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Ââåäåíèå.

Ìîðôîëîãè÷åñêèé ïîäõîä ê èññëåäîâàíèþ îáúåêòîâ æèâîé ïðèðîäû õàðàêòåðåí äëÿ

çîîëîãèè ñî âðåìåíè âîçíèêíîâåíèÿ ýòîé íàóêè. Îïèñàíèå ñòðîåíèÿ æèâîòíûõ è

ñèñòåìàòèçàöèÿ ïîëó÷åííûõ îïèñàíèé äîëãîå âðåìÿ ñîñòàâëÿëè åäèíñòâåííóþ ñóòü çîîëîãèè.

Â íàøå âðåìÿ ïîÿâèëîñü ìíîæåñòâî áîëåå ñîâðåìåííûõ áèîëîãè÷åñêèõ äèñöèïëèí. Èõ

ïðåäìåò ñîñòàâëÿþò çàêîíû òå÷åíèÿ ðàçëè÷íûõ ïðîöåññîâ â æèâûõ îðãàíèçìàõ è

íàäîðãàíèçìåííûõ ñèñòåìàõ. Îäíàêî âñå ýòè íàóêè, òàêèå êàê ýìáðèîëîãèÿ, ôèçèîëîãèÿ,

ãåíåòèêà è ýâîëþöèîííîå ó÷åíèå, îòòàëêèâàëèñü è ïðîäîëæàþò îòòàëêèâàòüñÿ îò

ìîðôîëîãè÷åñêèõ è ñèñòåìàòè÷åñêèõ äàííûõ. Â ñàìîì äåëå, âñå îíè îïèñûâàþò

çàêîíîìåðíîñòè èçìåíåíèé æèâûõ îáúåêòîâ. Ïðè ýòîì ëþáîå èçìåíåíèå õàðàêòåðèçóåòñÿ

íà÷àëüíûì è êîíå÷íûì ñîñòîÿíèÿìè, êàæäîå èç êîòîðûõ ìîæåò áûòü óêàçàíî èñêëþ÷èòåëüíî

â ðàìêàõ ïîíÿòèé ìîðôîëîãèè è ñèñòåìàòèêè. Öåíòðàëüíûì ïîíÿòèåì ìîðôîëîãèè è

ñðàâíèòåëüíîé àíàòîìèè ÿâëÿåòñÿ ôîðìà â øèðîêîì ñìûñëå ýòîãî ñëîâà, òî åñòü “ñïîñîá

áûâàíèÿ” îáúåêòà (Dreisch, 1921, öèò. ïî Áåêëåìèøåâ, 1997). Òàêàÿ òðàêòîâêà ýòîãî òåðìèíà

ñìûêàåòñÿ ñ îïðåäåëåíèåì ñòðóêòóðû ñèñòåìû, ïðèíÿòûì â îáùåé òåîðèè ñèñòåì: ñòðóêòóðà

åñòü ïåðå÷èñëåíèå ÷àñòåé, èç êîòîðûõ ñîñòîèò ñèñòåìà, ñ óêàçàíèåì îòíîøåíèé, â êîòîðûõ

ýòè ÷àñòè íàõîäÿòñÿ äðóã ñ äðóãîì (Óðìàíöåâ, 1988). Îò ïðåäñòàâëåíèé î ôîðìå êàê î

õàðàêòåðèñòèêå ñòàòè÷åñêîãî îáúåêòà ñîâðåìåííàÿ ìîðôîëîãèÿ ïåðåøëà ê ðàññìîòðåíèþ

èçìåíÿþùåéñÿ è ðàçâèâàþùåéñÿ ñèñòåìû, èñïîëüçóÿ ïîíÿòèå “ìîðôîïðîöåññ” â êà÷åñòâå

àëüòåðíàòèâû ïîíÿòèþ “îðãàíèçì” (Áåêëåìèøåâ, 1997). Âûäåëÿþòñÿ è êëàññèôèöèðóþòñÿ

ïðèçíàêè îðãàíèçìîâ, óñòàíàâëèâàþòñÿ èõ êîððåëÿöèè, â ðåçóëüòàòå ÷åãî â êîíå÷íîì ñ÷åòå

îäíè îðãàíèçìû óäàåòñÿ îòëè÷èòü îò äðóãèõ, îïåðèðóÿ ëèøü ÷èñëåííûìè çíà÷åíèÿìè

îãðàíè÷åííîãî íàáîðà èçìåðèìûõ ïàðàìåòðîâ. Ñèñòåìàòèçàöèÿ ïðåäñòàâëåíèé î

ðàçíîîáðàçèè è åäèíñòâå ôîðì æèâûõ ñèñòåì, îñíîâàííàÿ íà âûäåëåíèè ïðèçíàêîâ è

âûÿñíåíèè êîððåëÿöèé ìåæäó íèìè, èìååò ñàìîñòîÿòåëüíîå íàó÷íîå çíà÷åíèå – îíà

ïîçâîëÿåò ýêîíîìíî îïèñàòü îáúåêòû è äàåò ìåòîäû ñðàâíåíèÿ èõ îïèñàíèé. Êðîìå òîãî,

ïîçíàíèå ñòðóêòóðû çà÷àcòóþ ïðåäñòàâëÿåò ñîáîé êëþ÷ ê ïîíèìàíèþ ôóíêöèè, ÷òî

ïîäòâåðæäàåòñÿ èçâåñòíûìè ïðèìåðàìè èç èñòîðèè ñòàíîâëåíèÿ ôèçèîëîãèè,

ýâîëþöèîííîãî ó÷åíèÿ, íàêîíåö ôèçèêè è õèìèè; çíàÿ, â êàêèõ îòíîøåíèÿõ íàõîäÿòñÿ ÷àñòè



-4-

öåëîãî, ìû ìîæåì ðåêîíñòðóèðîâàòü ïðè÷èííî-ñëåäñòâåííûå ñâÿçè, ñîçäàþùèå è

ïîääåðæèâàþùèå íàáëþäàåìóþ ôîðìó.

Óñïåõè â ìîðôîëîãè÷åñêîì îïèñàíèè ðàçíîîáðàçíûõ ôîðì æèâûõ îðãàíèçìîâ

÷ðåçâû÷àéíî âåëèêè, îäíàêî ïðîäîëæàþò îáíàðóæèâàòüñÿ âñå íîâûå è íîâûå çàñëóæèâàþùèå

èçó÷åíèÿ îáúåêòû è çàñëóæèâàþùèå ïðèìåíåíèÿ ìåòîäû. Â îñíîâíîì ýòî êàñàåòñÿ

èññëåäîâàíèÿ âíîâü îòêðûâàåìûõ è ìàëîèçó÷åííûõ ãðóïï ìíîãîêëåòî÷íûõ è ïðîòèñòîâ, à

òàêæå èñïîëüçîâàíèÿ ñîâðåìåííûõ ýëåêòðîííî-ìèêðîñêîïè÷åñêèõ è ìîëåêóëÿðíûõ òåõíèê

ïðèìåíèòåëüíî ê òåì îáúåêòàì, êîòîðûå ðàíåå èçó÷àëèñü “òðàäèöèîííûìè” ìåòîäàìè.

Îäíàêî òåíäåíöèÿ ê èçó÷åíèþ æèâîòíûõ íà ñóáîðãàíèçìåííîì (öèòîëîãè÷åñêîì è

ãèñòîëîãè÷åñêîì) óðîâíå ñî÷åòàåòñÿ ñ ïîíèìàíèåì, ÷òî îáúåêò çîîëîãèè íåîáõîäèìî

ðàññìàòðèâàòü áåç îòðûâà îò ñðåäû åãî îáèòàíèÿ. Ïîâûøåíèå èíòåðåñà ê íàäîðãàíèçìåííûì

ñèñòåìàì ìîæíî òàêæå ñ÷èòàòü îäíîé èç âàæíûõ òåíäåíöèé ðàçâèòèÿ ñîâðåìåííîé çîîëîãèè.

Äåéñòâèòåëüíî, ðàçðàáîòàííûé â ðàìêàõ ìîðôîëîãèè íàáîð ïîíÿòèé è ïðèåìîâ ìîæåò áûòü

óñïåøíî ïðèëîæåí ê ïîçíàíèþ ñîîáùåñòâ æèâûõ îðãàíèçìîâ. Çíàíèÿ î ñîîáùåñòâàõ â

çíà÷èòåëüíî ìåíüøåé ñòåïåíè ïðèâåäåíû â ñèñòåìó è ïðèãîäíû äëÿ âûÿâëåíèÿ çàêîíîâ

ñòðîåíèÿ è ðàçâèòèÿ, íåæåëè ïðåäñòàâëåíèÿ î ñòðîåíèè îòäåëüíûõ æèâîòíûõ è ðàñòåíèé.

Ïîäðàçäåëåíèå ñîîáùåñòâ íà åñòåñòâåííûå ñóáúåäèíèöû è óñòàíîâëåíèå íàáîðà ïðèçíàêîâ

äëÿ ñîçäàíèÿ åäèíîé èõ ñèñòåìû ãîðàçäî ëó÷øå ðàçðàáîòàíî äëÿ íàçåìíûõ ñèñòåì ñ

äîìèíèðîâàíèåì âûñøèõ ðàñòåíèé (Ðàáîòíîâ, 1992), íåæåëè äëÿ âîäíûõ è îñîáåííî äîííûõ,

ãäå äîìèíèðóþò áåñïîçâîíî÷íûå æèâîòíûå. Ïðåäñòàâëÿåòñÿ íåîáõîäèìûì ïî âîçìîæíîñòè

ïåðåíåñòè ìåòîäû çîîëîãè÷åñêîé ìîðôîëîãèè è ôèòîöåíîëîãèè íà èçó÷åíèå ñòðóêòóðû

áåíòîñíûõ ñîîáùåñòâ. Òîëüêî âûÿñíåíèå âçàèìîîòíîøåíèé æèâîòíîãî ñ äðóãèìè

îðãàíèçìàìè è îïèñàíèå åãî ýêîëîãè÷åñêîé íèøè ïîçâîëÿåò ïðàâèëüíî îöåíèòü

ôóíêöèîíàëüíîå çíà÷åíèå åãî ìîðôîëîãè÷åñêèõ îñîáåííîñòåé è õàðàêòåðà æèçíåííîãî

öèêëà. Òàêèì îáðàçîì, èçó÷åíèå íàäîðãàíèçìåííûõ ñèñòåì îêàçûâàåòñÿ èñòî÷íèêîì

íåîáõîäèìîãî ìàòåðèàëà äëÿ ðàçâèòèÿ “êëàññè÷åñêîãî” çîîëîãè÷åñêîãî ïîäõîäà.

Èçâåñòåí ïîäõîä, â ðàìêàõ êîòîðîãî ñîîáùåñòâà æèâûõ îðãàíèçìîâ õàðàêòåðèçóþòñÿ

èõ èíòåãðàëüíûìè ïàðàìåòðàìè: âèäîâûì ðàçíîîáðàçèåì, ñðåäíåé äëèíîé ïèùåâûõ öåïåé,

ñóììàðíûìè ïëîòíîñòüþ è áèîìàññîé íàñåëåíèÿ, áèîëîãè÷åñêîé ïðîäóêöèåé (íàïðèìåð,

MacArthur, 1975; Whittaker, Niering, 1975). Òàê è õèìè÷åñêîå âåùåñòâî ìîæíî
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îõàðàêòåðèçîâàòü, íàïðèìåð, öâåòîì ñîñòîÿùèõ èç íåãî òåë è òåìïåðàòóðîé ïëàâëåíèÿ.

Ñîñòàâëåíèå ñïèñêà âèäîâ æèâîòíûõ è ðàñòåíèé, íàñåëÿþùèõ îïðåäåëåííóþ òåððèòîðèþ,

îöåíêà ÷àñòîòû, ïëîòíîñòè è áèîìàññû êàæäîãî èç âèäîâ, ïðåäñòàâëÿåò ñîáîé ñëåäóþùèé

âàæíûé ýòàï èññëåäîâàíèÿ ýêîñèñòåì. Òàêîå èññëåäîâàíèå ïîçâîëÿåò ðàçãðàíè÷èòü

ñîîáùåñòâà, îòëè÷àþùèåñÿ ñîîòíîøåíèÿìè îáèëèé âèäîâ, ñîñòàâèòü ïðåäñòàâëåíèå îá èõ

ðàçíîîáðàçèè, íàêîíåö êëàññèôèöèðîâàòü èõ. Ñóùåñòâóåò ìíîæåñòâî ïðèìåðîâ ïîäîáíûõ

ðàáîò (íàïðèìåð, Lie, Kelley, 1970), â òîì ÷èñëå è âûïîëíåííûõ íåïîñðåäñòâåííî â ïðåäåëàõ

àêâàòîðèè, ãäå ïðîâîäÿòñÿ íàøè èññëåäîâàíèÿ (Ãðèøàíêîâ è äð., 1997). Ìàòåðèàëîì äëÿ

íèõ ïðèìåíèòåëüíî ê ìîðñêèì áåíòîñíûì ñîîáùåñòâàì ñëóæàò äðàæíûå èëè

äíî÷åðïàòåëüíûå ñòàíöèè, óäàëåííûå äðóã äëÿ äðóãà íà ðàññòîÿíèå îò ñîòåí ìåòðîâ äî

êèëîìåòðîâ. Çàêîíîìåðíîñòè, âûÿâëåííûå â õîäå òàêèõ èññëåäîâàíèé, ÷àùå âñåãî

äåìîíñòðèðóþò âëèÿíèå àáèîòè÷åñêèõ ôàêòîðîâ íà äîííîå íàñåëåíèå (íàïðèìåð, Ñåìåíîâà,

Íèêèòèíà, 1990). Îäíàêî ðîëü áèîòè÷åñêèõ âçàèìîäåéñòâèé â ðàçâèòèè è ïîääåðæàíèè

íàáëþäàåìîé ñòðóêòóðû ñîîáùåñòâ ê íàñòîÿùåìó âðåìåíè èçó÷åíà çíà÷èòåëüíî ìåíåå

ïîäðîáíî.

Â ñèëó òîãî, ÷òî ñîîáùåñòâà, â îòëè÷èå îò èíäèâèäóàëüíûõ îðãàíèçìîâ èëè ìîëåêóë

âåùåñòâà, îáû÷íî íå èìåþò ÷åòêî âûðàæåííûõ ïðîñòðàíñòâåííûõ ãðàíèö, à çàíèìàåìûå

èìè òåððèòîðèè áûâàþò ñàìûõ ðàçíûõ ðàçìåðîâ, ïðè îïèñàíèè èõ ñòðóêòóðû âàæíóþ ðîëü

èãðàåò âûáîð ìàñøòàáà èññëåäîâàíèÿ. Ïîäâèæíîñòü áåíòîñíûõ îðãàíèçìîâ â öåëîì íåâåëèêà.

Ïðåäñòàâèòåëè ìíîæåñòâà âèäîâ âî âçðîñëîì ñîñòîÿíèè âåäóò ïðèêðåïëåííûé îáðàç æèçíè,

è áîëüøèíñòâî ïðîöåññîâ, îïðåäåëÿþùèõ óñëîâèÿ èõ ñóùåñòâîâàíèÿ, ðàçâèâàþòñÿ íà

ïëîùàäè â íåñêîëüêî äåñÿòêîâ êâàäðàòíûõ ñàíòèìåòðîâ. Íåíàìíîãî áîëüøå è ðàçìàõ

ïåðåìåùåíèé ìíîãèõ ïîäâèæíûõ áåñïîçâîíî÷íûõ. Ðàññòîÿíèÿ, íà êîòîðûõ ìîãóò

îñóùåñòâëÿòüñÿ áèîòè÷åñêèå âçàèìîäåéñòâèÿ, îêàçûâàþòñÿ ñîèçìåðèìû ñ ðàçìåðàìè

îðãàíèçìîâ, à ñàìè ýòè âçàèìîäåéñòâèÿ ìîãóò íàêëàäûâàòü îòïå÷àòîê íà ñòðóêòóðó

ñîîáùåñòâà ñîîòâåòñòâóþùåãî ìàñøòàáà. Ñëåäîâàòåëüíî, äëÿ òîãî ÷òîáû ïðîñëåäèòü èõ

ñòðóêòóðèðóþùóþ ðîëü, èìååò ñìûñë èçó÷àòü îáúåêòû, ñðàâíèòåëüíî íåáîëüøèå ïî ìåðêàì

“òðàäèöèîííîé” ìîðñêîé ãèäðîáèîëîãèè.

Åñëè ðàññìàòðèâàòü îòíîøåíèÿ ìåæäó äâóìÿ èíäèâèäóàëüíûìè æèâûìè îðãàíèçìàìè,

òî èõ âçàèìîäåéñòâèå ðåäêî îêàçûâàåòñÿ ñèììåòðè÷íûì. ×àñòî ïðåäñòàâèòåëè íåêîòîðûõ
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âèäîâ, çà ñ÷åò áîëüøèõ ðàçìåðîâ èëè ñïåöèôèêè îáðàçà æèçíè, îêàçûâàþò îïðåäåëÿþùåå

âëèÿíèå íà âñå îêðóæàþùåå íàñåëåíèå. Òàêèì ñðåäîîáðàçóþùèì îðãàíèçìîì ìîæåò áûòü

êðóïíîå äåðåâî â ëåñó èëè íà ëóãó, äåòåðìèíèðóþùåå ðàñïðåäåëåíèå âîêðóã ñåáÿ ñâåòà è

âëàãè, êðóïíûé äîííûé ìàêðîôèò, ïðåäîñòàâëÿþùèé ñâîþ ïîâåðõíîñòü äëÿ ïîñåëåíèÿ

ýïèôàóíû è ëîêàëüíî çàìåäëÿþùèé òå÷åíèå, äâóñòâîð÷àòûé ìîëëþñê-ôèëüòðàòîð,

îáåäíÿþùèé çàïàñ âçâåøåííûõ ïèùåâûõ ÷àñòèö è îáîãàùàþùèé îêðóæàþùèé ãðóíò

îðãàíè÷åñêèìè îòõîäàìè ñâîåé æèçíåäåÿòåëüíîñòè. Äàííîå ÿâëåíèå ïîëó÷èëî íàçâàíèå

“ýäèôèêàöèè”, à âèäû-äåòåðìèíàíòû íàçûâàþòñÿ “ýäèôèêàòîðàìè” (Braun-Blanquet, Pavillard,

1930; Ñóêà÷åâ, 1928). Õàðàêòåð áèîòè÷åñêèõ âçàèìîäåéñòâèé â ìîðñêèõ ñîîáùåñòâàõ ÷àñòî

áûâàåò òàêîâ, ÷òî ñîâðåìåííûå ìåòîäèêè ïîçâîëÿþò ñóäèòü îá èõ íàëè÷èè è èíòåíñèâíîñòè

ëèøü ïî êîñâåííûì äàííûì. Îòíîøåíèÿ ìåæäó ýäèôèêàòîðàìè è çàâèñèìûìè îò íèõ âèäàìè,

ïî-âèäèìîìó, ñèëüíåå âûðàæàþòñÿ â îñîáåííîñòÿõ ñòðóêòóðû ñîîáùåñòâ è, â ñèëó ýòîãî,

÷àùå ïðèâëåêàþò âíèìàíèå èññëåäîâàòåëåé, íåæåëè äðóãèå âçàèìîäåéñòâèÿ (íàïðèìåð, Bell,

Westoby, 1986; Edgar, Robertson, 1992; Àðòåìüåâà, 1997; Crooks, Khim, 1999; Ragnarsson,

Raffaelli, 1999; Bolam è äð., 2000; Creed, 2000; Cummings è äð., 2001).

