов, несомненно относятся сообще-
ства, связанные с плотными поселениями мидий (см. первую часть настоящей работы 
в этом же номере журнала). Большую роль в экспериментальном изучении биотических 
взаимоотношений в сообществах, связанных с поселениями мидий, сыграл анализ вли-
яния искусственно созданных поселений мидий — плантаций марикультуры. в настоя-
щий момент хорошо известно, что происходит с биотой при организации плантации 
[8, 29] и, наоборот, при изъятии моллюсков [21]. Однако результаты наблюдений за план-
тациями не могут быть в полной мере перенесены на естественные поселения мидий.

Эксперименты, моделирующие формирование сообществ, связанных с естествен-
ными агрегациями мидий, значительно менее многочисленны [13, 37]. Чаще экспери-
ментальному анализу подвергаются конкретные взаимоотношения, предположительно 
существующие в сообществах мидий. Так, например, была исследована роль мидий 
в формировании поселений олигохет [16], усоногих раков [11] и морских трав [9, 35, 36]. 
в ряде работ с помощью экспериментов были изучены связи между видами, заселяю-
щими мидиевые банки, например, между брюхоногими моллюсками и фукоидами [6], 
подвижными хищниками и усоногими раками [10, 12]. кроме того, выявлены био- 12]. кроме того, выявлены био-12]. кроме того, выявлены био-
тические факторы, способствующие формированию естественных поселений мидий 
[34] и, напротив, угнетающие их [20, 21, 45].

несмотря на то, что все экспериментальные работы и наблюдения свидетель-
ствуют об исключительной роли биотических отношений в формировании сообществ, 
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связанных с плотными поселениями мидий, есть вопросы, решенные далеко не полно-
стью. например, неизвестно, сколько времени необходимо для формирования такого 
сообщества. кроме того, лишь немногие работы дают ответ на вопрос: совпадают ли 
видовые композиции, представленные в естественных и экспериментально созданных 
сообществах [37]. наконец, только частично освещена проблема конкретных причин 
формирования сообщества — влияние ли это раковин мидий как твердых тел, создаю-
щих неоднородность в илисто-песчаном грунте, или физиологическая активность этих 
моллюсков [18].

в данной работе мы попытались дать ответы на следующие вопросы:
1. Способны ли мидии в течение нескольких месяцев изменить структуру со-

общества беломорского илисто-песчаного пляжа?
2. насколько схож количественный и качественный состав фауны, привлекаемой 

экспериментально созданными агрегациями мидий, с населением естественных друз?
3. в какой степени распределение зависимых от мидий видов связано с жизне-

деятельностью этого эдификатора, а в какой — с физической структурой местообита-
ния, которую создают мидии в плотных поселениях?

Материал и методика исследования. Материалом для работы послужили полевые экс-
перименты, проведенные на литоральном илисто-песчаном пляже Южной губы острова Ряж-
кова (кандалакшский залив Белого моря, территория кандалакшского государственного при-
родного заповедника, рис. 1).

Рис. 1. Расположение точки проведения полевых экспериментов.
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Мы изготовили 20 квадратных отрезков рыболовной дели со стороной 30 см (размер ячеи 
10 мм, диаметр нитей 1 мм), армированных по периметру полиэфирным шнуром диаметром 
5 мм. в центре каждого квадрата тем же шнуром армировалась меньшая квадратная площадка 
со стороной 10 см, которая в дальнейшем служила для ограничения учетной площади при взятии 
проб. Далее подобным образом оформленные отрезки дели будем именовать «сетками».

в районе предполагаемой закладки экспериментальных площадок с ближайших фукои-
дов были собраны мидии размером 17–51 мм (в среднем 26,1 ± 0,26 мм). Моллюсков сварили, 
и из их створок, очищенных от мягких тканей, изготовили муляжи мидий. Для этого парные створ-
ки скрепляли раствором цемента, в массе которого закреплялась капроновая нить. С помощью этой 
нити муляжи привязывали к дели на центральных площадках пяти сеток. При этом количество 
муляжей было таково, что они, плотно соприкасаясь друг с другом, равномерно заполняли всю 
учетную площадку (на одну площадку приходилось от 46 до 60 муляжей, в среднем — 54).