Áîëüøàÿ ÷àñòü èçâåñòíûõ íàì èññëåäîâàíèé “òîíêîé” ñòðóêòóðû ñîîáùåñòâ ìîðñêèõ

îðãàíèçìîâ ïðîâîäèëèñü íà ëèòîðàëè ëèáî ó íóëÿ ãëóáèí (íàïðèìåð, Boaden è äð., 1976;

O’Connor, Lamont, 1978; Keough, 1986; Tsuchiya, Nishihara, 1985; Tsuchiya, Nishihara, 1986;

Àðòåìüåâà, 1997; Khaitov è äð., 1999; Bolam è äð., 2000; Bowden è äð., 2001). Çäåñü îáúåêò

îêàçûâàåòñÿ ñóùåñòâåííî áîëåå äîñòóïíûì äëÿ èññëåäîâàòåëÿ ïî ñðàâíåíèþ ñ

âîçìîæíîñòÿìè ïîäîáíîé ðàáîòû â ñóáëèòîðàëè. Ýòî ïîçâîëÿåò, ñ îäíîé ñòîðîíû, ïîëó÷àòü

ïðè âçÿòèè ïðîá áîëüøèå ïîâòîðíîñòè, à ñ äðóãîé ñòîðîíû äîïóñêàåò íåïîñðåäñòâåííîå

íàáëþäåíèå ïðîñòðàíñòâåííîé îðãàíèçàöèè ñîîáùåñòâà. Â òî æå âðåìÿ, îãðîìíîå

ðàçíîîáðàçèå óñëîâèé ñðåäû, êàê è âûñîêàÿ ñêîðîñòü èõ èçìåíåíèÿ, íàêëàäûâàþò ñâîé

îòïå÷àòîê íà íàñåëåíèå ïðèëèâíî-îòëèâíîé çîíû. Âèäîâîå ðàçíîîáðàçèå ëèòîðàëüíûõ

ñîîáùåñòâ ñðàâíèòåëüíî íåâåëèêî, à â ñâÿçè ñ íàëè÷èåì ìîùíîãî ôîíà, ñîñòîÿùåãî èç

âîçìóùåíèé àáèîòè÷åñêîé ïðèðîäû, ïðîñëåäèòü ðîëü áèîòè÷åñêèõ âçàèìîäåéñòâèé â èõ

îðãàíèçàöèè íåïðîñòî (Cummings è äð., 2001). Êðîìå òîãî, ñóùåñòâåííóþ ðîëü â êîíòðîëå

îáèëèÿ æèâûõ îðãàíèçìîâ íà ëèòîðàëè èãðàåò ïîåäàíèå áåñïîçâîíî÷íûõ ïòèöàìè

(Moreira, 1994; Hilgerloh, 1997).



-7-

Öåëüþ íàøåé ðàáîòû áûëî ïîäðîáíîå èññëåäîâàíèå ñòðóêòóðû áåíòîñíîãî ñîîáùåñòâà

è åå âîçìîæíîé ïðèðîäû êàê ðåçóëüòàòà áèîòè÷åñêèõ âçàèìîäåéñòâèé. Ïðè âûáîðå îáúåêòà

äëÿ ðåøåíèÿ òàêîé çàäà÷è ìû ñ÷èòàëè öåëåñîîáðàçíûì ó÷åñòü ñëåäóþùèå ñîîáðàæåíèÿ:

- ìàñøòàá èçó÷àåìîãî ñîîáùåñòâà è “ðàçðåøàþùàÿ ñïîñîáíîñòü” èñïîëüçóåìûõ ìåòîäîâ

äîëæíû ñîîòâåòñòâîâàòü íåáîëüøèì ðàññòîÿíèÿì, íà êîòîðûõ âîçìîæíû áèîòè÷åñêèå

âçàèìîäåéñòâèÿ â áåíòîñíûõ ñîîáùåñòâàõ;

- íåîáõîäèìî âûäåëèòü âîçìîæíûå âèäû-ýäèôèêàòîðû è îöåíèòü èõ ðîëü â îáðàçîâàíèè

ñòðóêòóðû ñîîáùåñòâà, à òàêæå õàðàêòåð îòíîøåíèé ìåæäó íèìè;

- ïî âîçìîæíîñòè ñëåäóåò èñïîëüçîâàòü ìàòåðèàë, ñîáðàííûé â ñóáëèòîðàëè, à íå â

ïðèëèâíî-îòëèâíîé çîíå.

Â õîäå èññëåäîâàíèÿ áåíòîñà Ñîëîâåöêîãî çàëèâà (Îíåæñêèé ç-â, Áåëîå ìîðå),

ïðåäïðèíÿòîãî íàìè â 1988-1996 ã.ã. (Ãðèøàíêîâ è äð., 1997), áûë îáíàðóæåí õàðàêòåðíûé

áèîòîï, íàñåëåíèå êîòîðîãî ïðèâëåêëî íàøå âíèìàíèå. Çäåñü íà èëèñòî-ïåñ÷àíîì äíå â

îáèëèè âñòðå÷àþòñÿ àãðåãàöèè (äðóçû),

ñîñòîÿùèå èç ñóáñòðàòà (êàìíÿ èëè

ðàêîâèíû ìîëëþñêà) è ìíîæåñòâà

ïðèêðåïëåííûõ áàëàíóñîâ Balanus crenatus

è àñöèäèé Styela spp., Molgula spp.,

Bolthenia echinata. Äðóçû íåñóò

ïåðå÷èñëåííûõ êðóïíûõ ôèëüòðàòîðîâ â

ðàçëè÷íîé ïðîïîðöèè, à òàêæå ìíîæåñòâî

áîëåå ìåëêèõ íåïîäâèæíûõ îðãàíèçìîâ

(ðèñ. 1). Îêðóæàþùèé ãðóíò íàñåëåí

ïîäâèæíûìè áåñïîçâîíî÷íûìè. Òàêæå

îêàçûâàåòñÿ çàïîëíåíî ãðóíòîì è çàñåëåíî

ïðåäñòàâèòåëÿìè èíôàóíû ïðîñòðàíñòâî

ìåæäó äîìèêàìè áàëÿíóñîâ è òåëàìè

àñöèäèé â ïðåäåëàõ àãðåãàöèè. Òåððèòîðèÿ,

Ðèñóíîê 1. Àãðåãàöèÿ (äðóçà) Balanus
crenatus (Crustacea, Cirripedia) è Styela rustica
(Tunicata) íà ðàêîâèíå ïîãèáøåãî Serripes
groenlandicus (Mollusca, Bivalvia).
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íà êîòîðîé îáíàðóæèâàþòñÿ äðóçû, îêðóæåííûå èëèñòî-ïåñ÷àíûì ãðóíòîì, çàíèìàåò â ðàéîíå

íàøèõ ðàáîò îãðàíè÷åííóþ ïëîùàäü ñ ïîñòîÿííîé ãëóáèíîé îêîëî 12 ì. Èìåÿ â âèäó

ñïîñîáíîñòü êðóïíûõ ñåñòîíîôàãîâ îêàçûâàòü âëèÿíèå íà îêðóæàþùåå äîííîå íàñåëåíèå

(Young, Gotelli, 1988; Young, Cameron, 1989; Frese, 1997), à, ñëåäîâàòåëüíî, ðàññìàòðèâàÿ

áàëÿíóñîâ è àñöèäèé â êà÷åñòâå ïîòåíöèàëüíûõ ýäèôèêàòîðîâ, ìû ñî÷ëè îáíàðóæåííîå

ñîîáùåñòâî óäà÷íûì îáúåêòîì äëÿ ïëàíèðóåìîé ðàáîòû. Â êà÷åñòâå âèäîâ-ýäèôèêàòîðîâ

çäåñü ìîãëè òàêæå âûñòóïàòü òå âèäû ìîëëþñêîâ, ðàêîâèíû êîòîðûõ ïîñëå ãèáåëè âëàäåëüöåâ

îêàçûâàþòñÿ ñïîñîáíû ñëóæèòü ñóáñòðàòàìè äëÿ äðóç. Âàæíî îòìåòèòü, ÷òî àãðåãàöèè

áàëÿíóñîâ, êàê è àãðåãàöèè àñöèäèé, ïðåäñòàâëÿþò ñîáîé îáúåêòû, øèðîêî ðàñïðîñòðàíåííûå

êàê â Áåëîì ìîðå, òàê è â èíûõ ìîðÿõ (Êóçíåöîâ, 1964; Pullen, La Barbera, 1991; Monteiro è

äð., 2002). Â õîäå ïîñòàíîâêè çàäà÷è íàøåãî èññëåäîâàíèÿ ìû çàäàëè ñëåäóþùèå âîïðîñû,

ñîâîêóïíîñòü îòâåòîâ íà êîòîðûå ïðåäñòàâëÿåò ñîáîé âîçìîæíî áîëåå ïîëíîå

ìîðôîëîãè÷åñêîå îïèñàíèå ñîîáùåñòâà:

1. Êàêèå áûâàþò àãðåãàöèè, ñ êàêîé ïëîòíîñòüþ îíè âñòðå÷àþòñÿ íà ìîðñêîì äíå, êàêèå

ñóáñòðàòû ñëóæàò èì îñíîâàíèåì;

2. Êàêèå âèäû ýïèáèîíòîâ âñòðå÷àþòñÿ â ñîñòàâå àãðåãàöèé è êàêîâû çàêîíîìåðíîñòè

èõ ïðîñòðàíñòâåííîãî ðàñïðåäåëåíèÿ â ïðåäåëàõ äðóç;

3. Êàêèå âèäû èíôàóíû íàñåëÿþò çàïîëíåííûå ãðóíòîì ïîëîñòè âíóòðè äðóç, è ÷åì

îáíàðóæåííîå çäåñü íàñåëåíèå îòëè÷àåòñÿ îò íàñåëåíèÿ îêðóæàþùåãî àãðåãàöèþ

ãðóíòà;

4. Êàêèå âèäû èíôàóíû íàñåëÿþò ïðîñòðàíñòâî ìåæäó äðóçàìè è åñòü ëè îòëè÷èÿ â

íàñåëåíèè íåïîñðåäñòâåííî âáëèçè àãðåãàöèé è âäàëè îò íèõ;

5. Êàêîâû âîçìîæíûå âçàèìîîòíîøåíèÿ ìåæäó ïîòåíöèàëüíûìè ýäèôèêàòîðàìè è êàêîâ

ïðåäïîëàãàåìûé õàðàêòåð èõ âîçäåéñòâèÿ íà äèíàìèêó ñîîáùåñòâà, ñâÿçàííîãî ñ

àãðåãàöèÿìè.

Ìàòåðèàë, íà êîòîðîì îñíîâàíà íàñòîÿùàÿ ðàáîòà, â íåìàëîé ÷àñòè ñîáðàí è îáðàáîòàí

â õîäå ñîâìåñòíûõ èññëåäîâàíèé ñ À.Â. Àðòåìüåâîé è Ì.Â. Ôîêèíûì (ÑÏáÃÓ). ß èñïîëüçóþ

çäåñü íàøè îáùèå äàííûå ñ èõ ëþáåçíîãî ðàçðåøåíèÿ è ïîëüçóþñü ñëó÷àåì èñêðåííå
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ïîáëàãîäàðèòü ñâîèõ çàìå÷àòåëüíûõ êîëëåã çà óäîâîëüñòâèå îò íàøåé ñîâìåñòíîé

äåÿòåëüíîñòè. Â òå÷åíèå íåñêîëüêèõ ëåò â ñáîðå ìàòåðèàëà íàì ïîìîãàëè ó÷àñòíèêè XXIX-

XXXVI Áåëîìîðñêèõ ýêñïåäèöèé Ëàáîðàòîðèè ýêîëîãèè ìîðñêîãî áåíòîñà (ÑÏáÃÄÒÞ) ïîä

ðóêîâîäñòâîì Â.Ì. Õàéòîâà è Å.À. Íèíáóðãà. Âñåì èì, áûâøèì è íûíåøíèì øêîëüíèêàì,

ìû ãëóáîêî ïðèçíàòåëüíû. Îñîáåííî íàì õîòåëîñü áû ïîáëàãîäàðèòü À.Ñ. ßêîâèñ,

À.Ì. Íèêîëàåâó, Ò.Ë. Ðàä÷åíêî è Ä.Ì. Íèêîëàåâó çà èõ ïîìîùü ïðè ðàçáîðêå ïðîá è îòäåëüíî

Ò.Ë. Ðàä÷åíêî çà âûïîëíåííûå åé îïðåäåëåíèÿ áîêîïëàâîâ. Îðãàíèçàöèåé íàøåé ïîëåâîé

ðàáîòû íà òåððèòîðèè Ñîëîâåöêîãî èñòîðèêî-àðõèòåêòóðíîãî ìóçåÿ-çàïîâåäíèêà ìû áîëåå

âñåãî îáÿçàíû Å.À. è Í.Â. ×åðåíêîâûì (ÌÁÑ ÌÃÓ), Ò.Ë. Ôîêèíîé è Þ.À. Ãåíäëèíó

(ÑÃÈÀÏÌÇ). Ìû áëàãîäàðíû âñåì ñîòðóäíèêàì ÏÈÍÐÎ, â ðàçíûå ãîäû ïîìîãàâøèì íàì

îáåñïå÷èâàòü ëåãêîâîäîëàçíûå ðàáîòû. Â 1999-2000 ã.ã. â íàøèõ ýêñïåäèöèÿõ ó÷àñòâîâàëè

äîáðîâîëüíûå ïîìîùíèêè Ì.Þ. Áàðèíîâ, À.Â. Ãëàäêîâ, È.Þ. ßíîâñêèé, Í. Ãóíüêî,

Ì.À. Ãóäêîâà, Ì.Ë. ßêîâèñ, áåç ïîìîùè êîòîðûõ ïðè ñáîðå è ïåðâè÷íîé îáðàáîòêå ìàòåðèàëà

ìû áû íå ñìîãëè îáîéòèñü.

ß îñîáåííî ãëóáîêî áëàãîäàðåí çà ìíîãîëåòíþþ ïîìîùü, öåííûå ñîâåòû è çàìå÷àíèÿ

ìîèì ó÷èòåëÿì è ðóêîâîäèòåëÿì – Å.À. Íèíáóðãó (ÑÏáÃÄÒÞ), À.Â. Ãðèøàíêîâó è

À.À. Äîáðîâîëüñêîìó (ÑÏáÃÓ).

Äàííîå èññëåäîâàíèå ïîääåðæàíî ðÿäîì ãðàíòîâ, â òîì ÷èñëå: ãðàíòàìè ôîíäà

Äæ.Ñîðîñà è èíñòèòóòà “Îòêðûòîå îáùåñòâî” ïî ïðîãðàììå “Ñîðîñîâñêèé ñòóäåíò” s96-

837 (1996 ã.) è s97-1711 (1997 ã.); èìåííîé ñòèïåíäèåé Ñàíêò-Ïåòåðáóðãñêîãî Îáùåñòâà

åñòåñòâîèñïûòàòåëåé (1996 ã.) è ãðàíòàìè Ôîíäà ïîääåðæêè ìîëîäûõ ó÷åíûõ ïðè ìýðèè

Ñàíêò-Ïåòåðáóðãà (1996, 1997, 1998 è 1999 ã.ã.).
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Ãëàâà 1. Îáçîð ëèòåðàòóðû.

1.1. Ââîäíûå çàìå÷àíèÿ. Æèâîé ïîêðîâ ìîðñêîãî äíà íåðåäêî (â òîì ÷èñëå è â ðàéîíå

íàøèõ èññëåäîâàíèé) ïðåäñòàâëÿåò ñîáîé êîìïëåêñ èç ïðèêðåïëåííûõ ôàóíû è ôëîðû,

ðàçâèâàþùèõñÿ íà òâåðäûõ ñóáñòðàòàõ, è íàñåëåíèÿ çàèëåííîãî ãðóíòà, îêðóæàþùåãî òâåðäûå

÷àñòèöû. Â íàñòîÿùåå âðåìÿ íè â îòå÷åñòâåííîé, íè â çàðóáåæíîé ëèòåðàòóðå íåò åäèíîé

îáùåïðèíÿòîé òåðìèíîëîãèè äëÿ îáîçíà÷åíèÿ ñèñòåì, ñîñòîÿùèõ èç ïðèêðåïëåííûõ

îðãàíèçìîâ è ñóáñòðàòà. Íàèáîëåå ðàñïðîñòðàíåííûå â çàðóáåæíûõ ðàáîòàõ òåðìèíû “fouling”

è “epibiosis” ïðåäëàãàåòñÿ èñïîëüçîâàòü äëÿ îáîçíà÷åíèÿ íàñåëåíèÿ ñóáñòðàòîâ êîñíîé è æèâîé

ïðèðîäû, ñîîòâåòñòâåííî (Wahl, 1997). Äëÿ îáîçíà÷åíèÿ îáúåäèíÿþùåãî ýòè äâå êàòåãîðèè

ñèñòåì ïîíÿòèÿ ñ òî÷êè çðåíèÿ òîãî æå àâòîðà ïîäõîäèò íåìåöêèé òåðìèí “Aufwuschs”, â

àíãëîÿçû÷íîé ëèòåðàòóðå óïîòðåáëÿåìûé ðåäêî. Ïîïûòêà ôîðìàëüíî ðàçãðàíè÷èòü òåðìèíû

“fouling” è “epibiosis” îáúÿñíÿåòñÿ òåì, ÷òî ìíîãèå àâòîðû íå ðàçäåëÿëè èõ çíà÷åíèÿ,

âîñïðèíèìàÿ èõ êàê ñèíîíèìû. Â ðåçóëüòàòå, èçâåñòíî ìíîæåñòâî ñëó÷àåâ èñïîëüçîâàíèÿ

ïîíÿòèÿ “fouling” â çíà÷åíèè áîëåå øèðîêîì èëè äàæå ïðîòèâîïîëîæíîì ïðåäëàãàåìîìó

(íàïðèìåð, Ross, Jackson, 1972; Stoeker, 1978; Dean, Hurd, 1980; Dean, 1981). Â îòå÷åñòâåííîé

ëèòåðàòóðå îáû÷íî èñïîëüçóþòñÿ ñõîäíûå ñ èíîñòðàííûìè òåðìèíû “îáðàñòàíèå” è

“ýïèáèîç”. Ïåðâîå ïîíÿòèå òðàêòóåòñÿ ëèáî â ñàìîì øèðîêîì ñìûñëå, äëÿ îáîçíà÷åíèÿ ëþáûõ

îáúåêòîâ, íà êîòîðûõ ïîñåëÿþòñÿ æèâûå ñóùåñòâà (Äåíèñåíêî, Ñàâèíîâ, 1984; Ñåðàâèí è

äð., 1985), ëèáî òîëüêî äëÿ óêàçàíèÿ íàñåëåíèÿ ñóáñòðàòîâ àíòðîïîãåííîãî ïðîèñõîæäåíèÿ

(Áðàéêî, 1973; Ðåçíè÷åíêî è äð., 1976). Ýïèáèîçîì æå íàçûâàþò “...ðàçíîâèäíîñòü

êîììåíñàëèçìà, ïðè êîòîðîé îäèí îðãàíèçì ïîñåëÿåòñÿ íà ïîâåðõíîñòè äðóãîãî” (Äåäþ, 1990).

Òàêèì îáðàçîì, íàèáîëüøèå ðàçíî÷òåíèÿ âûçûâàþò òåðìèíû “fouling” è “îáðàñòàíèå”.

Ñèñòåìà íåïîäâèæíûõ ôîðì, ïðèêðåïëåííûõ ê æèâîòíîìó èëè ðàñòåíèþ, ñ òî÷êè çðåíèÿ

áîëüøèíñòâà àâòîðîâ çàñëóæèâàåò ñïåöèàëüíîãî íàèìåíîâàíèÿ.

Ïðèìåíèòåëüíî ê äðóçàì áàëÿíóñîâ è àñöèäèé â íàøåé ðàáîòå åäèíûìè ìåòîäàìè

èçó÷àåòñÿ ïðèêðåïëåííîå íàñåëåíèå êîñíûõ ñóáñòðàòîâ (êàìíåé), êîñíûõ ñóáñòðàòîâ

áèîòè÷åñêîãî ïðîèñõîæäåíèÿ (äîìèêîâ ïîãèáøèõ áàëÿíóñîâ è ðàêîâèí ïîãèáøèõ ìîëëþñêîâ)

è æèâûõ îðãàíèçìîâ (òàêèõ, êàê àñöèäèè, áàëÿíóñû è ìîëëþñêè). Ïîäîáíàÿ íåðàçäåëèìîñòü

â ñîñòàâå îäíîãî ñîîáùåñòâà êîìïîíåíòîâ, äëÿ îáîçíà÷åíèÿ êîòîðûõ èñïîëüçóþòñÿ
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ïðîòèâîïîñòàâëÿåìûå äðóã äðóãó òåðìèíû, âîîáùå õàðàêòåðíà äëÿ ðåàëüíî ñóùåñòâóþùèõ

â ïðèðîäå ñèñòåì (Dean, Hurd, 1980; Dean, 1981; Ãðèøàíêîâ, 1995á). Â ñèëó ýòîãî, íèæå ìû

áóäåì â îñíîâíîì èñïîëüçîâàòü “íåéòðàëüíûå” ïîíÿòèÿ, òàêèå êàê “ïðèêðåïëåííûé

îðãàíèçì” èëè “íåïîäâèæíûé îðãàíèçì”. Â òî æå âðåìÿ, â èçó÷àåìîé íàìè ñèñòåìå â òàêîé

ñòåïåíè ïðåîáëàäàþò ñóáñòðàòû æèâîãî ïðîèñõîæäåíèÿ (ñì. íèæå), ÷òî ìû ïîëàãàåì âïîëíå

ïðèåìëåìûì ïðèìåíÿòü ê äðóçàì áàëÿíóñîâ è àñöèäèé òåðìèí “ýïèáèîç”, à ê îáèòàþùèì

çäåñü ñåññèëüíûì ôîðìàì (âíå çàâèñèìîñòè îò êîíêðåòíîãî ñóáñòðàòà) òåðìèí “ýïèáèîíòû”.

Äåéñòâèòåëüíî, èñïîëüçóÿ ýòîò òåðìèí äëÿ îáîçíà÷åíèÿ êîëîíèè ìøàíêè, îáèòàþùåé íà

äîìèêå æèâîãî áàëÿíóñà, íåóäîáíî îòêàçûâàòüñÿ îò íåãî â ñëó÷àå ãèáåëè óñîíîãîãî, êàêîâàÿ

äåëàåò ìøàíêó îáèòàòåëåì óæå êîñíîãî ñóáñòðàòà – äîìèêà ïîãèáøåãî ðà÷êà.

Ðàññìàòðèâàÿ îñîáè æèâûõ ñóùåñòâ êàê ïåðâè÷íûå ýëåìåíòû, à ñîîáùåñòâî â öåëîì

ïðèíèìàÿ çà îáúåêò-ñèñòåìó, ìû îïèñûâàåì ñòðóêòóðó, ïåðå÷èñëÿÿ ïåðâè÷íûå ýëåìåíòû è

õàðàêòåðèçóÿ îòíîøåíèÿ ìåæäó íèìè (Óðìàíöåâ, 1988). Â ýòîì îòíîøåíèè ñèììîðôîëîãèÿ,

èëè íàóêà î ñòðóêòóðå áèîëîãè÷åñêèõ ñîîáùåñòâ (Áåêëåìèøåâ, 1951), íè÷åì íå îòëè÷àåòñÿ

îò èíûõ åñòåñòâåííûõ íàóê, ãäå ïðèìåíèì ìîðôîëîãè÷åñêèé ïîäõîä (Áåêëåìèøåâ, 1994).

Îäíàêî ïðè èçó÷åíèè ñîîáùåñòâ è, â îñîáåííîñòè, ñîîáùåñòâ ìîðñêîãî áåíòîñà, îõâàòèòü

âåñü ñïåêòð îòíîøåíèé ìåæäó ïðåäñòàâèòåëÿìè äîííîãî íàñåëåíèÿ îêàçûâàåòñÿ ÷ðåçâû÷àéíî

ñëîæíî. Íåïîñðåäñòâåííûå íàáëþäåíèÿ (îñîáåííî íà çíà÷èòåëüíûõ ãëóáèíàõ) çäåñü

çàòðóäíåíû. Äîííûå îðãàíèçìû â ñâîåì áîëüøèíñòâå ìåëêè è ìíîãî÷èñëåííû, âñëåäñòâèå

÷åãî ñóäüáó êàæäîãî êîíêðåòíîãî ýêçåìïëÿðà îáû÷íî îòñëåæèâàòü íåöåëåñîîáðàçíî. Óäîáíûì

äëÿ àíàëèçà óïðîùåíèåì áûëî áû ïðèçíàíèå ôàêòà, ÷òî âñå ýêçåìïëÿðû îäíîãî âèäà â ñîñòàâå

ñîîáùåñòâà âîâëå÷åíû â ñõîäíûå âçàèìîäåéñòâèÿ. Íà ñàìîì äåëå ýòî íå ñîâñåì òàê.

Ýêîëîãè÷åñêèå ñóáíèøè íà ðàçíûõ ñòàäèÿõ æèçíåííîãî öèêëà îäíîãî âèäà ìîãóò äîñòàòî÷íî

ñèëüíî îòëè÷àòüñÿ. Â ÷àñòíîñòè, ïðèìåíèòåëüíî ê ìîðñêèì ñîîáùåñòâàì, ëè÷èíêè ìíîãèõ

æèâîòíûõ çíà÷èòåëüíî áîëåå ïîäâèæíû, íåæåëè âçðîñëûå îðãàíèçìû; ó íåìàëîé ÷àñòè âèäîâ

“áåíòîñíûõ” áåñïîçâîíî÷íûõ ëè÷èíêè îáèòàþò â ïëàíêòîíå (Thorson, 1950;

Ìèëåéêîâñêèé, 1977). Íåñêîëüêî ðàçëè÷íûé îáðàç æèçíè è, êàê ñëåäñòâèå, ðàçíóþ ðîëü â

ñòðóêòóðå ñîîáùåñòâà ìîãóò äåìîíñòðèðîâàòü ðàçëè÷íûå âîçðàñòíûå ãðóïïû îäíîãî âèäà

(Beukema, 1993). Òàêèì îáðàçîì, ïðè èçó÷åíèè ñòðóêòóðû ñîîáùåñòâ òàêèå âíóòðèâèäîâûå

ãðóïïèðîâêè ñëåäóåò ðàññìàòðèâàòü îòäåëüíî.
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Â ðàìêàõ ñóùåñòâóþùåé íàó÷íîé òðàäèöèè îñîáåííîñòè ñòðóêòóðû ñîîáùåñòâ ïðèíÿòî

îòäåëüíî ðàññìàòðèâàòü äëÿ òåõ èç íèõ, êîòîðûå ðàçâèâàþòñÿ íà ìÿãêèõ òèïàõ ãðóíòà, ñ

ïðåîáëàäàíèåì èíôàóíû, è äëÿ ýïèáåíòîñíûõ, õàðàêòåðíûõ äëÿ ãðóíòîâ òâåðäîãî òèïà.

Ìåòîäû èññëåäîâàíèÿ ñèñòåì ïåðâîãî òèïà ñî âðåìåí Ïåòåðñåíà (Petersen, 1914) áûëè

îñíîâàíû íà âçÿòèè ïðîá ðàìêîé èëè äíî÷åðïàòåëåì îïðåäåëåííîé ïëîùàäè ñ ïîñëåäóþùèì

ïîäñ÷åòîì, âçâåøèâàíèåì è îïðåäåëåíèåì âèäîâîé ïðèíàäëåæíîñòè íàéäåííûõ îðãàíèçìîâ,

à èíîãäà è èçìåðåíèåì ïðåäñòàâèòåëåé âñåõ èëè íåêîòîðûõ âèäîâ (íàïðèìåð, Äåðþãèí, 1928;

Çàöåïèí, 1962; Êóäåðñêèé, 1966; Lie, Kelley, 1970; Ñåìåíîâà, Íèêèòèíà, 1990). Âèäîâîé

ñîñòàâ, îõàðàêòåðèçîâàííûé óêàçàííûì îáðàçîì, ñàì ïî ñåáå ïðåäñòàâëÿåòñÿ äîñòàòî÷íî

èíôîðìàòèâíûì îòðàæåíèåì ñòðóêòóðû. Îí íåñåò èíôîðìàöèþ î íàáîðå ýëåìåíòîâ,

ñêëàäûâàþùèõ ñîîáùåñòâî, è îá îïðåäåëåííîì àñïåêòå èõ îòíîøåíèé, à èìåííî î òîì, â

êàêèõ êîëè÷åñòâåííûõ ñî÷åòàíèÿõ ñïîñîáíû íà äàííîé ïëîùàäè ñîñóùåñòâîâàòü æèâûå

îðãàíèçìû ðàçíûõ âèäîâ è ðàçíûõ âîçðàñòíûõ ãðóïï.

1.2. Âèäîâîé ñîñòàâ, ñîîòíîøåíèå îáèëèÿ ðàçíûõ âèäîâ â ñîîáùåñòâå è îñíîâíûå

ôàêòîðû, íà íåãî âëèÿþùèå. Ñîîáùåñòâà, ïðèóðî÷åííûå ê ìÿãêèì òèïàì ãðóíòà, îáëàäàþò,

ïî-âèäèìîìó, ãîðàçäî ìåíåå âûðàæåííîé ïðîñòðàíñòâåííîé íåîäíîðîäíîñòüþ, íåæåëè

ýïèáèîçû. Ñîîòíîøåíèå îáèëèé âèäîâ â ìíîãî÷èñëåííûõ ïðîáàõ, âçÿòûõ íà íåáîëüøîé

ïëîùàäè, âåñüìà ïîëíî îòðàæàåò ñòðîåíèå òàêîé ñèñòåìû è èíîãäà ïîçâîëÿåò äåëàòü

äîñòàòî÷íî íàäåæíûå çàêëþ÷åíèÿ î òîíêèõ âçàèìîîòíîøåíèÿõ ìåæäó ñêëàäûâàþùèìè åå

âèäàìè (Woodin, 1974; Khaitov è äð., 1999). Ïðè èçó÷åíèè ýïèáèîçîâ ìíîæåñòâî

èññëåäîâàòåëåé òàêæå âïîëíå îãðàíè÷èâàþòñÿ îïèñàííûì ïîäõîäîì, à èìåííî, ñðàâíåíèåì

âèäîâîãî ñîñòàâà è îáèëèé âèäîâ íà ìàòåðèàëå ïðîá, ñîáðàííûõ ñ îïðåäåëåííîé ïëîùàäè.

Ìèíèìóì âíèìàíèÿ çäåñü óäåëÿþò òàêèì îòëè÷èòåëüíûì ÷åðòàì ñîîáùåñòâ òâåðäûõ òèïîâ

ãðóíòà, êàê êîíñîðòèâíàÿ ñòðóêòóðà è ÿðóñíîñòü (Ryland, 1962; Äåíèñåíêî, Ñàâèíîâ, 1984;

Íàóìîâ, Ôåäÿêîâ, 1985à).

Ñèìôèçèîëîãè÷åñêîé îñíîâîé äëÿ ôîðìèðîâàíèÿ âèäîâîãî ñîñòàâà áèîöåíîòè÷åñêèõ

åäèíèö áîëüøîé ïëîùàäè, âåðîÿòíî, ñëóæèò ñî÷åòàíèå àáèîòè÷åñêèõ è íàèáîëåå ñèëüíûõ

áèîòè÷åñêèõ âçàèìîäåéñòâèé. Íàïðèìåð, ðàñïîëàãàÿ ñâåäåíèÿìè î ñîñòàâå ãðóíòà èëè î

õàðàêòåðå òå÷åíèé (Çàöåïèí, 1962; Ñåìåíîâà, Íèêèòèíà, 1990; Starmans è äð., 1999), ìîæíî

ïðîãíîçèðîâàòü âèäîâîé ñîñòàâ äîííîãî íàñåëåíèÿ è äàæå êîëè÷åñòâåííîå ñîîòíîøåíèå
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ðàçíûõ ôîðì.

Â òî æå âðåìÿ, ñêîïëåíèÿ îðãàíèçìîâ, ñïîñîáíûõ òåì èëè èíûì ñïîñîáîì ñèëüíî

èçìåíÿòü ñðåäó îáèòàíèÿ äðóãèõ, òîæå ìîãóò ñóùåñòâåííî âëèÿòü íà ôàóíó è ôëîðó. Â êà÷åñòâå

ïåðâîãî ïðèìåðà òàêèõ áèîòè÷åñêèõ ìåõàíèçìîâ ðåãóëÿöèè âèäîâîãî ñîñòàâà ìîæíî ïðèâåñòè

âîçäåéñòâèå íà ñòðóêòóðó ýêîñèñòåìû õèùíèêîâ è ôèëüòðàòîðîâ. È òå è äðóãèå ñïîñîáíû â

íåêîòîðûõ ñîîáùåñòâàõ ïðåïÿòñòâîâàòü âñåëåíèþ ðÿäà âèäîâ, óíè÷òîæàÿ ëèáî èõ

ïëàíêòîííûõ ëè÷èíîê (Thorson, 1950; Commito, Boncavaga, 1987; Hines, Posey, Haddon, 1989),

ëèáî íåäàâíî îñåâøóþ ìîëîäü (Osman, Whitlatch, 1997). Â ÷àñòíîñòè, áëàãîäàðÿ âûåäàíèþ

ëè÷èíîê áàëÿíóñû ïðåïÿòñòâóþò âîñïðîèçâîäñòâó ìøàíîê è êîëîíèàëüíûõ àñöèäèé, íå

áóäó÷è, âïðî÷åì, ïðè ýòîì ñïîñîáíû îêàçàòü àíàëîãè÷íîå âîçäåéñòâèå íà îäèíî÷íûõ àñöèäèé

è ñåðïóëèä (Young, Gotelli, 1988). Òàêèì îáðàçîì, âîçäåéñòâèå ôèëüòðàòîðîâ îáû÷íî

îêàçûâàåòñÿ âèäîñïåöèôè÷íûì (Cowden è äð., 1984; Rumrill, Chia, 1984; Pennington è

äð., 1986). Èçâåñòåí ïðèìåð, êîãäà ëè÷èíêè ïðåäñòàâèòåëåé äâóõ âèäîâ ìøàíîê,

ïðèíàäëåæàùèõ ê îäíîìó ðîäó, â ñâÿçè ñ ðàçëè÷èÿìè ðàçìåðàõ ëèáî ïîãëîùàëèñü, ëèáî

îòâåðãàëèñü áàëÿíóñàìè (Young, Cameron, 1989).

Âòîðûì ïðèìåðîì ìîæåò ïîñëóæèòü âëèÿíèå íà îêðóæàþùóþ ôàóíó ðîþùèõ

äåòðèòîôàãîâ: äåñòàáèëèçàöèÿ âåðõíåãî ñëîÿ îñàäêà ýòèìè áåñïîçâîíî÷íûìè (ìîëëþñêàìè

è ìíîãîùåòèíêîâûìè ÷åðâÿìè) ïðèâîäèò ê óìåíüøåíèþ îñåäàíèÿ ëè÷èíîê ñåñòîíîôàãîâ

(Rhoads, 1963; Rhoads, Young, 1970) è óãíåòåíèþ âçðîñëûõ ôèëüòðàòîðîâ (Pratt,

Campbell, 1956). Âîîáùå, ðàçðûõëåíèå ãðóíòà ïðè äâèæåíèè ñðàâíèòåëüíî êðóïíûõ æèâîòíûõ

÷àñòî óãíåòàåò áîëåå ìåëêèå ôîðìû (Wiltse, 1980).

Ïîêàçàíî, ÷òî õèùíûå íåìåðòèíû è ìíîãîùåòèíêîâûå ÷åðâè â ìîðñêèõ áåíòîñíûõ

ñîîáùåñòâàõ çíà÷èòåëüíî ñíèæàþò îáèëèå ìíîãèõ ìàññîâûõ âèäîâ áåñïîçâîíî÷íûõ

(Ambrose, 1991). Íàïðîòèâ, Ïåéíó íà ïðèìåðå èññëåäîâàíèÿ íàñåëåíèÿ ñêàëèñòîé ëèòîðàëè

óäàëîñü ïðîäåìîíñòðèðîâàòü, ÷òî ïðèñóòñòâèå õèùíèêîâ ìîæåò óâåëè÷èâàòü âèäîâîå

áîãàòñòâî ñîîáùåñòâà, òàê êàê ïîñëåäíèå ìîãóò îñâîáîæäàòü ìåñòî êîíêóðåíòíî

ïîä÷èíåííûì âèäàì (Paine, 1966). Â îïèñàííîì Ïåéíîì ñëó÷àå õèùíèê (ìîðñêàÿ çâåçäà

Pisaster ochraceus) êîíòðîëèðóåò îáèëèå ìèäèè (Mytilus californicus). Â îòñóòñòâèå õèùíèêà

Mytilus çàíèìàåò â ñîîáùåñòâå ïîëîæåíèå àáñîëþòíîãî äîìèíàíòà, âûòåñíÿÿ áîëüøóþ ÷àñòü

äðóãèõ âèäîâ ýïèáèîíòîâ. Î÷åâèäíî, ÷òî âëèÿíèå õèùíè÷åñòâà íà îðãàíèçàöèþ ñîîáùåñòâà
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ÿâëÿåòñÿ âçàèìíûì, âåäü õîòÿ ïðåññ õèùíèêîâ è óìåíüøàåò ÷èñëåííîñòü æåðòâû, íî è ñàìè

õèùíèêè ìîãóò âñòðå÷àòüñÿ òîëüêî òàì, ãäå äîñòàòî÷íî ïîäõîäÿùåé ïèùè. Ïðè èçìåíåíèè

ìàñøòàáà èññëåäîâàíèÿ ìîãóò îòäåëüíî ïðîÿâëÿòüñÿ îáà ýòèõ àñïåêòà. Åñëè õèùíè÷åñòâî

âèäîñïåöèôè÷íî, êàê, íàïðèìåð, â ñëó÷àå ñ ãîëîæàáåðíûìè ìîëëþñêàìè Onchidoris

bilamellata, êîòîðûå ïîåäàþò èñêëþ÷èòåëüíî áàëÿíóñîâ Semibalanus balanoides è Balanus spp.

(Miller, 1961; Swennen, 1961; Potts, 1970; Ðîãèíñêàÿ, 1987) èëè Cadlina laevis, ïîåäàþùèìè

òîëüêî áåññêåëåòíóþ ãóáêó Halisarca dujardini (Barbour, 1979), ÷èñëåííîñòü õèùíèêà ìîæåò

ïîëîæèòåëüíî êîððåëèðîâàòü ñ ÷èñëåííîñòüþ øèðîêî ðàñïðîñòðàíåííîãî è îáèëüíîãî âèäà-

æåðòâû.