Для установки каждой сетки на литорали были вбиты по четыре деревянных колышка, 
между которыми растягивали сетку, которая также фиксировалась по углам армированного 
шнуром периметра гвоздями. Под учетную площадку сетки подкладывали пять небольших 
галек (четыре по углам и одну в центре), по размерам сопоставимых с размерами мидий. Галь-
ка, с одной стороны, препятствовала погружению сетки в грунт, а с другой — выступала в роли 
субстрата для прикрепления живых мидий (см. ниже).

Подобным образом мы заложили пять серий, в каждой из которых было представлено 
по одной сетке, не содержащей ничего (далее «площадки с пустыми сетками»), по одной сет-
ке, содержащей муляжи (далее «площадки с муляжами»), и по две сетки, на учетную площадь 
которых были высажены живые мидии, собранные с тех же фукоидов и имевшие те же раз-
меры, что и использованные для изготовления муляжей мидии (далее «площадки с живыми 
мидиями»). все площадки в серии размещались вдоль уреза воды с интервалом 1 м чуть ниже 
пояса фукоидов. Серии были размещены случайным образом приблизительно на одном уровне 
осушки. Расстояние между ближайшими площадками разных серий было не менее 10 м.

кроме описанных выше площадок в районе каждой серии было помещено по три есте-
ственные мидиевые друзы, которые были собраны на том же литоральном пляже. Эти друзы 
имели площади, сопоставимые с учетным площадями на сетках (100 см2). каждая друза была 
аккуратно отделена от грунта и перемещена вместе с субстратом, к которому прикреплялись 
мидии, в район экспериментальных серий. установка экспериментальных серий была осущест-
влена в течение нескольких отливов c 29 мая по 7 июня.

Для описания структуры сообщества в точке постановки эксперимента 6 июня того же 
года пробоотборником площадью 1/245 м2 было взято 15 проб грунта. Этот же пробоотборник 
был использован для взятия всех остальных проб.

Период экспозиции экспериментальных серий длился около полутора месяцев. После 
его окончания (с 4 по 11 августа 2006 г.) были взяты пробы по следующей схеме. учетная 
площадка каждой сетки была отделена с помощью ножниц от остальной сетки по внешнему 
периметру шнура, армирующего учетную площадку. Далее она была разобрана как отдельная 
проба, взятая с площади 100 см2. Под отделенной от сетки площадкой была взята проба опи-
санным выше пробоотборником. Она также разбиралась отдельно. Для описания структуры 
сообщества в окружающем грунте в конце эксперимента использовали пробы, взятые пробо-
отборником той же площади вблизи каждой из пяти серий.

Те естественные друзы, которые не изменили своего положения с момента начала экспери-
мента (таких оказалось 7 экз.), были сфотографированы (это позволило приблизительно определить 
их площадь). После этого друза отделялась от субстрата. все, что выходило за пределы границы 
расположения крупных мидий, формирующих друзу (нитчатые водоросли, отдельные мелкие мидии) 
было отделено и далее не учитывалось. Под друзой бралась проба указанным пробоотборником.

Пробы были промыты через сито с размером ячеи 0,5 мм и разобраны. Обнаруженные 
представители макробентоса определялись до минимально возможного таксономического уров-
ня. Детального определения нитчатых водорослей не проводилось (главным образом они были 
представлены Cladophora fracta). животные были подсчитаны, а у водорослей определяли воздушно-
сырой вес. Обилие пересчитали на площадь 1/245 м2, и материал проб на учетных площадках 
(или друзах) был объединен с материалом проб, взятых под ними.
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Для попарного сравнения обилия организмов в разных типах проб был использован 
t-критерий 1. Перед его применением все данные были преобразованы с помощью извлечения 
корня четвертой степени. Для проверки выборок на гетерогенность дисперсий был использован 
тест Брауна–Форсайта [43]. При выявлении достоверных различий дисперсий сравнение осу-
ществлялось с помощью непараметрического критерия Манна–уитни [43]. Эти анализы были 
осуществлены с помощью пакета Statistica for Windows 7.0.

Ординация проб осуществлялась с помощью многомерного шкалирования (nMDS), основан-nMDS), основан-), основан-
ного на матрице коэффициентов различия Брея–кетиса (перед вычислением индексов исходные 
данные преобразовывались путем извлечения корня четвертой степени и исключения из анализа 
мидий). Сравнение совокупностей проб осуществлялось с помощью однофакторной процедуры 
���SIM [14]. ���SIM и nMDS рассчитывали с помощью пакета программ PRIMER 5.0.

результаты исследования. Изменения  в  окружающем  грунте. Сравнение оби-
лия отдельных видов (табл. 1) показало, что за время проведения эксперимента в окру-
жающем грунте достоверно возросла численность только Pygospio  elegans и Fabricia 
sabella. Обилие же остальных видов значимых изменений не претерпели. Многомер-
ное сравнение (табл. 2) показало, что структура населения изменилась хоть и досто- 2) показало, что структура населения изменилась хоть и досто-2) показало, что структура населения изменилась хоть и досто-
верно, но незначительно, о чем свидетельствует низкое значение показателя R.

Реакция населения на  экспериментальные  воздействия. Здесь и далее будут об-
суждаться сравнения выборок, полученных в конце эксперимента. После полутора 
месяцев экспозиции, население, сформировавшееся на экспериментальных площадках, 

1 Особо следует отметить, что в парных сравнениях не был использован материал проб, 
взятых на естественных друзах, перенесенных в район экспериментальных серий. Это было связано 
с тем, что оценка площади естественных друз производилась лишь приблизительно, сами друзы 
были перенесены на новое место, и у нас отсутствовала информация о населении этих друз до на-
чала эксперимента. Поэтому пробы, взятые нами на естественных друзах, не могут быть строго 
использованы в качестве характеристики населения естественных друз. в дальнейшем мы исполь-
зуем эти пробы только как некий приблизительный маркер, характеризующий население естествен-
ных агрегаций мидий. Данные таких проб были включены лишь в многомерный анализ.

Таблица  2
Сравнение населения, найденного в пробах разного типа, с помощью процедуры ANOSIM 

(результаты полевого эксперимента)

Сравниваемые выборки R p

Грунт до начала эксперимента Грунт в конце эксперимента
Пустые сетки
Площадки с муляжами
Площадки с мидиями
Друзы

0,160
0,646
0,924
0,985
0,994

0,015
<0,01
<0,01
<0,01
<0,01

Грунт в конце эксперимента Пустые сетки
Площадки с муляжами
Площадки с мидиями
Друзы

0,328
0,669
0,911
0,924

0,023
<0,01
<0,01
<0,01

Друзы Пустые сетки
Площадки с муляжами
Площадки с мидиями

0,819
0,502
0,178

<0,01
<0,01
0,043

Площадки с мидиями Пустые сетки
Площадки с муляжами

0,737
0,221

<0,01
0,049

Площадки с муляжами Площадки сетки 0,188 0,016
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резко отличается от населения окружающего грунта (рис. 2; см. табл. 2). Сообщества, 
сформировавшиеся под влиянием живых мидий, оказались достаточно близки к со-
обществам друз. население, описанное на площадках с муляжами, было ближе к со-
обществам, сформированным под влиянием мидий. Пробы же на площадках с пусты-
ми сетками занимали промежуточное положение между пробами, взятыми на друзах, 
площадках с живыми моллюсками и площадках с муляжами, с одной стороны, и про-
бами, взятыми на окружающем грунте,— с другой.

Сравнение  сообщества  окружающего  грунта  и  экспериментальных  площадок. 
на площадках с пустыми сетками по сравнению с окружающим грунтом достоверно 
упала численность Microspio  theeli и Eteone  longa, но возросло обилие Cricotopus 
vitripennis и Littorina  saxatilis.

на присутствие муляжей падением численности отреагировали только M.  theeli. 
у Tubificoides  benedeni, �ligochaeta, C.  vitripennis  и Littorina  saxatilis на площадках 
с муляжами численность возросла.

Больше всего видов отреагировало на присутствие живых мидий. Так, по срав-
нению с окружающим грунтом, обилие Turbellaria, �emertini, T. benedeni, C. vitripennis, 
Hydrobia  ulvae, Macoma  balthica, Jaera spp. и Gammarus spp. достоверно возросло, 
а обилие M.  theeli, Pygospio  elegans и Monoculodes sp.— упало.

Биомасса нитчатых водорослей в пробах на окружающем грунте была невелика 
и была достоверно выше на всех экспериментальных площадках.

Рис. 2. Результаты полевого эксперимента. 
Ординация проб методом многомерного шкалирования.
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Сравнение  обилия  видов  на  разных  типах  экспериментальных  площадок.  При 
сравнении площадок с пустыми сетками с площадками, содержащими муляжи, только 
у трех таксонов отмечены достоверные отличия. на площадках с муляжами было до-
стоверно выше обилие T.  benedeni, �ligochaeta и L.  saxatilis.