Ñóùåñòâóåò, êðîìå òîãî, áîëüøàÿ êàòåãîðèÿ îðãàíèçìîâ, êîòîðûå ïðåäîñòàâëÿþò äðóãèì

âèäàì äîïîëíèòåëüíîå æèçíåííîå ïðîñòðàíñòâî. Íàïðèìåð, îíè ìîãóò ñëóæèòü ñóáñòðàòîì

äëÿ ïîñåëåíèÿ íåïîäâèæíûõ è óêðûòèåì äëÿ ïîäâèæíûõ ãèäðîáèîíòîâ. Òàêàÿ ðîëü â

áåíòîñíûõ ñîîáùåñòâàõ õàðàêòåðíà äëÿ äîííûõ ìàêðîôèòîâ (Ìàêêàâååâà, 1979; Seed,

O’Connor, 1981; Ãðèøàíêîâ, 1995à; 1995á). Â òåõ ìåñòàõ, ãäå îíè ïðèñóòñòâóþò, ýêîñèñòåìû

îáîãàùàþòñÿ øèðîêèì ñïåêòðîì ñâÿçàííûõ ñ íèìè ïðåäñòàâèòåëåé ôëîðû è ôàóíû. Êðóïíûå

äâóñòâîð÷àòûå ìîëëþñêè â Îíåæñêîì çàëèâå Áåëîãî ìîðÿ òàêæå ïðåäîñòàâëÿþò ñâîþ

ïîâåðõíîñòü ýïèáèîíòàì â êà÷åñòâå ñóáñòðàòà, ÿâëÿÿñü ñèëüíûìè ýäèôèêàòîðàìè. Èõ

ðàñïðåäåëåíèå ïî àêâàòîðèè çàëèâà â çíà÷èòåëüíîé ñòåïåíè îïðåäåëÿåò ðàñïðåäåëåíèå

áèîìàññû ìíîãèõ äðóãèõ ïðåäñòàâèòåëåé áåíòîñà (Íàóìîâ, Ôåäÿêîâ, 1985à). Ðîëü

ýäèôèêàòîðîâ ìîæíî ïðîèëëþñòðèðîâàòü äëÿ ñîîáùåñòâ èíôàóíû íà ïðèìåðå æèâîòíûõ-

òðóáêîñòðîèòåëåé, êîòîðûå ñîçäàþò íîâûå ìåñòîîáèòàíèÿ è îñîáóþ ñðåäó äëÿ îáèòàòåëåé

îñàäêà (Woodin, 1974; 1975; 1976). Íàáëþäàåìàÿ ñòåïåíü âëèÿíèÿ áèîòè÷åñêèõ îòíîøåíèé

íà âèäîâîé ñîñòàâ è ïëîòíîñòü îòäåëüíûõ âèäîâ äî îïðåäåëåííîãî ïðåäåëà äîëæíà ðàñòè ñ

óìåíüøåíèåì ïðîñòðàíñòâåííîãî ìàñøòàáà èññëåäîâàíèÿ. Äåéñòâèòåëüíî, ìîëëþñê-

ôèëüòðàòîð ìîæåò èçìåíÿòü ñðåäó â äîñòàòî÷íîé ñòåïåíè äëÿ óãíåòåíèÿ îäíèõ è ïðèâëå÷åíèÿ

äðóãèõ âèäîâ èëè îòäåëüíûõ âîçðàñòíûõ ãðóïï. Íî ýôôåêò äàííûõ âçàèìîäåéñòâèé

îêàçûâàåòñÿ çàìåòåí òîëüêî íà ðàññòîÿíèÿõ, ñîïîñòàâèìûõ ñ ðàçìåðàìè ñàìèõ îðãàíèçìîâ

(Ertman, Jumars, 1988; Andre è äð., 1993).

1.3.  Ïðîñòðàíñòâåííàÿ ñòðóêòóðà ýïèáèîçîâ. Ïðèêðåïëåííûå îðãàíèçìû â áåíòîñíûõ

ñîîáùåñòâàõ ðàñïðåäåëåíû â ïðîñòðàíñòâå ãîðàçäî ìåíåå ðàâíîìåðíî, ÷åì, íàïðèìåð,
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îáèòàòåëè ñîîáùåñòâ èíôàóíû. Òàê ïðîèñõîäèò ïîòîìó, ÷òî êàæäûé ýïèáèîíò ôèçè÷åñêè

ïðèíàäëåæèò êîìïëåêñó, òî åñòü ñèñòåìå, ñîñòîÿùåé èç îáúåäèíåííûõ òîïè÷åñêèìè ñâÿçÿìè

(Áåêëåìèøåâ, 1951) æèâûõ îðãàíèçìîâ è îáúåêòîâ êîñíîé ïðèðîäû, èãðàþùèõ äëÿ íèõ ðîëü

ñóáñòðàòà. Òàêàÿ ñèñòåìà îáû÷íî èìååò âåñüìà îãðàíè÷åííûå ðàçìåðû – çà÷àñòóþ íå áîëåå

äåñÿòêà ñàíòèìåòðîâ. Íåñîìíåííî, ÷òî âèäîâîé ñîñòàâ ýïèáèîçà êîíêðåòíîãî êàìíÿ,

ðàêîâèíû èëè òàëëîìà âîäîðîñëè âî ìíîãîì îïðåäåëÿåòñÿ ôàêòîðàìè, âëèÿþùèìè íà

âèäîâîé ñîñòàâ âñåãî ñîîáùåñòâà. Îäíàêî èìåííî çäåñü ïðèîáðåòàþò çíà÷åíèå

ñòðóêòóðîîáðàçóþùèå ñèëû, äåéñòâóþùèå â ãîðàçäî áîëåå ìåëêîì ìàñøòàáå

(Ãðèøàíêîâ, 1995à; 1995á). Ìîæíî ãîâîðèòü î òîì, ÷òî ýïèáèîíòû îïðåäåëåííûì îáðàçîì

ïîäîáðàíû è ðàñïîëîæåíû â ïðåäåëàõ êîíñîðöèè èëè ïñåâäîêîíñîðöèè, òî åñòü ñèñòåìû,

ñîñòîÿùåé èç îñîáè âèäà-äåòåðìèíàíèòà èëè îáúåêòà êîñíîé ïðèðîäû è ñâÿçàííûõ ñ íèì

îðãàíèçìîâ-êîíñîðòîâ (Áåêëåìèøåâ, 1951; Ãðèøàíêîâ, 1995à). Â ñèëó ñïåöèôèêè íàøåé

ðàáîòû, ñâÿçàííîé ñ èññëåäîâàíèåì ïðîñòðàíñòâåííîé ñòðóêòóðû, ìû, âñëåä çà

Â.Í. Áåêëåìèøåâûì (1951), áóäåì èñïîëüçîâàòü òåðìèí “êîíñîðöèÿ” (“êîíñîðöèé”) äëÿ

îáîçíà÷åíèÿ êîíêðåòíûõ èíäèâèäóàëüíûõ åäèíèö áèîöåíîòè÷åñêîãî ïîêðîâà.

Â èçó÷àåìîì íàìè ñîîáùåñòâå àãðåãàöèè ýïèáèîíòîâ ðàñïðåäåëåíû ïî çàèëåííîìó

ãðóíòó, ãäå îáèòàþò ïðåäñòàâèòåëè èíôàóíû. Ðÿä èññëåäîâàíèé ïîêàçûâàåò, ÷òî â ïîäîáíûõ

ñëó÷àÿõ, åñëè ñðåäè ýïèáèîíòîâ âñòðå÷àþòñÿ ñèëüíûå ýäèôèêàòîðû, òî îêðóæàþùåå

íàñåëåíèÿ ìÿãêèõ ãðóíòîâ äåìîíñòðèðóåò çàêîíîìåðíûå èçìåíåíèÿ ïî ìåðå óäàëåíèÿ îò

àãðåãàöèè (Tsuchiya, Nishihara, 1985; Àðòåìüåâà, 1997; Õàéòîâ, 1999; Ragnarsson,

Raffaelli, 1999). Ïåðå÷èñëåííûå ðàáîòû áûëè âûïîëíåíû íà ïðèìåðå ïîñåëåíèé ìèäèé,

êîòîðûå, ïî-âèäèìîìó, ñïîñîáíû áëàãîäàðÿ ôèëüòðàöèîííîé äåÿòåëüíîñòè óãíåòàòü äðóãèõ

ñåñòîíîôàãîâ è ïðåïÿòñòâîâàòü ðàñïðîñòðàíåíèþ ïëàíêòîííûõ ëè÷èíîê ðàçëè÷íûõ âèäîâ

áåñïîçâîíî÷íûõ. Êðîìå òîãî, ýòè ìîëëþñêè îáîãàùàþò îêðóæàþùèé ãðóíò îðãàíè÷åñêèìè

îòõîäàìè ñâîåé æèçíåäåÿòåëüíîñòè, ÷òî ÷àñòî ïðèâîäèò ê ñîçäàíèþ â ãðóíòå äåôèöèòà

êèñëîðîäà. Òàêèì îáðàçîì, ñ êàæäîé àãðåãàöèåé ìîæåò áûòü ñâÿçàí êàê îïðåäåëåííûì

îáðàçîì ïðîñòðàíñòâåííî îðãàíèçîâàííûé íàáîð îñîáåé ýïèáèîíòîâ, òàê è ïðîñòðàíñòâåííî

îðãàíèçîâàííàÿ îêðóæàþùàÿ èíôàóíà.

Ñóùåñòâóåò ðÿä ðàáîò, â êîòîðûõ äîñòàòî÷íî ïîäðîáíî îáñóæäàåòñÿ ïðîñòðàíñòâåííàÿ

ñòðóêòóðà îòäåëüíûõ òèïîâ êîíñîðöèé, îáðàçîâàííûõ ýïèáèîíòàìè (Ãóðüÿíîâà, 1924;
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Stebbing, 1971; Íèíáóðã, 1975; Hughes, 1975; Lagardere, Tardy, 1980; Seed, O’Connor, 1981;

Ãðèøàíêîâ, 1995à; 1995á). Â ÷àñòíîñòè, Õüþç (Hughes, 1975) îïèñûâàåò ñîîáùåñòâî,

ñâÿçàííîå ñ êîëîíèÿìè ãèäðîèäíîãî ïîëèïà Nemertensia antennina, óêàçûâàÿ õàðàêòåðíûå

äëÿ íåãî âèäû. Ïîäîáíûì æå îáðàçîì îïèñàí ýïèáèîç êóñòèñòîé ìøàíêè Flustra foliacea

(Stebbing, 1971). Åùå îäíî èññëåäîâàíèå êà÷åñòâåííî õàðàêòåðèçóåò êîíñîðòîâ ãèäðîèäà

Ectopleura dumortieri (Lagardere, Tardy, 1980). Àâòîðû ïåðå÷èñëåííûõ ðàáîò ïðèâîäÿò

ñëîâåñíûå íàòóðàëèñòè÷åñêèå îïèñàíèÿ, ñ òðóäîì ïðèãîäíûå äëÿ äàëüíåéøåãî ÷èñëåííîãî

àíàëèçà. Íèæå ìû ïîïûòàåìñÿ ðàññìîòðåòü âîçìîæíûé ïîäõîä ê êîëè÷åñòâåííîìó îïèñàíèþ

ïðîñòðàíñòâåííîé ñòðóêòóðû ýïèáèîçà.

Êàæäûé ýïèáèîíò çàíèìàåò îïðåäåëåííîå ìåñòî íà ñóáñòðàòå. Äëÿ îäèíî÷íîãî îðãàíèçìà

ýòî ìåñòî îäíîçíà÷íî õàðàêòåðèçóåòñÿ åãî òî÷êîé ïðèêðåïëåíèÿ è ðàçìåðîì. Åñëè òåëî

íåïîäâèæíîãî ãèäðîáèîíòà â êàêîé-ëèáî ñòåïåíè àñèììåòðè÷íî, òî ìîæíî èññëåäîâàòü åãî

îðèåíòàöèþ, à äëÿ ìîäóëÿðíûõ îðãàíèçìîâ – ïîïûòàòüñÿ óêàçàòü òî÷êó, îòêóäà íà÷àëñÿ ðîñò

êîëîíèè è îïèñàòü åãî äàëüíåéøèé õàðàêòåð, â ÷àñòíîñòè íàïðàâëåíèå. Ïîñêîëüêó ýïèáèîíòû

â èññëåäóåìûõ íàìè êîíñîðöèÿõ èëè ïñåâäîêîíñîðöèÿõ ôèçè÷åñêè ñâÿçàíû äðóã ñ äðóãîì,

òî äëÿ óêàçàíèÿ òî÷åê èõ ðàñïîëîæåíèÿ â èçó÷àåìîì ïðîñòðàíñòâå ðàçóìíî èñïîëüçîâàòü

íåêîòîðûå îòíîñèòåëüíûå, ïðèâÿçàííûå ê èçó÷àåìîé ñèñòåìå êîîðäèíàòû. Â ýòîì ñëó÷àå

ìû â ïåðâóþ î÷åðåäü óêàçûâàåì íà ñóáñòðàò, íà êîòîðîì îáíàðóæåí ïðèêðåïëåííûé îðãàíèçì.

1.4. Ðàçëè÷èÿ â çàñåëåíèè ýïèáèîíòàìè ðàçíûõ ñóáñòðàòîâ è êîíñîðòèâíàÿ ñòðóêòóðà

ýïèáèîçîâ. Åñëè îñòàíîâèòüñÿ íà àíàëèçå ñâÿçåé “ýïèáèîíò-ñóáñòðàò”, òî â ðåçóëüòàòå áóäåò

ïîëó÷åíî îïèñàíèå êîíñîðòèâíîé ñòðóêòóðû ýïèáèîçà. Äëÿ êàæäîãî ýïèáèîíòà ïðè ýòîì

êîíñòàòèðóåòñÿ ïðèíàäëåæíîñòü ê êîíöåíòðó îïðåäåëåííîãî ïîðÿäêà. Ê êîíöåíòðó ïåðâîãî

ïîðÿäêà ïðèíàäëåæàò îðãàíèçìû, íåïîñðåäñòâåííî ñâÿçàííûå ñ ýäèôèêàòîðîì, âòîðîãî –

ñâÿçàííûå ñ ïðåäñòàâèòåëÿìè ïåðâîãî è ò.ä. (Ìàçèíã, 1966, öèò. ïî Ðàáîòíîâ, 1992).

Ïîñëåäóþùèé àíàëèç ïàð ýïèáèîíò-ñóáñòðàò ìîæåò çàòåì ïðèâåñòè ê âûäåëåíèþ

ïîâòîðÿþùèõñÿ ñî÷åòàíèé, óêàçûâàÿ íà ïðèóðî÷åííîñòü îòäåëüíûõ âèäîâ ê îäíîìó èëè

íåñêîëüêèì òèïàì ñóáñòðàòà. Áûëî ïîêàçàíî, ÷òî áîëüøèíñòâî ïðèêðåïëåííûõ áåíòîñíûõ

îðãàíèçìîâ â Áåëîì ìîðå èç âñåâîçìîæíûõ òèïîâ ñóáñòðàòà ïðåèìóùåñòâåííî çàñåëÿþò

ëèøü íåêîòîðûå, â òîé èëè èíîé ñòåïåíè ñïåöèôè÷íûå äëÿ íèõ (Íàóìîâ, Ôåäÿêîâ, 1985á;

Ãðèøàíêîâ, 1995à, 1995á). Áûëè îïèñàíû êîìïëåêñû âèäîâ, ïðèóðî÷åííûå ê îïðåäåëåííûì



-17-

òèïàì ñóáñòðàòà è òåì ñàìûì ïðîäåìîíñòðèðîâàíà ðîëü êîíñîðòèâíîé ñòðóêòóðû â

îðãàíèçàöèè áåíòîñíûõ ñîîáùåñòâ (Ãðèøàíêîâ, 1995à, 1995á). Ñïåöèôè÷åñêèå òîïè÷åñêèå

ñâÿçè â ýïèáèîçàõ ìîãóò áûòü îáóñëîâëåíû íåñêîëüêèìè íå èñêëþ÷àþùèìè äðóã äðóãà

ïðè÷èíàìè.

Âî-ïåðâûõ, ëè÷èíêè áîëüøèíñòâà íåïîäâèæíûõ æèâîòíûõ âåäóò â òîé èëè èíîé ñòåïåíè

ïîäâèæíûé îáðàç æèçíè. Ìîìåíòó èõ ïðèêðåïëåíèÿ îáû÷íî ïðåäøåñòâóåò îïðåäåëåííîå

ïîâåäåíèå, íàïðàâëåííîå íà âûáîð ïîäõîäÿùåãî ó÷àñòêà äëÿ îñåäàíèÿ. Íà âûáîð ëè÷èíêè â

ýòîò ïåðèîä êðîìå ôàêòîðîâ, äåéñòâóþùèõ â îòíîñèòåëüíî êðóïíîì ìàñøòàáå, íàïðèìåð

ñêîðîñòè ïðèäîííûõ òå÷åíèé (Crisp, 1955; Butman è äð., 1988) è îñâåùåííîñòè (Ryland, 1960)

âëèÿþò ìíîãî÷èñëåííûå õàðàêòåðèñòèêè ñàìîãî ñóáñòðàòà.

Ýêñïåðèìåíòàëüíî áûëî ïîêàçàíî, ÷òî ïîâåðõíîñòü, ëèøåííàÿ áàêòåðèàëüíîé ïëåíêè,

â íîðìå ïîêðûâàþùåé ïðàêòè÷åñêè âñå îáúåêòû, íàõîäÿùèåñÿ â âîäå, äëÿ îñåäàþùèõ ëè÷èíîê

íåêîòîðûõ âèäîâ îêàçûâàåòñÿ ìåíåå, à äëÿ íåêîòîðûõ áîëåå ïðåäïî÷òèòåëüíîé, íåæåëè

ïîêðûòàÿ ïëåíêîé (Crisp, Ryland, 1960; Meadows, Williams, 1963; Mihm, Banta, 1981; Wieczorek,

Todd, 1997). Îäíàêî â ïðèðîäå, ïî-âèäèìîìó, îðãàíèçìàì íå ïðèõîäèòñÿ ñòàëêèâàòüñÿ ñ òàêèì

âûáîðîì, òàê êàê ñóáñòðàòû åñòåñòâåííîãî ïðîèñõîæäåíèÿ îáû÷íî íåñóò áàêòåðèàëüíóþ

ïëåíêó.  Äîêàçàííîå âëèÿíèå ôàêòóðû ïîâåðõíîñòè, åå ìèêðîðåëüåôà èìååò çíà÷èòåëüíî

áîëüøåå çíà÷åíèå äëÿ ñòàíîâëåíèÿ ñòðóêòóðû ðåàëüíûõ ñîîáùåñòâ (Crisp, Ryland, 1960).

Ðàçíîîáðàçíûå ðåàêöèè, ñâÿçàííûå ñ õèìè÷åñêèìè ñòèìóëàìè, äàþò ëè÷èíêàì

âîçìîæíîñòü ðàçëè÷àòü ðàçíûå òèïû ñóáñòðàòà è äàæå âèäû îðãàíèçìîâ, ïîòåíöèàëüíî

ñïîñîáíûõ ïðåäîñòàâèòü ïîâåðõíîñòü äëÿ îñåäàíèÿ. Äëÿ ìíîãèõ âèäîâ ìøàíîê

(Ryland, 1959; 1962; Winston, Elseman, 1980; Hurlbit, 1991), êîëü÷åöîâ (Knight-Jones,

Moyse, 1961; de Silva, 1962; Williams, 1964; Gee, 1965; Knight-Jones è äð., 1971) è ãèäðîèäíûõ

ïîëèïîâ (Scheltema, 1974) ïîêàçàíî ïðåäïî÷òåíèå òàëëîìîâ îäíèõ âîäîðîñëåé äðóãèì.

Õàðàêòåðíà äëÿ ëè÷èíîê íåïîäâèæíûõ îðãàíèçìîâ è ñïîñîáíîñòü óçíàâàòü âçðîñëûõ

ïðåäñòàâèòåëåé ñîáñòâåííîãî âèäà. Ñ îäíîé ñòîðîíû, äàííàÿ ÷åðòà ñïîñîáñòâóåò

àãðåãèðîâàíèþ æèâîòíûõ. Ýòî ïðîèñõîäèò â ñëó÷àå, åñëè “çàïàõ” ïðåäñòàâèòåëåé ñâîåãî

âèäà ñòèìóëèðóåò îñåäàíèå (äàííîå ÿâëåíèå íàçûâàåòñÿ “ñòàäíîñòüþ” (“gregariousness”).