По сравнению с пустыми сетками, на площадках с живыми мидиями были до-
стоверно более многочисленны �emertini,  T.  benedeni,  C.  vitripennis,  L.  saxatilis,  Ma-T.  benedeni,  C.  vitripennis,  L.  saxatilis,  Ma-.  benedeni,  C.  vitripennis,  L.  saxatilis,  Ma-  benedeni,  C.  vitripennis,  L.  saxatilis,  Ma-,  C.  vitripennis,  L.  saxatilis,  Ma-C.  vitripennis,  L.  saxatilis,  Ma-.  vitripennis,  L.  saxatilis,  Ma-  vitripennis,  L.  saxatilis,  Ma-,  L.  saxatilis,  Ma-L.  saxatilis,  Ma-.  saxatilis,  Ma-saxatilis,  Ma-,  Ma-Ma-
coma balthica, Jaera spp. и Gammarus spp. Биомасса нитчатых водорослей также была 
выше на площадках с живыми мидиями, чем на площадках с пустыми сетками.

Сравнение площадок с муляжами и площадок с живыми мидиями выявило до-
стоверные различия только у пяти форм. Численность F.  sabella была выше на площад-
ках с муляжами. Обилие же �emertini, T.  benedeni,  M.  balthica  и биомасса нитчатых 
водорослей была выше в присутствии живых мидий, нежели в присутствии муляжей.

обсуждение результатов исследования. Судя по результатам количественных 
наблюдений, агрегации мидий на литоральных илисто-песчаных пляжах играют боль-
шую роль в процессе преобразования бентосных сообществ. Скоплениям этих мол-
люсков соответствуют сильные локальные изменения структуры сообществ (см. пер-
вую часть работы в этом же номере).

Одна из разновидностей таких скоплений — обширные мидиевые банки, которые 
могут существовать на одном и том же месте многие десятилетия [3]. Сообщество 
организмов, сосуществующих с мидиями в таких скоплениях, формируется в течение 
многих лет и их структура, как правило, подчиняется механизмам, предсказанным 
теорией взросло-личиночных отношений [15, 19, 46].

возникающие же на илисто-песчаном грунте небольшие мидиевые друзы, скорее 
всего, эфемерны, и часто существуют не более нескольких месяцев (по неопубликован-
ным данным е. л. яковиса через год удалось найти преемственность только у 1 
из 12 агрегаций, картированных на нижней литорали). Формируются друзы, по-видимому, 
вследствие сползания одиночных мидий [5] или как результат отрыва талломов фукои-
дов с сидящими на них моллюсками (неопубликованные наблюдения в. М. Хайтова). 
несмотря на свою эфемерность, сообщество, связанное с друзами, значительно от-
личается от такового в окружающем грунте (см. первую часть работы в том же но-
мере журнала). вопрос о скорости и механизмах преобразования сообществ под вли-
янием таких временных скоплений до сих пор не исследовался.

Приведенные выше данные позволяют разделить таксоны, отмеченные в пробах, 
на несколько групп согласно изменениям их обилия в следующем ряду микробиото-
пов: «неструктурированный грунт» — «площадки с пустыми сетками» — «площадки 
с муляжами» — «площадки с живыми мидиями» (см. табл. 1).

Первая группа объединяет Turbellaria, Hydrobia ulvae, spp. и Gammarus spp. Обилие 
этих организмов достигает максимума в площадках с живыми мидиями. Однако оценить 
их реакцию на другие типы экспериментальных влияний в настоящий момент нельзя.

Обилие организмов второй группы (Cricotopus vitripennis, Littorina saxatilis, �li-�li-
gochaeta) максимально на площадках с муляжами и живыми мидиями. Однако значи-) максимально на площадках с муляжами и живыми мидиями. Однако значи-
мых различий между их обилиями в присутствии живых мидий и муляжей не на-
блюдается.

Третья группа (�emertini, Tubificoides  benedeni, Macoma balthica и нитчатые во-
доросли) объединяет организмы, обилие которых, как и в предыдущем случае, велико 
на площадках с муляжами и живыми мидиями. Однако они достоверно более обиль-
ны в присутствии живых мидий, нежели муляжей.
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Четвертая группа включает организмы (Microspio theeli, Pygospio elegans, Eteone 
longa, Monoculodes sp.), обилие которых резко убывает во всех экспериментальных 
площадках по сравнению с окружающим грунтом. возможно, в эту группу следует 
поместить и Scoloplos  armiger, обилие которого достаточно высоко в окружающем 
грунте, но заметно меньше в присутствии как муляжей, так и живых мидий. Однако 
достоверных отличий в этом случае выявить не удалось.

Последняя, пятая, группа включает единственный вид — Fabricia  sabella. Эти 
полихеты оказываются гораздо менее обильны в присутствии живых мидий, чем в окру-
жающем грунте. Однако их обилие в присутствии муляжей не уступает обилию в окру-
жающем грунте.

Можно считать, что условия, возникающие под влиянием мидий, оказываются 
благоприятными для организмов первых трех групп и неблагоприятными для организ-
мов четвертой и пятой групп. При этом установленные реакции на мидий видов из раз-
ных групп почти полностью совпадают с таковыми, описанными в других исследова-
ниях (табл. 3). Так, у восьми таксонов (�emertini, Tubificoides  benedeni, Littorina  spp., 
Jaera spp., Gammarus  spp., Cricotopus  vitripennis, Microspio  theeli, Monoculodes sp.) 
реакция на присутствие мидий, описанная нами в первой части работы, полностью 
совпала с наблюдаемой в эксперименте.

еще более интересные результаты дают сравнения с данными, полученными 
при изучении сообществ мидий в других морях Северной атлантики. Сопоставление 
литературных и наших данных позволяет утверждать, что, вне зависимости от аква-
торий, к агрегациям мидий тяготеют Jaera spp., Gammarus spp., личинки Chironomidae, 
Littorina spp., �ligochaeta, Asterias rubens, �emertini и нитчатые водоросли. несомнен-
но, в эту же группу попадают полихеты Capitella  capitata  и олигохеты Tubificoides 
benedeni, для которых неоднократно была показана положительная корреляция их оби-
лия с присутствием мидий. лишь в некоторых случаях не была выявлена четкая связь 
обилия этих видов с присутствием мидий [17, 37].

аналогично можно утверждать, что в разных акваториях одинаково негативно 
реагируют на присутствие мидий Pygospio  elegans, Monoculodes sp., Polydora  quadri-  quadri-quadri-
lobata, и, возможно, Scoloplos  armiger и Eteone  longa.

Таким образом, можно говорить, что в условиях краткосрочного эксперимента 
в искусственно созданных агрегациях мидий сформировалось сообщество, практиче-
ски идентичное не только соответствующим естественным сообществам беломорских 
акваторий, но и сходное с сообществами, ассоциированными с агрегациями мидий 
в других морях атлантического бассейна.

Формирование этого сообщества проходит в достаточно короткие сроки. Так, 
за полтора месяца экспозиции (с конца мая — начала июня до середины августа), зна-
чительных изменений в структуре сообщества окружающего илисто-песчаного грунта 
не произошло. Только у двух видов было зарегистрировано увеличение численности 
(в 2,6 раза). Столь низкий уровень изменений можно трактовать как результат того, 
что наши эксперименты проходили до (или после) периода массового пополнения 
популяций молодью. в любом случае, процессы пополнения, видимо, не играли су-
щественной роли в изменении населения окружающего грунта. если это так, то ме-
ханизмы формирования населения искусственно созданных агрегаций мидий не могут 
сводиться только к механизмам взросло-личиночных отношений, как предсказывает 
теория, разработанная при изучении крупных мидиевых банок [15, 46].

возможно, ведущую роль в столь быстром изменении структуры сообщества 
играют процессы перераспределения взрослых организмов, которые иммигрируют в обра-
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зовавшиеся агрегации мидий или эмигрируют из мест их образования (либо гибнут 
под влиянием мидий). Так, например, было показано, что такие характерные для ско-
плений мидий организмы, как Tubificoides  benedeni и �emertini, гораздо активнее ми-�emertini, гораздо активнее ми-, гораздо активнее ми-
грируют в свободном от мидий грунте, нежели в пределах агрегаций мидий [17]. Это 
может свидетельствовать о том, что данные животные в открытом грунте находятся 
в состоянии поиска некоторых более благоприятных условий.

впрочем, причины, по которым одни организмы оказываются более обильными 
в скоплениях мидий, а другие избегают их, в полной мере еще не ясны. Проведенные нами 
эксперименты, однако, позволяют оценить, какова в этом процессе роль самих мидий.

Организмы выделенной нами второй группы (см. выше) — это формы, которые оди-
наково многочисленны как в присутствии живых мидий, так и в присутствии муляжей. 
Поэтому можно предположить, что для данных организмов важны не столько сами мидии, 
сколько наличие твердых субстратов и порождаемой ими физической структуры.