Òàêàÿ îñîáåííîñòü õàðàêòåðíà äëÿ ïðåäñòàâèòåëåé ðàçíûõ òàêñîíîâ, íàïðèìåð äëÿ ñèäÿ÷èõ

ìíîãîùåòèíêîâûõ ÷åðâåé (Knight-Jones, 1951; Pawlik è äð., 1991; Thomas, 1994) è äëÿ óñîíîãèõ
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ðà÷êîâ (Barnett, Crisp, 1979; Lewis, 1979). Ðà÷êè èç ðîäà Balanus â ðåçóëüòàòå ÷àñòî îñåäàþò

íà äîìèêè âçðîñëûõ ðà÷êîâ, ÷òî ïðèâîäèò ê âîçíèêíîâåíèþ “ìíîãîýòàæíûõ” ãðîçäüåâ èëè

äðóç (Êóçíåöîâ, 1964). Ñ äðóãîé ñòîðîíû, òîò æå ìåõàíèçì ìîæåò è ïðåïÿòñòâîâàòü

âîçíèêíîâåíèþ òàêèõ ïðèðîäíûõ êîíñòðóêöèé: íåñìîòðÿ íà ïðèñóùóþ, ïî-âèäèìîìó, âñåì

óñîíîãèì ñòàäíîñòü, ëè÷èíêè Semibalanus balanoides àêòèâíî èçáåãàþò îñåäàíèÿ

íåïîñðåäñòâåííî íà äîìèêè âçðîñëûõ (Moyse, Hui, 1981). Ïîêàçàíî òàêæå, ÷òî ëè÷èíêè ìîãóò

èãíîðèðîâàòü ïîäõîäÿùèé ñóáñòðàò â ñëó÷àå, åñëè íà íåì ïðèñóòñòâóþò ñëåäû ñëèçè,

îñòàâëåííîé õèùíûì ãîëîæàáåðíûì ìîëëþñêîì (Johnson, Strathmann, 1989). Òàêèì îáðàçîì,

ðà÷êè èçáåãàþò çàñåëåíèÿ ìåñò, ãäå âåðîÿòíî âûñîêà ïëîòíîñòü èõ ïðèðîäíûõ âðàãîâ.

Òåì íå ìåíåå, ñïîñîáíîñòü ïîâåäåí÷åñêèõ ðåàêöèé ïîäâèæíûõ ëè÷èíîê áåñïîçâîíî÷íûõ

îêàçûâàòü ðåøàþùåå âëèÿíèå íà ïðîñòðàíñòâåííîå ðàñïðåäåëåíèå îñåâøèõ ýêçåìïëÿðîâ â

ïîñëåäíåå âðåìÿ ïîäâåðãàåòñÿ ñîìíåíèþ. Ýòî ïðîèñõîäèò â ñâÿçè ñ ïóáëèêàöèåé ðåçóëüòàòîâ

ýêñïåðèìåíòîâ ïî èçó÷åíèþ îñåäàíèÿ, âûïîëíåííûõ â ïðîòî÷íîé, à íå ñòîÿ÷åé âîäå, êàê ýòî

äåëàëîñü ïðåäøåñòâóþùèìè èññëåäîâàòåëÿìè (Butman, 1987; Butman è äð., 1988).

Ñóùåñòâåííîé îêàçàëàñü ðîëü âíåøíèõ òå÷åíèé è ãèäðîäèíàìè÷åñêèõ ýôôåêòîâ, à ìíîãèå

îñîáåííîñòè ïðîñòðàíñòâåííûõ ðàñïðåäåëåíèé îêàçàëîñü âîçìîæíûì îáúÿñíèòü, óïîäîáèâ

ëè÷èíîê ïàññèâíî ðàñïðîñòðàíÿþùèìñÿ ñ òîêîì âîäû ÷àñòèöàì (Abelson, Denny, 1997).

Íàïðèìåð, ôåíîìåí “ñòàäíîñòè”, îïèñàííûé âûøå, ìîæåò â ðÿäå ñëó÷àåâ ðàññìàòðèâàòüñÿ

êàê ðåçóëüòàò âçàèìîäåéñòâèÿ ïîâåäåíèÿ ëè÷èíîê è èõ ïàññèâíîãî äâèæåíèÿ ñ òîêîì æèäêîñòè

(Pawlik è äð., 1991; Pawlik, Butman, 1993).

Óñïåøíîå îñåäàíèå ëè÷èíîê íå ÿâëÿåòñÿ çàëîãîì óñïåøíîé êîëîíèçàöèè äàííîãî

ñóáñòðàòà íåêîòîðûì ýïèáèîíòîì. Æèâîòíûå ìîãóò ïîãèáàòü â ïåðèîä ðîñòà, è òîãäà âçðîñëûå

ñòàäèè íå áóäóò ïðåäñòàâëåíû â ñîîáùåñòâå. Ìíîãèå æèâûå îðãàíèçìû, âûñòóïàÿ â ðîëè

ñóáñòðàòîâ äëÿ ïðèêðåïëåííûõ îáèòàòåëåé ìîðñêîãî äíà, îòëè÷àþòñÿ îò êîñíûõ ñòðóêòóð,

íàïðèìåð ñêàë è êàìíåé, ãèáêîñòüþ è ïîäâèæíîñòüþ. Ýòî ïðèâîäèò ê òîìó, ÷òî íåêîòîðûå

ñåññèëüíûå ôîðìû îêàçûâàþòñÿ íåñïîñîáíû ñîõðàíèòü ñâîå òåëî èëè êîëîíèþ

íåïîâðåæäåííûìè ïðè äâèæåíèè èëè äåôîðìàöèè ïîâåðõíîñòè, ê êîòîðîé îíè ïðèêðåïëåíû

(Hayward, 1980, öèò. ïî Seed, O’Connor, 1981). Â ðåçóëüòàòå æåñòêîñòü ñóáñòðàòà îêàçûâàåòñÿ

õàðàêòåðèñòèêîé, â íåìàëîé ñòåïåíè îïðåäåëÿþùåé íàáîð åãî êîíñîðòîâ

(Ãðèøàíêîâ, 1995à; 1995á). Îñîáåííîñòè áèîëîãèè âèäà-ýäèôèêàòîðà ìîãóò è èíûì ñïîñîáîì
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ôîðìèðîâàòü ñîñòàâ ýïèáèîíòîâ. Íàïðèìåð, òðóäíî îæèäàòü áîãàòñòâà ìíîãîëåòíèõ ôîðì â

ýïèáèîçå îäíîëåòíåãî îðãàíèçìà èëè áàçèáèîíòà, òåëî êîòîðîãî ïåðèîäè÷åñêè ÷àñòè÷íî

îòìèðàåò èëè ëèíÿåò (Patil, Anil, 2000). Êëàññè÷åñêèå æå ðàáîòû ïî èçó÷åíèþ ñîîáùåñòâ,

çàñåëÿþùèõ íåñòàáèëüíûå ñóáñòðàòû, áûëè âûïîëíåíû íà ïðèìåðå íàñåëåíèÿ ïîâåðõíîñòè

âàëóíîâ, ïåðèîäè÷åñêè ïåðåâîðà÷èâàåìûõ øòîðìàìè è ïðèáîåì (Sousa, 1979).

Â äîïîëíåíèå ê òîïè÷åñêîé ñâÿçè ýïèáèîíò è áàçèáèîíò ìîãóò áûòü ñâÿçàíû òàêæå è

òðîôè÷åñêè. Â ÷àñòíîñòè, îðãàíèçì-êîíñîðò ìîæåò óñâàèâàòü âûäåëÿåìûå ýäèôèêàòîðîì â

âîäó îðãàíè÷åñêèå âåùåñòâà (Seed, O'Connor, 1981). Èçâåñòíû è ñëó÷àè, êîãäà îáëèãàòíîå

ñîæèòåëüñòâî ñâÿçàíî ñ èñïîëüçîâàíèåì íåïîäâèæíûìè æèâîòíûìè äëÿ ïîëó÷åíèÿ ïèùè

îñîáåííîñòåé ïèòàíèÿ îðãàíèçìà-ñóáñòðàòà. Â ÷àñòíîñòè, äâà âèäà ðàñïðîñòðàíåííûõ â Áåëîì

ìîðå ãèäðîèäíûõ ïîëèïîâ, Halitholus (Perigonimus) yoldiaarcticae è Monobrachium parasitum,

ïîñåëÿþòñÿ èñêëþ÷èòåëüíî íà ðàêîâèíàõ íåêîòîðûõ äâóñòâîð÷àòûõ ìîëëþñêîâ. Îáðàç æèçíè

õîçÿèíà (äåòåðìèíàíòà) ïðåäîñòàâëÿåò åãî êîììåíñàëàì äëÿ îáèòàíèÿ çàèëåííûå áèîòîïû,

íåäîñòóïíûå áîëüøèíñòâó äðóãèõ ýïèáèîíòîâ. Êðîìå òîãî, ïðåäïîëàãàåòñÿ, ÷òî

æèçíåäåÿòåëüíîñòü ìîëëþñêîâ, â ÷àñòíîñòè ñîçäàíèå ôèëüòðàöèîííûõ òîêîâ âîäû è

âçìó÷èâàíèå îñàäêà, íåïîñðåäñòâåííî ñïîñîáñòâóåò ñíàáæåíèþ ãèäðîèäîâ ïèùåé

(Íèíáóðã, 1975; Íàóìîâ, Ôåäÿêîâ, 1993).

1.5. Ðàñïîëîæåíèå ýïèáèîíòîâ íà ïîâåðõíîñòè ñóáñòðàòà. Ñîñòàâèâ ïðåäñòàâëåíèå î òîì,

êàêèå ïðèêðåïëåííûå îðãàíèçìû ïðèóðî÷åíû ê êàêèì ñóáñòðàòàì, èìååò ñìûñë îòìåòèòü,

ãäå èìåííî íà ïîâåðõíîñòè îðãàíèçìà-“õîçÿèíà” íàõîäèòñÿ îïèñûâàåìûé ýïèáèîíò. Êàæäûé

ðîä îáúåêòîâ, ÷àñòî îêàçûâàþùèõñÿ â ðîëè ñóáñòðàòà, çàñëóæèâàåò âíèìàòåëüíîãî àíàëèçà

åãî ïðèãîäíîé äëÿ çàñåëåíèÿ ýïèáèîíòàìè ïîâåðõíîñòè ñ òî÷êè çðåíèÿ âîçìîæíîñòè ñîçäàíèÿ

íåêîòîðîé ïðèâÿçàííîé ê åå ìîðôîëîãè÷åñêèì îñîáåííîñòÿì ñèñòåìû êîîðäèíàò.

Ïðè èçó÷åíèè êîìïëåêñîâ ïðèêðåïëåííûõ ê îáùåìó ñóáñòðàòó íåïîäâèæíûõ îðãàíèçìîâ

èññëåäîâàòåëè ÷àñòî ïîëüçóþòñÿ ñèñòåìîé êîîðäèíàò, ïðèâÿçûâàåìîé ê åäèíèöå ñóáñòðàòà,

áóäü òî ñêàëà, êàìåíü èëè ýêçåìïëÿð æèâîòíîãî ëèáî ðàñòåíèÿ. Ñàìûé ïðîñòîé ïîäõîä

çàêëþ÷àåòñÿ â òîì, ÷òî àâòîð ðàçäåëüíî óêàçûâàåò îñîáåííîñòè íàñåëåíèÿ ðàçíûõ

ìîðôîëîãè÷åñêè âûðàæåííûõ ó÷àñòêîâ ñóáñòðàòà. Íàïðèìåð, Â.Â. Êóçíåöîâ (1941) îòìå÷àåò

ðàçëè÷èÿ â ýïèáèîçàõ, ñâÿçàííûõ ñ âåðõíåé è íèæíåé ïîâåðõíîñòüþ êàìíåé. Â ïåðâîì ñëó÷àå

äîìèíèðóåò èçâåñòêîâàÿ êðàñíàÿ âîäîðîñëü Lithothamnion, à âî âòîðîì - êîðêîâàÿ ìøàíêà
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Microporella ciliata. Â êà÷åñòâå ìåñòà îáèòàíèÿ ñèìáèîòè÷åñêèõ ãèäðîèäîâ óêàçûâàþò ñòðîãî

îïðåäåëåííóþ ÷àñòü ðàêîâèíû äâóñòâîðîê  (Íèíáóðã, 1975; Íàóìîâ, Ôåäÿêîâ, 1993). Èññëåäóÿ

ðàñïðåäåëåíèå Balanus crenatus (Cirripedia) íà ïîâåðõíîñòè ðàêîâèí ìèäèé, àâòîðû äåëèëè

ñòâîðêó íà 3 ñåêòîðà ðàâíîé ïëîùàäè â ðàçíîé ñòåïåíè óäàëåííûõ îò ìàêóøêè (Laihonen,

Furman, 1986). Òàëëîìû ìàêðîôèòîâ ïðè àíàëèçå íàñåëåíèÿ ÷àñòî ðàçäåëÿþò íà ÷åðåøîê è

ïëàñòèíó èëè íà ñòåáåëü è áîêîâûå ïëàñòèíêè (Ryland, 1974; Àëåêñàíäðîâ è äð., 1982). Äëÿ

ýïèáèîíòîâ, íàñåëÿþùèõ âûòÿíóòûå ìàëîðàñ÷ëåíåííûå ïëàñòèíû âîäîðîñëåé èëè ëèñòüÿ

öâåòêîâîãî ðàñòåíèÿ, àâòîðû óêàçûâàëè ðàññòîÿíèå îò òî÷êè ïðèêðåïëåíèÿ äî ÷åðåøêà èëè

ðèçîèäà (Stebbing, 1972; Keough, 1986; Dirnberger, 1990; Satumanatpan è äð., 1999). Ïðè

èññëåäîâàíèè ðàçìåùåíèÿ êîëîíèé ìøàíîê íà ïîâåðõíîñòè äîìèêîâ óñîíîãèõ ýòó

ïîâåðõíîñòü óñëîâíî äåëèëè íà ðàäèàëüíûå ñåêòîðà è ïîÿñà, â ðàçíîé ñòåïåíè óäàëåííûå îò

êðàÿ àïåðòóðû (Young, Cameron, 1989).

×òî æå îïðåäåëÿåò ðàñïîëîæåíèå íåïîäâèæíûõ îðãàíèçìîâ íà ñóáñòðàòå? Âíîâü

âàæíåéøóþ ðîëü (òåïåðü óæå ïðèìåíèòåëüíî ê âëèÿíèþ íà ìèêðîòîïîãðàôè÷åñêîå

ðàñïðåäåëåíèå ýïèáèîíòîâ) èãðàåò ðàñïðåäåëåíèå òî÷åê îñåäàíèÿ ïëàíêòîííûõ ëè÷èíîê è

ôàêòîðû, äåéñòâóþùèå íà íèõ íà ýòàïå âûáîðà ìåñòà ïðèêðåïëåíèÿ (Seed, O’Connor, 1981).

Ðàçíûå ó÷àñòêè ïîâåðõíîñòè ìîãóò îêàçûâàòüñÿ â ðàçíûõ ãèäðîäèíàìè÷åñêèõ óñëîâèÿõ, ÷òî,

êàê óæå áûëî îòìå÷åíî âûøå, ñêàçûâàåòñÿ íà ýòîì ðàñïðåäåëåíèè. Êîãäà â êà÷åñòâå ñóáñòðàòà

âûñòóïàåò ñåñòîíîôàã (íàïðèìåð óñîíîãèé ðà÷îê), òî îñîáåííîñòü âîçíèêàþùèõ ïðè åãî

ïèòàíèè âîäíûõ ïîòîêîâ ìîæåò îòíîñèòåëüíî îáåäíÿòü îñåäàþùèìè ëè÷èíêàìè

îïðåäåëåííûå ó÷àñòêè åãî ïîâåðõíîñòè (Young, Cameron, 1989).

Çíà÷èòåëüíîå âëèÿíèå íà ïðîöåññ îñåäàíèÿ îêàçûâàåò ðàçíîîáðàçèå ìèêðîðåëüåôà

ïîâåðõíîñòè îäíîãî ñóáñòðàòà. Ëè÷èíêè áåñïîçâîíî÷íûõ, ïðåäñòàâëÿþùèõ ðàçëè÷íûå

òàêñîíîìè÷åñêèå ãðóïïû, ïðåäïî÷èòàþò îñåäàòü âî âïàäèíû è ìèêðîóãëóáëåíèÿ,

äåìîíñòðèðóÿ ðóãîôèëèþ (Wisely, 1960; Hayward, 1980, öèò. ïî Seed, O’Connor, 1981).

Òàëëîìû æå ìàêðîôèòîâ, êàê è ìíîãèå äðóãèå æèâûå ñóáñòðàòû, â ñèëó îñîáåííîñòåé

ìîðôîëîãèè, ÷àñòî îáëàäàþò íåîäíîðîäíîñòüþ ðåëüåôà ïîâåðõíîñòè. Â îòëè÷èå îò

áîëüøèíñòâà ýïèáèîíòîâ, Electra (Bryozoa) îñåäàåò íà îòêðûòûå, çà÷àñòóþ âûïóêëûå ó÷àñòêè

(Boaden è äð., 1975). Spirorbis (Polychaeta) è Lichenopora (Bryozoa) ïðèóðî÷åíû ê ïðîäîëüíûì

óãëóáëåíèÿì íà ïëàñòèíå áóðîé âîäîðîñëè Macrocystis, â òî âðåìÿ êàê ìøàíêà Hippothoa



-21-

îáèòàåò íà ïðîäîëüíûõ âàëèêàõ (Bernstein, Jung, 1979). Óæå óïîìÿíóòàÿ “ñòàäíîñòü” ïðè

îñåäàíèè, òî åñòü ïðåäïî÷òèòåëüíîå ïðèêðåïëåíèå âáëèçè âçðîñëûõ ôîðì ñâîåãî âèäà, â

ñâîþ î÷åðåäü âëèÿåò íà òîïîãðàôè÷åñêîå ðàñïðåäåëåíèå ýïèáèîíòîâ (íàïðèìåð, Knight-

Jones, 1951).

Åñëè ðàçíûå ó÷àñòêè òåëà èëè òàëëîìà îñîáè âèäà-ýäèôèêàòîðà èìåþò ðàçíóþ æåñòêîñòü,

òî ýòî ìîæåò îãðàíè÷èâàòü âîçìîæíîñòè ðîñòà íåêîòîðûõ ïðåäñòàâèòåëåé ýïèôàóíû.

Ïîñåëåíèÿ ïðèêðåïëåííûõ îðãàíèçìîâ, ïðèñïîñîáëåííûõ ê çàñåëåíèþ òâåðäûõ ñóáñòðàòîâ,

íà âîäîðîñëÿõ ìîãóò áûòü ïðèóðî÷åíû ê ïîâåðõíîñòè ñòåáëÿ èëè ÷åðåøêà (Hayward, 1980,

öèò. ïî Seed, O’Connor, 1981; Àëåêñàíäðîâ è äð., 1982) è îòñóòñòâîâàòü íà ãèáêîé ïëàñòèíå.

Ðàçíèöà â ãèäðîäèíàìè÷åñêèõ óñëîâèÿõ, âåðîÿòíî, ñêàçûâàåòñÿ íå òîëüêî íà õàðàêòåðå

îñåäàíèÿ, íî è íà ðîñòå è ñìåðòíîñòè ôèëüòðàòîðîâ (Okamura, 1984; 1985; Ìàðôåíèí, 1993).

Äëÿ ìíîãèõ ýïèáèîíòîâ õàðàêòåð ðàçìåùåíèÿ íà ñóáñòðàòå ñâÿçûâàþò ñ ïðåäïî÷òåíèåì

ó÷àñòêà, ãäå îïòèìàëüíà ñêîðîñòü òå÷åíèÿ. Ïðè ýòîì íåèçâåñòíî, îñóùåñòâëÿåòñÿ ëè çäåñü

ðåãóëÿöèÿ íà ýòàïå îñåäàíèÿ, èëè æå çàêðåïèâøèåñÿ æèâîòíûå äåìîíñòðèðóþò â äàëüíåéøåì

äèôôåðåíöèàëüíóþ ñìåðòíîñòü (Boaden è äð., 1976). Ïîëàãàþò, íàïðèìåð, ÷òî Balanus

crenatus (Crustacea, Cirripedia) ñåëÿòñÿ íà ðàêîâèíå ìèäèé âáëèçè ñèôîíîâ èìåííî â ñâÿçè ñ

áëàãîïðèÿòíûì âëèÿíèåì ôèëüòðàöèîííîé äåÿòåëüíîñòè ìîëëþñêà íà ðåæèì èõ ïèòàíèÿ

(Laihonen, Furman, 1986). Âïðî÷åì, íà íàø âçãëÿä, çäåñü âîçìîæíî èãðàþò ðîëü

îáñòîÿòåëüñòâà ÷èñòî ãåîìåòðè÷åñêîé ïðèðîäû: ìèäèè îáû÷íî îáèòàþò â ñêîïëåíèÿõ,

ðàñïîëàãàÿñü â íèõ òàê, ÷òî ìàêóøêà ðàêîâèíû îêàçûâàåòñÿ íåäîñòóïíà äëÿ ýïèáèîíòîâ. Â

êà÷åñòâå åùå îäíîãî âîçäåéñòâóþùåãî íà ðàçìåùåíèå ïðèêðåïëåííûõ îðãàíèçìîâ ôàêòîðà

íàçûâàþò çàèëåíèå. Â ïðåäåëàõ âåðòèêàëüíî âûòÿíóòîé êîëîíèè ãèäðîèäà, èãðàþùåãî ðîëü

ñóáñòðàòà äëÿ ýïèôàóíû, âîçìîæíû ðàçëè÷èÿ â ñòåïåíè çàèëåíèÿ äëÿ çîí, â ðàçíîé ñòåïåíè

óäàëåííûõ îò äíà. Ñ îïèñàííûì ðàçíîîáðàçèåì óñëîâèé, â ÷àñòíîñòè, ñâÿçûâàþò

ðàñïðåäåëåíèå ïî ýòèì çîíàì òàêèõ ïðèêðåïëåííûõ îðãàíèçìîâ, êàê ãóáêè è àñöèäèè

(Hughes, 1975).

Ðàñïîëîæåíèå ýïèáèîíòîâ â ïðåäåëàõ íåáîëüøèõ ó÷àñòêîâ ïîâåðõíîñòè îáùåãî ñóáñòðàòà

ìîæåò îïðåäåëÿòüñÿ ðàçíîãî ðîäà îòíîøåíèÿìè, âîçíèêàþùèìè ìåæäó îðãàíèçìàìè-

ñîñåäÿìè. Ïðèêðåïëåííûå îðãàíèçìû ÷àñòî êîíêóðèðóþò çà ïîâåðõíîñòü ñóáñòðàòà. Îáû÷íî,

åñëè â ðåçóëüòàòå ðîñòà ñëó÷àåòñÿ òàê, ÷òî îäèí ýïèáèîíò âñòóïàåò â êîíòàêò ñ äðóãèì, òî â
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äàëüíåéøåì ðîñò îäíîãî èç íèõ ïðîäîëæàåòñÿ ïîâåðõ òåëà èëè êîëîíèè äðóãîãî

(Stebbing, 1973; Jackson, 1979; Ayling, 1983). Èñõîä ýòîãî ïðîöåññà îïðåäåëÿåòñÿ êàê âèäîâûìè

è èíäèâèäóàëüíûìè îñîáåííîñòÿìè êîíêóðèðóþùèõ îðãàíèçìîâ, òàê è óñëîâèÿìè, â êîòîðûõ

íàõîäèòñÿ êàæäûé èç íèõ (Buss, Jackson, 1979). Â ïîñëåäíåì ñëó÷àå, íàïðèìåð, êîëîíèÿ

îïðåäåëåííîãî âèäà ìøàíêè ìîæåò îáðàñòè êîëîíèþ-ñîïåðíèêà, åñëè íàõîäèòñÿ íà íåñêîëüêî

âîçâûøåííîé ïî îòíîøåíèþ ê íåìó ÷àñòè ñóáñòðàòà, à åñëè îíà íàõîäèòñÿ â óãëóáëåíèè, òî

ñîïåðíèê îáðàñòàåò åå (Walters, Wethey, 1986).

Ôèëüòðóþùèå ýïèáèîíòû ìîãóò âñòóïàòü â êîíêóðåíòíûå âçàèìîäåéñòâèÿ è íà

ðàññòîÿíèè, áåç ôèçè÷åñêîãî êîíòàêòà. Êîëè÷åñòâî ïèùè, ïîëó÷àåìîå çîîèäàìè

ñáëèçèâøèõñÿ êîëîíèé ìøàíîê áëàãîäàðÿ èíòåðôåðåíöèè èõ ïèùåâûõ òîêîâ, ìîæåò

ñîêðàùàòüñÿ (Buss, 1979; Best, Thorpe, 1986), ÷òî íåìèíóåìî äîëæíî ïðèâîäèòü ê

óìåíüøåíèþ ñêîðîñòè ðîñòà. Ïðè ýòîì âûèãðûâàåò ïðåäñòàâèòåëü òîãî âèäà, ôèëüòðàöèÿ ó

êîòîðîãî ïðîèñõîäèò èíòåíñèâíåå. Òàêèì îáðàçîì, êîíêóðåíöèÿ çà ïðîñòðàíñòâî ìîæåò áûòü

îïîñðåäîâàíà êîíêóðåíöèåé çà ïèùó. Ïîêàçàíî, ÷òî êðóïíûå ôèëüòðàòîðû, íàïðèìåð

êîëîíèàëüíûå àñöèäèè, ñïîñîáíû ñóùåñòâåííî âëèÿòü íà ñêîðîñòü ðîñòà ïîñåëèâøèõñÿ

ðÿäîì ñ íèìè îòíîñèòåëüíî ìåëêèõ ñåñòîíîôàãîâ, êàêîâûìè ÿâëÿþòñÿ ìøàíêè (Frese, 1997).

Êðîìå òîãî, âûÿñíåíî, ÷òî â ñëó÷àå ïðèñóòñòâèÿ âíåøíèõ òå÷åíèé, âëèÿíèå êîëîíèè,

ðàñïîëîæåííîé âûøå ïî òå÷åíèþ, íà ïèùåâîé óñïåõ êîëîíèè, ðàñïîëîæåííîé íèæå, çàâèñèò

îò ñêîðîñòè ïîòîêà. Åñëè îíà ìàëà, òî íèæåëåæàùàÿ ìøàíêà ïîëó÷àåò ìåíüøå, à åñëè âåëèêà,

òî áîëüøå ïèùè, íåæåëè ïðè ïèòàíèè â îäèíî÷åñòâå (Okamura, 1984; 1985; 1988). Òàê

ïðîèñõîäèò ïîòîìó, ÷òî ïðè ìàëîé ñêîðîñòè äâèæåíèÿ âîäû ýôôåêòèâíîñòü ïèòàíèÿ

ãèäðîáèîíòîâ-ôèëüòðàòîðîâ ëèìèòèðóþòñÿ êîëè÷åñòâîì ïèùåâûõ ÷àñòèö, à ïðè ñëèøêîì

áîëüøîé – èõ äîñòóïíîñòüþ. Ìøàíêà ïðåäñòàâëÿåò ñîáîé ïðåïÿòñòâèå, óìåíüøàþùåå

ñêîðîñòü ïîòîêà â ïðèëåæàùåì ê ñóáñòðàòó ñëîå, è ñïîñîáíîå, ïðè íàëè÷èè èçáûòêà ïèùè,

óëó÷øèòü óñëîâèÿ ïèòàíèÿ ñîñåäíåé êîëîíèè íèæå ïî òå÷åíèþ (Okamura, 1988). Ýïèáèîíòû,

óñïåõ ïèòàíèÿ êîòîðûõ çàâèñèò îò íàëè÷èÿ âíåøíåãî òå÷åíèÿ, ìîãóò è ãîëîäàòü, áóäó÷è

ýêðàíèðîâàííûìè îò ïîòîêà òåëàìè ñâîèõ ñîñåäåé. Òàêîå ÿâëåíèå áûëî ïîêàçàíî äëÿ

îáðàçóþùèõ äðóçû óñîíîãèõ ðàêîîáðàçíûõ (Pullen, La Barbera, 1991).

Íåêîòîðûå ýïèáèîíòû, â îñîáåííîñòè ãóáêè è àñöèäèè, ñïîñîáíû âñòóïàòü â

îòðèöàòåëüíûå àëëåëîïàòè÷åñêèå âçàèìîîòíîøåíèÿ, âûäåëÿÿ â âîäó âðåäíûå äëÿ äðóãèõ
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îðãàíèçìîâ âåùåñòâà (Buss, 1976; Al-Ogily, Knight-Jones, 1977; Dyrynda, 1985). Ïîñëåäíèå

ìîãóò, â òîì ÷èñëå, ïðåïÿòñòâîâàòü îñåäàíèþ ëè÷èíîê ïîòåíöèàëüíûõ êîíêóðåíòîâ (Davis,

Wright, 1990).

Ïîìèìî âûøåïåðå÷èñëåííîãî, ìîçàèêà ðàçìåùåíèÿ ñîñåäñòâóþùèõ íåïîäâèæíûõ

îáèòàòåëåé îäíîãî ñóáñòðàòà ìîæåò çàâèñåòü îò îãðîìíîãî êîëè÷åñòâà ñëó÷àéíûõ è

òðóäíîó÷èòûâàåìûõ ïðè÷èí.

Òàêèì îáðàçîì, â êà÷åñòâå òîïè÷åñêîé õàðàêòåðèñòèêè îñîáè èëè êîëîíèè ýïèáèîíòà

êàê ýëåìåíòà (ïñåâäî)êîíñîðöèè óêàçûâàåòñÿ èëè îïèñûâàåòñÿ åãî ñóáñòðàò, à òàêæå

êîîðäèíàòû ìåñòà, çàíèìàåìîãî íà íåì äàííûì ïðèêðåïëåííûì îðãàíèçìîì. Ê ýòîìó

îïèñàíèþ èìååò ñìûñë, íà íàø âçãëÿä, äîáàâèòü õàðàêòåðèñòèêó îðèåíòàöèè ýïèáèîíòà.

1.6. Îðèåíòàöèÿ ñåññèëüíûõ îðãàíèçìîâ íà ñóáñòðàòå. Åñëè îòíîñèòåëüíîå ðàñïîëîæåíèå

ïðèêðåïëåííûõ îðãàíèçìîâ è çàíèìàåìàÿ èìè ïëîùàäü ïðåäñòàâëÿþò ñîáîé äîñòàòî÷íî

÷àñòî àíàëèçèðóåìûå õàðàêòåðèñòèêè ýïèáèîçîâ (íàïðèìåð; Harvey è äð., 1976; Ayling, 1983),

òî îðèåíòàöèÿ îáñóæäàåòñÿ ïðàêòè÷åñêè èñêëþ÷èòåëüíî â àóòýêîëîãè÷åñêèõ ðàáîòàõ

(Moore, 1933; Barnes è äð., 1951; Crisp, 1953; Crisp, 1955; Crisp, Stubbings, 1957; Ryland,

Stebbing, 1971; Norton, 1973; Ayling, 1976; La Barbera, 1977; Brenchley, Tidball, 1980; Otway,

Underwood, 1987; Thomas, 1994).

Èíòåðåñóÿñü ïðîñòðàíñòâåííîé ñòðóêòóðîé ýïèáèîçîâ, ìû íå ìîãëè íå îòìåòèòü, ÷òî

ýòîò åå àñïåêò èçó÷åí äîñòàòî÷íî ñëàáî. Â òî æå âðåìÿ, âêëàä îðèåíòàöèè â óñòàíîâëåíèå

õàðàêòåðà ìåæâèäîâûõ îòíîøåíèé, îïðåäåëÿþùèõ óñòðîéñòâî ñîîáùåñòâà, a priori äîëæåí

áûòü äîñòàòî÷íî âåëèê ïî êðàéíåé ìåðå â äâóõ ñëó÷àÿõ: âî-ïåðâûõ, êîãäà ðå÷ü èäåò î

íàïðàâëåííîì ðîñòå ìîäóëÿðíûõ îðãàíèçìîâ, è, âî-âòîðûõ, êîãäà èññëåäóåìûé îðãàíèçì

ñàì èãðàåò ðîëü ñóáñòðàòà äëÿ äðóãèõ ýïèáèîíòîâ. Â ïåðâîì ñëó÷àå ìîãóò, íàïðèìåð,

âîçíèêàòü èëè îáîñòðÿòüñÿ ïðîöåññû òîïè÷åñêîé êîíêóðåíöèè, à âî âòîðîì ðàçíûå ó÷àñòêè

ïîâåðõíîñòè æèâîãî ñóáñòðàòà, âåðîÿòíî, ïðåäîñòàâëÿþò ýïèáèîíòàì ðàçëè÷íûå ñî÷åòàíèÿ

âíåøíèõ óñëîâèé.

×àùå âñåãî íàáëþäàåìûå â õàðàêòåðå îðèåíòàöèè çàêîíîìåðíîñòè ñâÿçûâàþò ñ

àíèçîòðîïíîñòüþ ñðåäû, â ÷àñòíîñòè ñî ñòðóêòóðîé ìàêðî- è ìèêðîòå÷åíèé (Ayling, 1976;

Barnes è äð., 1951; Crisp, 1953; Crisp, 1955; Otway, Underwood, 1987) èëè ïîâåðõíîñòè

ñóáñòðàòà (Crisp, Barnes, 1954; Crisp, Stubbings, 1957). Ïëå÷åíîãèå, íàïðèìåð, ñòðåìÿòñÿ çàíÿòü
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ïîëîæåíèå, ïðè êîòîðîì ê òå÷åíèþ îáðàùåíà áîêîâàÿ ïîâåðõíîñòü ñòâîðîê ðàêîâèíû è,

ñîîòâåòñòâåííî, ëîïàñòåé ëîôîôîðà. Ýòî îáåñïå÷èâàåò èì íàèáîëåå áëàãîïðèÿòíûé ðåæèì

ôèëüòðàöèè (La Barbera, 1977). Ñèäÿ÷èé ìíîãîùåòèíêîâûé ÷åðâü Phragmatopoma californica

(cåì. Sabellariidae) ñòðîèò òðóáêè, ñíàáæåííûå íà âåðõíåì, âûñòóïàþùåì èç ãðóíòà êîíöå

ñïåöèàëüíûì îáðàçîâàíèåì – “êàïþøîíîì” (hood). Ïîêàçàíî, ÷òî ÷åðâè ñòðîÿò êàïþøîíû

òàêèì îáðàçîì, ÷òîáû âîãíóòàÿ åãî ÷àñòü, ïðèêðûâàþùàÿ âåí÷èê ùóïàëåö, áûëà îáðàùåíà

íàâñòðå÷ó òå÷åíèþ. Áëàãîäàðÿ ýòîìó, ïî-âèäèìîìó, äîñòèãàåòñÿ ñíèæåíèå åãî ñêîðîñòè â

ñëîå æèäêîñòè, ïðèëåãàþùåì ê ïîâåðõíîñòè ñêîïëåíèÿ P. californica, à ýòî, ïî-âèäèìîìó,

îáåñïå÷èâàåò óñïåøíîå ïèòàíèå è îïëîäîòâîðåíèå æèâîòíûõ (Thomas, 1994).

Ìøàíêà Membranipora membranacea äåìîíñòðèðóåò íàïðàâëåííûé ðîñò. Íà ÷åðåøêàõ

áóðîé âîäîðîñëè Saccorhiza polyschides êîëîíèè ðàñòóò ãëàâíûì îáðàçîì âäîëü ïëàñòèíû

ïî íàïðàâëåíèþ ê ðèçîèäó (Norton, 1973). Ñõîäíàÿ òåíäåíöèÿ îáíàðóæåíà ó ýòîãî æå âèäà

ïðè îáðàñòàíèè ïëàñòèíû äðóãîé áóðîé âîäîðîñëè, Laminaria hyperborea (Ryland,

Stebbing, 1971). Ïðåèìóùåñòâåííîå ïî÷êîâàíèå â ïðîêñèìàëüíîì íàïðàâëåíèè äëÿ

M. membranacea ïîêàçàíî â òîì ÷èñëå è íà ÷åðåøêå ìàêðîôèòà, êîòîðûé ðàñòåò â

ïðîòèâîïîëîæíîì íàïðàâëåíèè, íåæåëè ïëàñòèíà (çîíà èíòåíñèâíîé ïðîëèôåðàöèè êëåòîê

ðàñïîëîæåíà íà ãðàíèöå ýòèõ äâóõ ÷àñòåé òàëëîìà). Âñëåäñòâèå ýòîãî, íàïðàâëåííûé ðîñò

íå óäàëîñü ñâÿçàòü ñ “óçíàâàíèåì” áîëåå ìîëîäîãî ó÷àñòêà âîäîðîñëè è ñòðåìëåíèåì åãî

çàíÿòü. Àâòîð ïðåäïîëàãàåò, ÷òî êîëîíèÿ ìøàíêè ðàñòåò íàâñòðå÷ó òå÷åíèþ, âäîëü êîòîðîãî

âûòÿãèâàåòñÿ òàëëîì, ïðèêðåïëåííûé ê äíó ñ ïîìîùüþ ðèçîèäà (Norton, 1973). Ïî-âèäèìîìó,

ýòîò ìåõàíèçì íå óíèâåðñàëåí, òàê êàê íà òàëëîìàõ ïåëàãè÷åñêîé âîäîðîñëè Sargassum ïðè

îòñóòñòâèè âíåøíèõ òå÷åíèé Membranipora òàêæå äåìîíñòðèðóåò îðèåíòèðîâàííûé ðîñò

(Ryland, 1974).

Ïðåäñòàâëÿÿ ñåáå ìåõàíèçìû îðèåíòàöèè âñòðå÷àþùèõñÿ â ïðîáàõ âèäîâ ýïèáèîíòîâ,

ìîæíî ðåêîíñòðóèðîâàòü ñòåïåíü è õàðàêòåð àíèçîòðîïíîñòè ñðåäû, â êîòîðîé

ôîðìèðîâàëîñü èññëåäóåìîå ñîîáùåñòâî. Ñóùåñòâóþùèå óñëîâèÿ ðàáîòû ñ ñóáëèòîðàëüíûìè

îáúåêòàìè, êîãäà ïðÿìî îõàðàêòåðèçîâàòü ãèäðîäèíàìè÷åñêóþ îáñòàíîâêó â òî÷êå âçÿòèÿ

ïðîáû çà÷àñòóþ îêàçûâàåòñÿ òåõíè÷åñêè íåâîçìîæíûì, äåëàþò òàêóþ êîñâåííóþ

èíôîðìàöèþ äîñòàòî÷íî öåííîé.

Íàèáîëåå ïîïóëÿðíûì îáúåêòîì èññëåäîâàíèÿ ìåõàíèçìîâ îðèåíòàöèè ñòàëè óñîíîãèå
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ðàêîîáðàçíûå (Cirripedia), â îñíîâíîì ïðèíàäëåæàùèå ê ñåì. Balanidae. Èçó÷àëèñü êàê

ýêñïåðèìåíòàëüíûå, òàê è åñòåñòâåííûå èõ ïîñåëåíèÿ (Moore, 1933; Ayling, 1976; Barnes è

äð., 1951; Crisp, 1953; Crisp, 1955; Crisp, Stubbings, 1957; Otway, Underwood, 1987). Â

áîëüøèíñòâå ñëó÷àåâ àâòîðû ïûòàëèñü îáúÿñíèòü ñëåäóþùèé ôàêò: è â ýêñïåðèìåíòàëüíûõ,

è â ïðèðîäíûõ ïîñåëåíèÿõ áàëÿíóñû îáû÷íî îêàçûâàþòñÿ ÷åòêî îðèåíòèðîâàíû êàðèíî-

ðîñòðàëüíîé îñüþ âäîëü íàêëîíà ïîâåðõíîñòè ñóáñòðàòà ê ãîðèçîíòàëüíîé ïëîñêîñòè, ïðè÷åì

rostrum ïðè ýòîì íàïðàâëåí âíèç (ðèñ. 2). Íàèáîëåå îáùåïðèíÿòîå èç ïðåäëàãàåìûõ

îáúÿñíåíèé ýòîãî ôåíîìåíà êàñàåòñÿ îñîáåííîñòåé ïîâåäåíèÿ öèïðèñîâèäíûõ ëè÷èíîê

óñîíîãèõ â ïðîöåññå îñåäàíèÿ. Ýêñïåðèìåíòàëüíûå èññëåäîâàíèÿ, âûïîëíåííûå íà Balanus

amphitrite, B. improvisus, B. eburneus, B. crenatus, Semibalanus balanoides, Elminius modestus

è Chtalamus fragilis ïîêàçàëè, ÷òî â ïðèñóòñòâèè èñòî÷íèêà ñâåòà ëè÷èíêà çàêðåïëÿåòñÿ,

íàïðàâèâ ïåðåäíèé êîíåö â ïðîòèâîïîëîæíóþ åìó ñòîðîíó. Òàêèì îáðàçîì, êàðèíàëüíàÿ

òàáëè÷êà âçðîñëîé îñîáè îêàçûâàåòñÿ âïîñëåäñòâèè îðèåíòèðîâàííîé íà èñòî÷íèê ñâåòà

(Visscher, 1928; Hiro, 1939; McDougall, 1943, öèò. ïî Barnes è äð., 1951; Barnes è äð., 1951).