Для Littorina  spp., питающихся бентосными диатомеями [38] или мелкими пе-., питающихся бентосными диатомеями [38] или мелкими пе-
рифитонными животными [10] на поверхности донных предметов, эта связь очевидна. 
увеличение численности гастропод на островках твердого субстрата, размещенных 
на монотонном илисто-песчаном грунте, была отмечена и для других видов гастропод 
в экспериментальных исследованиях, проведенных в других морях [18].

Связь личинок хирономид с твердыми субстратами не имеет столь очевидного 
объяснения, хотя и отмечалась не только в нашем исследовании [18]. в данном случае, 
вероятно, их высокое обилие на площадках с муляжами вызвано влиянием не самого 
твердого субстрата, а влиянием нитчатых водорослей, выросших на нем. известно, 
что личинки хирономид в разных морях ассоциированы со скоплениями нитчатых 
водорослей [32, 33, 40, 41]. Поскольку нитчатые водоросли были обильны как на пло- 33, 40, 41]. Поскольку нитчатые водоросли были обильны как на пло-33, 40, 41]. Поскольку нитчатые водоросли были обильны как на пло- 40, 41]. Поскольку нитчатые водоросли были обильны как на пло-40, 41]. Поскольку нитчатые водоросли были обильны как на пло- 41]. Поскольку нитчатые водоросли были обильны как на пло-41]. Поскольку нитчатые водоросли были обильны как на пло-
щадках с муляжами, так и на площадках с живыми мидиями, личинки хирономид 
оказались обильными и в том, и в другом микробиотопе.

Различные виды морских олигохет очень по-разному реагируют как на биотические, 
так и на абиотические факторы [24]. в нашем исследовании олигохеты (не относящиеся 
к виду Tubificoides benedeni) не были определены до вида, поэтому мы не можем выдвинуть 
обоснованного объяснения предпочтения этими животными твердых субстратов.

несколько особняком по отношению к влиянию мидий, как твердых субстратов, пред-
ставленных в мягком грунте, стоят полихеты Fabricia sabella. C одной стороны, обилие этих 
червей было в присутствии живых мидий ниже, чем в окружающем грунте. Однако с другой 
стороны, они были весьма обильны на площадках с муляжами. Причины образования 
такого паттерна пока непонятны. возможно, что для этих червей важно наличие твер-
дого субстрата для прикрепления трубки, но жизнедеятельность мидий их угнетает.

Среди видов четвертой группы есть такие, которые избегают скоплений не толь-
ко живых мидий, но и муляжей и пустых сеток, т. е. любых предметов, помещенных 
на поверхность грунта. к их числу относятся M.  theeli, и Monoculodes sp. Менее чет-sp. Менее чет-. Менее чет-
ко эта закономерность выражена у E.  longa. у P.  elegans прослеживается лишь тен-
денция к уменьшению плотности поселения на площадках, содержащих муляжи (оби-
лие этого вида достигает минимума в присутствии живых мидий). Причина наблю-
даемой реакции, вероятно, заключается в том, что полихеты семейства Spionidae строят 
трубки. Для животных, ведущих такой образ жизни, наличие любых предметов на по-
верхности грунта или наличие поблизости источников биоседиментации может созда-
вать помеху. аналогичный паттерн распределения, например, M.  theeli был отмечен 
при изучении влияния агрегаций других мощных эдификаторов — усоногих раков и ас-
цидий [47]. негативную реакцию трубкостроителей (бокоплавы Corophium spp., спио-spp., спио-., спио-
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ниды Pseudopolydora  paucibranchiata) на присутствие мидий (как живых, так и их 
имитаций) отмечали и в других работах [8, 18].

E.  longa считается хищником, питающимся мелкими спионидами [48], часто ас-
социированным с их поселениями [27, 28]. Малое обилие этих хищных полихет в агре- 28]. Малое обилие этих хищных полихет в агре-28]. Малое обилие этих хищных полихет в агре-
гациях мидий, вероятно, объясняется малым обилием здесь потенциальных жертв.

в настоящий момент мы не можем выдвинуть ни одной обоснованной гипотезы, 
объясняющей причины отсутствия бокоплавов Monoculodes sp. на площадках, занятых 
мидиями. Однако паттерн реакции этих животных столь устойчив, что позволяет предпо-
ложить наличие некоторой очень сильной отрицательной связи бокоплавов и мидий.

Среди видов достаточно обильных на литорали слабую реакцию на присутствие как 
живых мидий, так и муляжей продемонстрировали полихеты Scoloplos  armiger. вместе 
с тем, в первой части нашей работы было показано, что этот вид явно избегает скоплений 
мидий. аналогично он реагирует на присутствие мидий и по результатам других исследо-
ваний [19, 37]. в то же время, в некоторых работах [8] такой четкой реакции на присут- 37]. в то же время, в некоторых работах [8] такой четкой реакции на присут-37]. в то же время, в некоторых работах [8] такой четкой реакции на присут-
ствие мидий не выявлено. возможно, что причиной отсутствия однозначной реакции этого 
вида на мидий в наших экспериментах был короткий срок экспозиции, не позволивший 
сформироваться неблагоприятным условиям для данного эврибионтного вида [7].

Положительное влияние собственно жизнедеятельности мидий можно считать 
выявленным только для организмов третьей группы. Олигохеты T.  benedeni хорошо 
известны как типичные обитатели биотопов с интенсивным обогащением органиче-
скими веществами [24, 25]. являясь одних из самых ярко выраженных бентосных 
оксирегуляторов [25], эти олигохеты способны выносить экстремально низкие концен-
трации кислорода и высокие концентрации сероводорода. именно такие условия соз-
даются в присутствии мидий [29]. Однако способность выносить экстремальные воз-
действия не означает, что они оказываются привлекательными для вида. возможно, 
что эти животные интенсивно заселяют скопления мидий потому, что там достаточно 
много детрита, составляющего для них пищу. Для окончательного ответа на этот во-
прос необходимы более детальные исследования. Однако можно обоснованно утверж-
дать, что причиной повышенной концентрации T.  benedeni в агрегациях мидий явля-
ется не только предоставление им убежищ от хищников, как это было предложено 
в некоторых работах [16]. в противном случае обилие этого вида было бы одинаково 
высоким на площадках с мидиями и на площадках с муляжами.

возможно, что аналогичные закономерности приводят к высоким показателям 
обилия в мидиевых друзах и полихет Capitella  capitata. как и T.  benedeni, С.  capitata 
являются характерными пионерными видами биотопов, сильно обогащенных органи-
ческими веществами и с очень низким содержанием кислорода [23, 39].

в наших сборах были представлены в основном невооруженные немертины. 
известно, что основу рациона этих животных составляют как олигохеты и полихеты, 
так и мягкие ткани погибших животных [30]. кроме того, эти черви обладают очень 
тонкой хеморецепцией [44], что позволяет им быстро находить жертву. в связи с этим 
кажется очевидным, что немертины будут интенсивно заселять скопления именно жи-
вых мидий. Подобная связь именно с живыми моллюсками отмечалась и в других 
работах [18]. Однако в настоящий момент непонятно, что именно привлекает немертин 
в агрегации мидий — химические сигналы, исходящие от самих моллюсков или от каких-
то их жертв, обильных в агрегациях мидий (возможно, T.  benedeni).

Связь с мидиевыми друзами другого хищника — морской звезды Asterias rubens, 
отмеченная в первой части нашего исследования, вполне очевидна. Хорошо известно, 
что морские звезды питаются мидиями [21, 42].
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несколько противоречивые результаты были получены в отношении двустворок 
Macoma  balthica. в первой части данной работы явной взаимосвязи этого вида с при-
сутствием мидий выявлено не было. Однако в экспериментах M.  balthica демонстриро-
вали четкую приуроченность к агрегациям именно живых мидий. в работах других 
исследователей было показано, что молодь макомы оседает интенсивнее на участки дна, 
занятые мидиями [19]. в нашем случае оседания молоди отмечено не было. Стало быть, 
мы наблюдали перераспределение уже осевших моллюсков. возможным аттрактантом 
в скоплениях мидий для M.  balthica оказывается обилие детрита. в то же время, по-
скольку многие макомы несут на поверхности раковины следы прикрепления биссуса 
(неопубликованное наблюдение в. М. Хайтова), не исключено, что накопление этих мол- М. Хайтова), не исключено, что накопление этих мол-М. Хайтова), не исключено, что накопление этих мол- Хайтова), не исключено, что накопление этих мол-Хайтова), не исключено, что накопление этих мол-
люсков в агрегациях живых мидий определяется теми же закономерностями, которые 
были описаны для H.  ulvae  [4]. Эти улитки, по-видимому, могут накапливаться в агре-
гациях мидий вследствие прикрепления к ним биссусных нитей, которые их обездви-
живают. То есть мидиевая друза может функционировать как своеобразная ловушка.