ÌàêÄàãë (McDougall, 1943) äëÿ Balanus improvisus, B. eburneus è Chtalamus fragilis êðîìå

òîãî îáíàðóæèë, ÷òî â ïðèðîäíûõ ïîïóëÿöèÿõ

ðàñïðåäåëåíèå ïî íàïðàâëåíèþ êàðèíî-

ðîñòðàëüíûõ îñåé äëÿ ýêçåìïëÿðîâ, îñåâøèõ â

òå÷åíèå íî÷è, â îòëè÷èå îò ïîëó÷åííîãî äëÿ

îñåâøèõ äíåì, íå ñîãëàñóåòñÿ ñ âûøåîïèñàííîé

çàêîíîìåðíîñòüþ. Òàêîãî ðîäà îòðèöàòåëüíûé

ôîòîòðîïèçì (ðåàêöèè îðèåíòàöèè, òàêæå êàê è

ðîñòîâûå, ïðèíÿòî èìåíîâàòü òðîïèçìàìè)

ñ÷èòàåòñÿ ðåëèêòîâîé ÷åðòîé â ïîâåäåíèè ëè÷èíêè,

íå èìåþùåé íåïîñðåäñòâåííîé

ïðèñïîñîáèòåëüíîé öåííîñòè (Barnes è äð., 1951).

Åùå áîëåå ñèëüíîå âëèÿíèå ïî ñðàâíåíèþ ñ ðàñïîëîæåíèåì èñòî÷íèêà ñâåòà îêàçûâàåò

íà îñåäàþùèõ ëè÷èíîê ðåëüåô ïîâåðõíîñòè ñóáñòðàòà. Çäåñü ïðîÿâëÿåòñÿ òàê íàçûâàåìûé

“ðóãîòðîïèçì”, ïðåäñòàâëÿþùèé ñîáîé ñïîñîáíîñòü îðèåíòèðîâàòüñÿ âäîëü áîðîçä èëè

òðåùèí (Crisp, Barnes, 1954) íà âàëóíàõ èëè ñêàëàõ. Äàííàÿ ðåàêöèÿ ëè÷èíêè äîìèíèðóåò

rostrum

carina

ÂÅÐÕ

Ðèñóíîê 2. Îðèåíòàöèÿ ïðåäñòà-
âèòåëåé ñåì. Balanidae (Crustacea,
Cirripedia)  íà íàêëîííûõ
ïîâåðõíîñòÿõ.
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íàä âñåìè îñòàëüíûìè ïðè íàëè÷èè äîñòàòî÷íî íåðîâíîé ïîâåðõíîñòè (Crisp,

Stubbings, 1957). Ñóùåñòâóåò ïðåäïîëîæåíèå, ÷òî îðèåíòàöèþ âäîëü íàèáîëåå êðóïíûõ

òðåùèí ìîæíî îáúÿñíèòü ðàñïðåäåëåíèåì â íèõ îñâåùåííîñòè è äåéñòâèåì ôîòîòðîïèçìà

(Barnes è äð., 1951). Ðóãîòîðîïèçì ó ëè÷èíîê ñî÷åòàåòñÿ ñ ïîëîæèòåëüíûì òèãìîòàêñèñîì,

êîòîðûé, ïî-âèäèìîìó, îáåñïå÷èâàåò ìîëîäûì áàëÿíóñàì çàùèòó îò ðàçëè÷íûõ àáðàçèâíûõ

âîçäåéñòâèé (Crisp, Barnes, 1954).

Âûøåîïèñàííûå çàêîíîìåðíîñòè îðèåíòàöèè âçðîñëûõ óñîíîãèõ îáúÿñíÿþòñÿ

ðåàêöèÿìè èõ ëè÷èíîê âî âðåìÿ îñåäàíèÿ. ×òî æå êàñàåòñÿ ñâÿçè íàïðàâëåíèÿ êàðèíî-

ðîñòðàëüíîé îñè æèâîòíîãî ñ íàïðàâëåíèåì äîìèíèðóþùèõ òå÷åíèé, òî çäåñü ðîëü

ëè÷èíî÷íûõ òðîïèçìîâ, ñêîðåå âñåãî, ãîðàçäî ìåíüøå. Äëÿ âçðîñëûõ S. balanoides, B. crenatus

è E. modestus â îòñóòñòâèå âëèÿíèÿ ðåëüåôà è îñâåùåííîñòè (òî åñòü ëèáî íà ðîâíûõ

ãîðèçîíòàëüíûõ ïîâåðõíîñòÿõ, ëèáî íà íåîñâåùåííûõ ó÷àñòêàõ) â íåñêîëüêèõ ðàáîòàõ

ïîêàçàíà îðèåíòàöèÿ êàðèíàëüíîé òàáëè÷êîé âíèç ïî òå÷åíèþ (Crisp, 1953; Crisp,

Stubbings, 1957; Otway, Underwood, 1987). Ïðè ýòîì, êàê ïîëàãàþò, ôèëüòðóþùèé àïïàðàò

æèâîòíîãî ïîñòîÿííî íàïðàâëåí ïåðïåíäèêóëÿðíî âîäíîìó ïîòîêó, ÷òî îáåñïå÷èâàåò

íàèáîëåå âûãîäíûé ðåæèì ïèòàíèÿ (Crisp, Stubbings, 1957).

Áûëè ïîñòàâëåíû ýêñïåðèìåíòû äëÿ âûÿñíåíèÿ òîãî, êàê îòíîñÿòñÿ îñåäàþùèå

öèïðèñîâèäíûå ëè÷èíêè ê ïîñòîÿííîìó òå÷åíèþ. Èõ ðåçóëüòàòû, ñ îäíîé ñòîðîíû, ïîêàçàëè,

÷òî ñàìî íàëè÷èå äâèæåíèÿ âîäû ïðè îñåäàíèè ÿâëÿåòñÿ ïðåäïî÷òèòåëüíûì, à ñ äðóãîé

ñòîðîíû âûÿâèëè ëèøü ñëàáóþ òåíäåíöèþ ê îðèåíòàöèè ïåðåäíèì êîíöîì âíèç ïî òå÷åíèþ

(Crisp, 1955). Íàïîìíèì, ÷òî âçðîñëûå ðà÷êè äåìîíñòðèðóþò ïðåäïî÷òåíèå

ïðîòèâîïîëîæíîãî íàïðàâëåíèÿ. Ïîñëåäóþùèå ýêñïåðèìåíòû íà S. balanoides, B. crenatus

è E. modestus ïîêàçàëè, ÷òî íàïðàâëåíèå òå÷åíèÿ âîîáùå íå îêàçûâàåò çàìåòíîãî âëèÿíèÿ

íà îðèåíòàöèþ ëè÷èíîê óñîíîãèõ (Crisp, Stubbings, 1957), õîòÿ íåêîòîðûå èññëåäîâàòåëè è

ïûòàëèñü âïîñëåäñòâèè îáúÿñíèòü ïîëó÷åííûå èìè ðàñïðåäåëåíèÿ íà îñíîâå ðåçóëüòàòîâ

ïåðâûõ ýêñïåðèìåíòîâ Êðèñïà (Otway, Underwood, 1987).

Ðåàëüíûé ìåõàíèçì, ïðèâîäÿùèé ê îðèåíòàöèè âçðîñëûõ æèâîòíûõ êàðèíàëüíîé

òàáëè÷êîé âíèç ïî òå÷åíèþ, ïðåäñòàâëÿåò ñîáîé, ïî-âèäèìîìó, ðàçâîðîò êàðèíî-ðîñòðàëüíîé

îñè òåëà çà ñ÷åò íåðàâíîìåðíîãî ðîñòà íà ðàííèõ ýòàïàõ îíòîãåíåçà. Ýòà èäåÿ, âïåðâûå

âûñêàçàííàÿ Ìóðîì (Moore, 1933) ïðè èçó÷åíèè S. balanoides ïîëó÷èëà ïîçæå ÷åòêîå
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êîëè÷åñòâåííîå ïîäòâåðæäåíèå äëÿ S. balanoides, B. crenatus è E. modestus (Crisp,

Stubbings, 1957). Ðîëü äèôôåðåíöèàëüíîé ñìåðòíîñòè â ïðîöåññå ôîðìèðîâàíèÿ õàðàêòåðà

ðàñïðåäåëåíèé æèâîòíûõ ïî óãëàì îðèåíòàöèè ïî êðàéíåé ìåðå äëÿ îäíîãî âèäà (Tessaropora

rosea) îêàçàëàñü ïðåíåáðåæèìî ìàëîé (Otway, Underwood, 1987). Àâòîðû

ïðîäåìîíñòðèðîâàëè, ÷òî èñêóññòâåííûé ðàçâîðîò æèâîòíîãî íà 90° èëè 180° îòíîñèòåëüíî

åñòåñòâåííîãî ïîëîæåíèÿ ïðèâîäèò ëèøü ê óìåíüøåíèþ âåñà ìÿãêèõ òêàíåé, íî íå âëèÿåò

äîñòîâåðíî íà âûæèâàíèå îðãàíèçìîâ è ñêîðîñòü ðîñòà ðàêîâèíû. Ïðàâäà, ñëåäóåò îòìåòèòü,

÷òî ýòà ðàáîòà âûïîëíÿëàñü íà ïðèáîéíîì îêåàíè÷åñêîì ïîáåðåæüå, è èññëåäîâàòåëè

èñõîäèëè èç òîãî, ÷òî óñîíîãèå áûëè ñïîñîáíû íîðìàëüíî ïèòàòüñÿ ëèøü ïðè âîçâðàòíîì

òå÷åíèè âîäû âî âðåìÿ ïðèáîÿ (ñêîðîñòü òå÷åíèÿ ïðè íàêàòå ïîëàãàëè äîñòàòî÷íî âûñîêîé,

÷òîáû ïîáóæäàòü ðà÷êîâ âòÿãèâàòü ëîâ÷èå àïïàðàòû). Åñëè, íàïðèìåð, â ñïîêîéíóþ ïîãîäó

æèâîòíûå âñå-òàêè ìîãëè ïèòàòüñÿ è â ôàçå íàêàòà, òî îæèäàòü óìåíüøåíèÿ ñêîðîñòè ðîñòà

æèâîòíîãî ïîñëå ðàçâîðîòà åãî íà 180° åäâà ëè ñòîèëî áû. Êðîìå òîãî, íàøè ñîáñòâåííûå

íàáëþäåíèÿ ïîêàçûâàþò, ÷òî â óñëîâèÿõ ñëàáîãî ïðèáîÿ áîëüøàÿ ÷àñòü ðà÷êîâ Semibalanus

balanoides îðèåíòèðîâàíû êàðèíî-ðîñòðàëüíîé îñüþ ïåðïåíäèêóëÿðíî íàïðàâëåíèþ

âîçâðàòíî ïîñòóïàòåëüíîãî äâèæåíèÿ âîäû. ×åì êðóïíåå óñîíîãèå, òåì áîëåå

äåòåðìèíèðîâàííûì ñòàíîâèòñÿ íàáëþäàåìîå ðàñïðåäåëåíèå óãëîâ îðèåíòàöèè

(ßêîâèñ, 1995; Yakovis, 1997). Ïðè âîçâðàòíî-ïîñòóïàòåëüíîì òå÷åíèè ïðåäïî÷èòàåìîå

áàëÿíóñàìè ïîëîæåíèå äîëæíî îáåñïå÷èâàòü íàèáîëåå ýôôåêòèâíûé ðåæèì ïèòàíèÿ. Ïî-

âèäèìîìó, îðèåíòàöèÿ îòíîñèòåëüíî âíåøíåãî òå÷åíèÿ âñå æå ñêàçûâàåòñÿ íà ñêîðîñòè ðîñòà

è (èëè) ïðîäîëæèòåëüíîñòè æèçíè óñîíîãèõ.

1.7. Èçìåíåíèÿ â ñòðóêòóðå ñîîáùåñòâ. Ñîîòíîøåíèå îáèëèé âèäîâ, äåìîãðàôè÷åñêàÿ

ñòðóêòóðà èõ ïîñåëåíèé è ðàçìåùåíèå æèâûõ îðãàíèçìîâ â ïðîñòðàíñòâå íå îñòàþòñÿ

ïîñòîÿííûìè. Åñëè îäèíàêîâûå èçìåíåíèÿ óäàåòñÿ ìíîãîêðàòíî íàáëþäàòü íà ïðèìåðå

ñõîäíûõ ñîîáùåñòâ, òî ìîæíî ãîâîðèòü î çàêîíîìåðíîé äèíàìèêå. Ñóêöåññèåé, â ÷àñòíîñòè,

ïðèíÿòî íàçûâàòü ïðîöåññ “íåñåçîííîé, íàïðàâëåííîé è íåïðåðûâíîé ïîñëåäîâàòåëüíîñòè

ïîÿâëåíèÿ è èñ÷åçíîâåíèÿ ïîïóëÿöèé ðàçíûõ âèäîâ â íåêîì ìåñòîîáèòàíèè” (Áèãîí è

äð., 1989). Ñîîòâåòñòâóþùàÿ òåðìèíîëîãèÿ â îñíîâíîì ðàçðàáîòàíà â ðàìêàõ ôèòîöåíîëîãèè.

Â ðàìêàõ ýòîé æå äèñöèïëèíû âûïîëíåíî áîëüøèíñòâî èññëåäîâàíèé èçìåíåíèé,

ïðîèñõîäÿùèõ â ïðèðîäíûõ ñîîáùåñòâàõ. Ïî ïðèðîäå ñóêöåññèè ïðèíÿòî óñëîâíî ðàçäåëÿòü
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íà àëëîãåííûå è àâòîãåííûå (íàïðèìåð, Îäóì, 1986). Â ïåðâîì ñëó÷àå ê òðàíñôîðìàöèè

ýêîñèñòåìû ïðèâîäÿò èçìåíåíèÿ âî âíåøíåé ñðåäå, âûçâàííûå ïðè÷èíàìè, íå ñâÿçàííûìè

ñ ñóùåñòâîâàíèåì ñîîáùåñòâà. Óêàçàííûå èçìåíåíèÿ ìîãóò ëèáî íåïðåðûâíî âîçäåéñòâîâàòü

íà æèâûõ îðãàíèçìîâ â òå÷åíèå âñåãî ïåðèîäà ñóêöåññèè, ëèáî ëèøü èíèöèèðóþò åå.

Õàðàêòåðíûìè ïðèìåðàìè òàêîãî ðîäà ñëóæàò ïðîöåññû, âîçíèêàþùèå ïîñëå âûñâîáîæäåíèÿ

íåêîòîðîãî èçáûòî÷íîãî êîëè÷åñòâà ðåñóðñà ïî ìåðå åãî óòèëèçàöèè. Ñàìè ðåñóðñû ìîãóò

áûòü ñàìûìè ðàçíûìè, áóäü òî îðãàíè÷åñêîå âåùåñòâî, ïîÿâèâøååñÿ, íàïðèìåð, ïðè ðàçëèòèè

íåôòè â ðåçóëüòàòå àâàðèè òàíêåðà (Smith, Simpson, 1998), èëè ñâîáîäíîå ïðîñòðàíñòâî,

îáÿçàííîå ñâîèì ïðîèñõîæäåíèåì, íàïðèìåð, áóðå èëè ëåñíîìó ïîæàðó (Oliver, 1981, öèò.

ïî Îäóì, 1986). Â ñëó÷àå àâòîãåííîé ñóêöåññèè ïðè÷èíó èçìåíåíèé óñìàòðèâàþò âî

âçàèìîîòíîøåíèÿõ îðãàíèçìîâ, ñîñòàâëÿþùèõ ñîîáùåñòâî. Ñóùåñòâóþùèå ôëîðà è ôàóíà

ìîãóò ñïîñîáñòâîâàòü âîçíèêíîâåíèþ óñëîâèé, â êîòîðûõ äðóãèå âèäû áîëåå

êîíêóðåíòîñïîñîáíû,  ïðåïÿòñòâîâàòü ýòîìó  èëè íå îáíàðóæèâàòü âëèÿíèÿ òàêîãî ðîäà.

Òàêàÿ êëàññèôèêàöèÿ ñîîòâåòñòâóåò ìîäåëÿì îáëåã÷åíèÿ (“facilitation”), èíãèáèðîâàíèÿ

(“inhibition”) è òîëåðàíòíîñòè (“tolerance”, Connell, Slatyer, 1977). Â äåéñòâèòåëüíîñòè,

âåðîÿòíî, ïî îòíîøåíèþ ê ëþáîé èçó÷àåìîé ñèñòåìå ìîæíî âûäåëÿòü àëëîãåííûå è

àâòîãåííûå ýëåìåíòû íàáëþäàåìûõ â íåé èçìåíåíèé.

Â õîäå èçó÷åíèÿ ñóêöåññèé â ìîðñêèõ äîííûõ ñîîáùåñòâàõ áîëüøàÿ ÷àñòü ðàáîò áûëà

ñîñðåäîòî÷åíà íà àëëîãåííûõ ïðîöåññàõ, ñâÿçàííûõ ñ îáîãàùåíèåì îðãàíèêîé (â ðåçóëüòàòå

àíòðîïîãåííûõ âîçäåéñòâèé èëè åñòåñòâåííûõ, íî âíåøíèõ ïî îòíîøåíèþ ê èçó÷àåìîé

ñèñòåìå ïðè÷èí) èëè ñ çàñåëåíèåì íîâûõ ïðîñòðàíñòâ, ðàñ÷èùåííûõ øòîðìàìè èëè ëüäîì.