в нашем экспериментальном исследовании было показано, что H.  ulvae более 
обильны в агрегациях живых мидий, нежели в окружающем грунте. Однако в других 
работах установлено, что эти улитки избегают скоплений мидий [17, 19]. Согласно 
результатам первой части настоящей работы, гидробии в одних акваториях менее обиль-
ны в друзах, чем в окружающем грунте, а в других — наоборот. Мы полагаем, что 
такое распределение связано с тем же эффектом ловушки. Так, было показано [4], что 
при формировании новых агрегаций, состоящих из молодых мидий, численность жи-
вых гидробий становилась выше, чем в окружающем грунте. Однако одновременно 
увеличивалась и вероятность прикрепления к ним биссусных нитей, так как молодые 
мидии нуждаются в субстрате для прикрепления. в более старых агрегациях мидий 
улитки, подвергшиеся прикреплению, вероятно, погибают, и их численность становит-
ся меньше, чем в окружающем грунте [4]. возможно, что созданные нами искусствен-
ные агрегации мидий моделируют процесс формирования молодых агрегаций.

Можно предложить альтернативное объяснение высокой численности H.  ulvae 
в агрегациях мидий. известно, что эти улитки являются одними из самых обильных жи-
вотных в матах нитчатых водорослей [32, 33, 40, 41]. нитчатки же в наших эксперимен- 33, 40, 41]. нитчатки же в наших эксперимен-33, 40, 41]. нитчатки же в наших эксперимен- 40, 41]. нитчатки же в наших эксперимен-40, 41]. нитчатки же в наших эксперимен- 41]. нитчатки же в наших эксперимен-41]. нитчатки же в наших эксперимен-
тах оказались более обильными в агрегациях живых мидий, нежели во всех остальных 
биотопах. Причина обилия нитчаток в скоплениях мидий может быть в том, что мидии 
обогащают грунт органическими веществами [26]. Микробные процессы, протекающие 
на этом субстрате, приводят к обогащению придонного слоя воды фосфатами и нитрата-
ми [26, 28, 31], что в свою очередь стимулирует рост растений [9, 35, 36], в том числе 
и водорослей [26]. в пользу того, что именно физиологическая активность мидий спо-
собствует росту водорослей, свидетельствует то, что обилие нитчаток было на площад-
ках с живыми мидиями больше не только по сравнению с открытым грунтом и пустыми 
сетками, но и по сравнению с муляжами. Образование зарослей нитчаток на скоплениях 
живых мидий, возможно, становится вторичным фактором, влияющим на обилие других 
организмов, так как сами эти водоросли также хорошо известны как мощные преобразо-
ватели среды [32]. именно присутствием нитчаток можно объяснить повышенное оби-
лие в друзах бокоплавов Gammarus spp. и личинок C. vitripennis, для которых характерна 
целенаправленная миграция в скопления водорослей [40, 41].

Заключение. возникающие на илисто-песчаном грунте агрегации мидий могут 
в течение полутора месяцев существенно изменять локальную структуру сообщества 
илисто-песчаного пляжа. При этом формируется сообщество, частично воспроизводя-
щееся в очень разных акваториях. Факторы, приводящие к таким изменениям пока 
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до конца не ясны. Для большинства сопутствующих мидиям видов оказывается важ-
ным воздействие мидий именно как живых организмов. Однако для некоторых форм 
важно то, что мидии как твердые тела создают вкрапления твердого субстрата в не-
структурированном илисто-песчаном грунте.

Summary

V. M. Khaitov, A. V. Artemieva, A. E. Gornykh, O. G. Zhizhina, E. L. Yakovis. The role of mussel patches 
in structuring soft-bottom intertidal communities II. Community development in the field experiment

We conducted field experiments in the intertidal of the Youzhnaya Bay of the Ryazhkov Island 
(the �othern archipelago, the Kandalaksha Bay of the White sea). We added patched mussels and their 
mimics made of shells filled with cement to the unstructured sediment in June 2006. Plots without live 
mussels and mimics were used as a checkup. In �ugust 2006 quantitative samples were collected. The 
structure of the assemblage developed in plots with live mussels was similar to that associated with 
mussels in nature. Most species affected by mussels appear to depend on their biotic effect; however for 
several taxa the architectural effect of patched mussels is more important.
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