Ïî ìåðå óòèëèçàöèè èçáûòî÷íîãî îðãàíè÷åñêîãî âåùåñòâà â ñîîáùåñòâå çàêîíîìåðíî

ñìåíÿþòñÿ ñòàäèè, ñîîòâåòñòâóþùèå ðàçëè÷íîé åå êîíöåíòðàöèè. Äîìèíèðîâàíèþ âèäîâ-

îïïîðòóíèñòîâ, òàêèõ êàê ìíîãîùåòèíêîâûå ÷åðâè ñåìåéñòâà Capitellidae, ïðèõîäèò íà ñìåíó

ïðåîáëàäàíèå ôîðì, ïðåäïî÷èòàþùèõ ñðåäíþþ è íèçêóþ êîíöåíòðàöèþ îðãàíèêè (Pearson,

Rosenberg, 1978; Smith, Simpson, 1995). Çàêîíîìåðíàÿ ñìåíà äîìèíèðóþùèõ ôîðì ýïèáèîíòîâ

íàáëþäàåòñÿ ïðè çàñåëåíèè èñêóññòâåííûõ ñóáñòðàòîâ (íàïðèìåð, Ñèðåíêî è äð., 1978;

Dean, 1981; Îøóðêîâ, 1982; Schmidt, 1983; Îøóðêîâ, 1987; Diaz-Castaneda, Almeda-

Jauregui, 1999), î÷èùàåìûõ øòîðìàìè è ïðèáîåì âàëóíîâ (Sousa, 1979) èëè ðàêîâèí

ìîëëþñêîâ â õîäå èõ ðîñòà (Íàóìîâ, Ôåäÿêîâ, 1985á). Òàê êàê âèäîâîé ñîñòàâ ñîîáùåñòâ â
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ðàçíûõ ðåãèîíàõ ðàçëè÷åí, ãåîãðàôè÷åñêîå ðàçíîîáðàçèå èññëåäîâàíèé îáøèðíî, à ñàìî èõ

÷èñëî ñðàâíèòåëüíî íåâåëèêî (ïî îòíîøåíèþ ê êîëè÷åñòâó ðàáîò, ïîñâÿùåííûõ ñõîäíûì

ïðîöåññàì â íàçåìíûõ ýêîñèñòåìàõ) îáùóþ ñõåìó çàñåëåíèÿ ñâîáîäíûõ ïðîñòðàíñòâ â

ìîðñêèõ äîííûõ ñîîáùåñòâàõ ïðåäñòàâèòü ñåáå ñëîæíî. Ìîæíî ëèøü îòìåòèòü, ÷òî

êîëîíèçàöèè ñóáñòðàòà ïðåäñòàâèòåëÿìè ìàêðîáåíòîñà âñåãäà ïðåäøåñòâóåò îáðàçîâàíèå

áàêòåðèàëüíîé ïëåíêè è ñîîáùåñòâà ìèêðîîáðàñòàíèÿ (Railkin, 1997), à â ÷èñëå ðàííèõ

êîëîíèçàòîðîâ îáû÷íî îêàçûâàþòñÿ òå èëè èíûå ãèäðîèäíûå ïîëèïû (Dean, 1981; Íàóìîâ,

Ôåäÿêîâ, 1985á). Èíòåðåñíî, êðîìå òîãî, ÷òî â èçó÷åííûõ ýïèáèîçàõ ðàêîâèí áåëîìîðñêèõ

äâóñòâîð÷àòûõ ìîëëþñêîâ íà çàâåðøàþùèõ ñòàäèÿõ ñóêöåññèè îòìå÷åíî ïðåîáëàäàíèå

óñîíîãèõ (Íàóìîâ, Ôåäÿêîâ, 1985á), òîãäà êàê äëÿ äðóãèõ ñîîáùåñòâ ïîêàçàíà ñìåíà ñòàäèè

äîìèíèðîâàíèÿ ýòèõ æèâîòíûõ íà ïðåâàëèðîâàíèå àñöèäèé è ìèäèé (Dean, 1981) èëè

õèàòåëëû, à çàòåì àñöèäèé è ãóáîê (Îøóðêîâ, 1985).

Èçìåíåíèÿ â ñîîáùåñòâàõ, ãäå ïðèñóòñòâóþò ñèëüíûå ýäèôèêàòîðû, áûâàþò òåñíî

ñâÿçàíû ñ ïîïóëÿöèîííîé äèíàìèêîé ýòèõ âèäîâ. Íàïðèìåð, íàñåëåíèå ìèäèåâûõ áàíîê â

Áåëîì ìîðå, îñîáåííîñòüþ êîòîðûõ ÿâëÿþòñÿ öèêëè÷åñêèå ïðîöåññû ïîñëåäîâàòåëüíîãî

ñòàðåíèÿ, ãèáåëè è âîçîáíîâëåíèÿ ìîëëþñêîâ (Ëóêàíèí è äð., 1984,

1986à, 1986á, 1986â, 1987, 1990), çàêîíîìåðíî èçìåíÿåòñÿ â çàâèñèìîñòè îò ñòàäèè

òðàíñôîðìàöèé ìèäèåâîãî ïîñåëåíèÿ (Õàéòîâ, 1999).

Ñïåöèàëüíîãî ðàññìîòðåíèÿ çàñëóæèâàþò ìåòîäû èçó÷åíèÿ äèíàìèêè ïðèðîäíûõ

ñîîáùåñòâ. Íåïîñðåäñòâåííûå íàáëþäåíèÿ, âêëþ÷àþùèå êîíòðîëü ïàðàìåòðîâ

èçìåíÿþùåéñÿ ñèñòåìû íà ïðîòÿæåíèè äîëãîãî âðåìåíè (ìîíèòîðèíã) ïðåäïî÷òèòåëüíû,

òàê êàê îøèáêè ïðè òðàêòîâêå èõ ðåçóëüòàòîâ ìàëîâåðîÿòíû. Ìîíèòîðèíã ïîçâîëÿåò

îäíîçíà÷íî óñòàíîâèòü õàðàêòåð è íàïðàâëåíèå ñóêöåññèè è ðåàëüíî ïðèìåíÿåòñÿ ïðè àíàëèçå

è ïðèðîäíûõ, è ñîçäàííûõ â ýêñïåðèìåíòå ñèñòåì (íàïðèìåð, Pearson, Rosenberg, 1978;

Dean, 1981; Ëóêàíèí è äð., 1984, 1986à, 1986á, 1986â, 1987, 1990). Â òî æå âðåìÿ, ïðèìåíåíèå

ýòîãî ìåòîäà ñâÿçàíî ñ ðÿäîì îãðàíè÷åíèé. Âî-ïåðâûõ, âðåìåííîé ìàñøòàá òðàíñôîðìàöèé

â íåêîòîðûõ ïðèðîäíûõ ýêîëîãè÷åñêèõ ñèñòåìàõ íå ïîçâîëÿåò ïîëó÷èòü ïðèãîäíûå äëÿ

òðàêòîâêè ðåçóëüòàòû íå òîëüêî â òå÷åíèå æèçíè îòäåëüíîãî èññëåäîâàòåëÿ, íî è â ñðîêè,

ñîïîñòàâèìûå ñ èñòîðèåé ñóùåñòâîâàíèÿ íàóêè â öåëîì (íàïðèìåð, Davis, 1976, öèò. ïî Áèãîí

è äð., 1989). Âî âòîðûõ, êîíòðîëü ïàðàìåòðîâ ìíîãèõ îáúåêòîâ òðóäíî îñóùåñòâèòü áåç èõ
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ðàçðóøåíèÿ. Íàïðèìåð, ýïèáèîç ðàêîâèíû äâóñòâîð÷àòîãî ìîëëþñêà (Íàóìîâ,

Ôåäÿêîâ, 1985á) ìîæåò áûòü àäåêâàòíî èçó÷åí ëèøü â ëàáîðàòîðèè, à äîííûå æèâîòíûå,

ñîñòàâëÿþùèå ýòó ñèñòåìó, ïðè èçâëå÷åíèè èõ èç ïðèâû÷íîé ñðåäû îáèòàíèÿ ïîãèáàþò

ïðàêòè÷åñêè ìãíîâåííî. Â ðåçóëüòàòå èññëåäîâàòåëÿì ïðèõîäèòñÿ ïîëüçîâàòüñÿ êîñâåííûìè

ìåòîäàìè èçó÷åíèÿ äèíàìèêè ñîîáùåñòâ. Â èõ îñíîâó ïîëîæåí ñëåäóþùèé ôàêò: êàê ïðàâèëî,

ïîñëåäîâàòåëüíîñòè òðàíñôîðìàöèé ïðèðîäíûõ îáúåêòîâ ïîâòîðÿþòñÿ, ïðè÷åì àñèíõðîííî.

Âñëåäñòâèå ýòîãî îêàçûâàåòñÿ âîçìîæíûì îäíîâðåìåííî íàáëþäàòü ñõîäíûå ñèñòåìû íà

ðàçíûõ ñòàäèÿõ èçìåíåíèé. Ðÿä ïðèåìîâ ïîçâîëÿåò âîññòàíîâèòü ïîðÿäîê ýòèõ ñòàäèé è

íàïðàâëåíèå äèíàìè÷åñêîãî ïðîöåññà (íàïðèìåð, Ðàçóìîâñêèé, 1981; Õàéòîâ, 1999).

Ïîòåíöèàëüíûì èñòî÷íèêîì îøèáîê ìîæåò îêàçàòüñÿ íåïðàâèëüíîå ñîîòíåñåíèå

íàáëþäàåìîãî ðàçíîîáðàçèÿ ñî ñòàäèÿìè èçìåíåíèÿ íåêîòîðîãî îáúåêòà. Ìîæíî òàêæå

íåâåðíî îïðåäåëèòü íàïðàâëåíèå èçìåíåíèé. Ñóùåñòâóþò äîñòàòî÷íî òî÷íûå êîñâåííûå

ìåòîäû, ïîçâîëÿþùèå óñòàíîâèòü âðåìÿ, êîãäà è ïðè êàêèõ óñëîâèÿõ â èçó÷àåìîé ñèñòåìå

ïðîèçîøëî îïðåäåëåííîå ñîáûòèå. Â ÷àñòíîñòè, îòíîñèòåëüíûé âîçðàñò ýïèáèîçà æèâîãî

îðãàíèçìà óäîáíî îöåíèâàòü ïî ðàçìåðó äåòåðìèíàíòà (íàïðèìåð, Íàóìîâ, Ôåäÿêîâ, 1985á).

Â õîäå ðåêîíñòðóêöèè äëèòåëüíûõ òðàíñôîðìàöèé èñïîëüçóþò äàííûå î ñîîòíîøåíèè

èçîòîïîâ ðàçëè÷íûõ ýëåìåíòîâ â òîì èëè èíîì ñëîå ëèáî ïîðîäå (íàïðèìåð, Emiliani, 1966;

Davis, 1976, öèò. ïî Áèãîí è äð., 1989).

Ðåçóëüòàòû èçó÷åíèÿ ñóêöåññèè ïóòåì åäèíîâðåìåííîãî èçó÷åíèÿ ïðåäïîëîæèòåëüíî

ñõîæèõ ñèñòåì íà ðàçíûõ åå ñòàäèÿõ ìîãóò áûòü íàäåæíûìè òîëüêî â òîì ñëó÷àå, êîãäà

ïîíÿòíû ìåõàíèçìû èçìåíåíèé.

1.8. Àãðåãàöèè áàëÿíóñîâ è àñöèäèé êàê îáúåêò èññëåäîâàíèÿ ñòðóêòóðû ñîîáùåñòâà.

Èñòîðèÿ èçó÷åíèÿ ìîðñêèõ áåíòîñíûõ êîíñîðöèé, ñîñòîÿùèõ èç îñîáåé âèäà- äåòåðìèíàíòîâ

è ñâÿçàííûõ ñ íèìè âèäîâ, âêëþ÷àåò ðàáîòû, ïîñâÿùåííûå êîìïëåêñàì êàê íåïîäâèæíûõ

(íàïðèìåð, O’Connor è äð., 1979; Íàóìîâ, Ôåäÿêîâ, 1985á; 1985á; Ãðèøàíêîâ, 1995à; 1995á;

Ãðèøàíêîâ è äð., 2002), òàê è ïîäâèæíûõ îðãàíèçìîâ (íàïðèìåð, Àðòåìüåâà, 1997;

Õàéòîâ, 1999), â òîì ÷èñëå è âûïîëíåííûå íà áåëîìîðñêîì ìàòåðèàëå. Â ðîëè âèäîâ-

äåòåðìèíàíòîâ â èçó÷åííûõ ñèñòåìàõ âûñòóïàþò äîííûå ìàêðîôèòû è äâóñòâîð÷àòûå

ìîëëþñêè.

Êîìïëåêñû, â êîòîðûõ ïðåîáëàäàþò óñîíîãèå Balanus balanus è Balanus crenatus,
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ïðåäñòàâëÿþò ñîáîé äîñòàòî÷íî ðàñïðîñòðàíåííîå ÿâëåíèå â äîííûõ ñîîáùåñòâàõ Áåëîãî

ìîðÿ. Ýòè ðà÷êè ïîñåëÿþòñÿ ïðàêòè÷åñêè íà ëþáûõ æåñòêèõ òèïàõ ñóáñòðàòà è çàòåì, ïî-

âèäèìîìó, áëàãîäàðÿ ñðàâíèòåëüíî áîëüøîé ïðîäîëæèòåëüíîñòè æèçíè (Êóçíåöîâ, 1964),

çà÷àñòóþ çàíèìàþò äîìèíèðóþùåå ïîëîæåíèå íà ñóáñòðàòå (Íàóìîâ, Ôåäÿêîâ, 1985á;

Ãðèøàíêîâ, 1995à). Áëàãîäàðÿ óïîìÿíóòûì âûøå îñîáåííîñòÿì áèîëîãèè, à òàêæå

“ñòàäíîñòè” ïðè îñåäàíèè ðà÷êîâ (Barnett, Crisp, 1979), ýòè æèâîòíûå ñïîñîáíû îáðàçîâûâàòü

ìíîãîýòàæíûå êîíñòðóêöèè, áîëüøàÿ ïëîùàäü ïîâåðõíîñòè êîòîðûõ ïðèâëåêàåò äðóãèå âèäû

ýïèáèîíòîâ. Áûëî ïîêàçàíî, ÷òî â Áåëîì ìîðå äëÿ êîíñîðöèé, ñâÿçàííûõ ñ âèäàìè ðîäà

Balanus è àñöèäèÿìè â êà÷åñòâå äåòåðìèíàíòîâ, õàðàêòåðíî ñâîåîáðàçíîå íàñåëåíèå,

îòëè÷àþùååñÿ îò ýïèôàóíû êàìíåé è ìàêðîôèòîâ (Ãðèøàíêîâ, 1995à; 1995á). Åñòü îñíîâàíèÿ

îæèäàòü, ÷òî ýäèôèöèðóþùàÿ ðîëü áàëÿíóñîâ íå ñâîäèòñÿ ëèøü ê ïðåäîñòàâëåíèþ

ïîâåðõíîñòè äîìèêà ïîòåíöèàëüíûì ýïèáèîíòàì. Â êà÷åñòâå ôèëüòðàòîðîâ, ñïîñîáíûõ

ïèòàòüñÿ êàê àêòèâíî, ñîçäàâàÿ ñîáñòâåííûé òîê æèäêîñòè, òàê è ïàññèâíî, óëàâëèâàÿ

ïèùåâûå ÷àñòèöû èç âíåøíåãî ïîòîêà (íàïðèìåð, Crisp, Southward, 1961; Anderson, South-

ward, 1994), ýòè óñîíîãèå ìîãóò ñîçäàâàòü ñïåöèôè÷åñêèå óñëîâèÿ äëÿ ïèòàíèÿ, îñåäàíèÿ è

ðîñòà îêðóæàþùèõ ïðèêðåïëåííûõ îðãàíèçìîâ. Àñöèäèè, áóäó÷è àêòèâíûìè ôèëüòðàòîðàìè,

òàêæå âñòóïàþò â ðàçíîãî ðîäà ïèùåâûå âçàèìîäåéñòâèÿ ñ ýïèáèîíòàìè-ñîñåäÿìè

(Young, 1988; 1989; Osman, Whitlatch, 1995; Frese, 1997; Keough, 1998). Â òî âðåìÿ êàê â äðóçàõ

áàëÿíóñîâ áûëè èññëåäîâàíû åñëè íå ìåæâèäîâûå, òî âíóòðèâèäîâûå âçàèìîäåéñòâèÿ (Pullen,

La Barbera, 1991), ñðîñòêè àñöèäèé ñ óêàçàííîé òî÷êè çðåíèÿ, ïî-âèäèìîìó, âîîáùå íå

èçó÷àëèñü.

1.9. Çàêëþ÷åíèå. Íà îñíîâàíèè ïðîäåëàííîãî àíàëèçà ëèòåðàòóðû ìîæíî ïðèéòè ê

ñëåäóþùèì âûâîäàì:

1. Ñóùåñòâóåò ìíîæåñòâî ýêñïåðèìåíòàëüíûõ äîêàçàòåëüñòâ áèîòè÷åñêèõ

âçàèìîäåéñòâèé ìåæäó ïðåäñòàâèòåëÿìè ìàêðîáåíòîñà. Èçâåñòíî, ÷òî òàêèå âçàèìîäåéñòâèÿ

îñóùåñòâëÿþòñÿ íà ðàññòîÿíèÿõ, ñðàâíèìûõ ñ ðàçìåðàìè òåëà îðãàíèçìîâ, è âûðàæàþòñÿ â

çàêîíîìåðíîñòÿõ ïðîñòðàíñòâåííîé ñòðóêòóðû åäèíèö ñîîòâåòñòâóþùåãî ìàñøòàáà.

2. Íàèáîëåå çàìåòíûå áèîòè÷åñêèå âçàèìîäåéñòâèÿ àñèììåòðè÷íû, â íèõ îêàçûâàþòñÿ

âîâëå÷åíû ýäèôèêàòîðû, æèçíåäåÿòåëüíîñòü êîòîðûõ çàòðàãèâàåò ñðàçó ìíîãî ïðåäñòàâèòåëåé

ñîïóòñòâóþùåãî èì íàñåëåíèÿ. Â ðîëè ýäèôèêàòîðîâ â ìîðñêèõ áåíòîñíûõ ñîîáùåñòâàõ
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ìîãóò âûñòóïàòü äîííûå ìàêðîôèòû, êðóïíûå ôèëüòðàòîðû è õèùíèêè.

3. Äîëÿ èññëåäîâàíèé, ïîñâÿùåííûõ êîëè÷åñòâåííîìó èçó÷åíèþ ñòðóêòóðû åñòåñòâåííûõ

áåíòîñíûõ êîíñîðöèé, ÷ðåçâû÷àéíî íåâåëèêà. Íåñêîëüêî áîëüøå ñóùåñòâóåò ðàáîò, àâòîðû

êîòîðûõ èçó÷àëè “òîíêóþ” ïðîñòðàíñòâåííóþ ñòðóêòóðó íàñåëåíèÿ ìÿãêèõ ãðóíòîâ. Ïðè ýòîì,

áåíòîñíûå ñîîáùåñòâà, ìîçàè÷íî ñëîæåííûå èç àãðåãàöèé ýïèáåíòîñíîé ïðèðîäû,

îêðóæåííûõ çàèëåííûì ãðóíòîì, îêàçûâàþòñÿ ïðàêòè÷åñêè íåèññëåäîâàííûìè. Èçâåñòíî

ëèøü, ÷òî íàñåëåíèå îêðóæàþùåãî ãðóíòà ìîæåò îáíàðóæèâàòü êàê íåçàâèñèìîñòü

(Àëåêñàíäðîâ è äð., 1982), òàê è çàâèñèìîñòü (Àðòåìüåâà, 1997; Õàéòîâ, 1999; Ragnarsson,

Raffaelli, 1999) îò íàëè÷èÿ è ñîñòàâà ýïèáåíòîñíûõ âêëþ÷åíèé.

4. Àãðåãàöèè áàëÿíóñîâ è àñöèäèé, îêðóæåííûå èëèñòî-ïåñ÷àíûì ãðóíòîì, ïðåäñòàâëÿþò

ñîáîé êîìïëåêñ, ñ îäíîé ñòîðîíû ïðàêòè÷åñêè íåèçó÷åííûé â îòíîøåíèè ñòðóêòóðû

ñîîáùåñòâà, à ñ äðóãîé ñòîðîíû ïîòåíöèàëüíî èìïëèöèðóþùèé áèîòè÷åñêèå âçàèìîäåéñòâèÿ

â êà÷åñòâå îñíîâû äëÿ ýòîé ñòðóêòóðû.
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Ãëàâà 2. Ìàòåðèàë è ìåòîäû.

2.1 Îïèñàíèå ðàéîíà èññëåäîâàíèé. Èñïîëüçîâàííûé â ðàáîòå ìàòåðèàë ñîáðàí ëåòîì

1994-2000 ã.ã. â Îíåæñêîì çàëèâå Áåëîãî ìîðÿ ê þãî-çàïàäó îò Ñîëîâåöêèõ îñòðîâîâ (ðèñ. 3),

â ïðåäåëàõ àêâàòîðèè Ñîëîâåöêîãî çàëèâà. Áëàãîäàðÿ ãîñïîäñòâóþùèì çäåñü ñèëüíûì

òå÷åíèÿì, íà äíå äîìèíèðóþò ãðóíòû òâåðäîãî òèïà. Íà òàêèõ ãðóíòàõ ðàçâèâàþòñÿ

ñîîáùåñòâà, áîãàòûå âèäàìè íåïîäâèæíûõ æèâîòíûõ-ôèëüòðàòîðîâ, ïðåäñòàâëÿþùèõ

ðàçíûå ãðóïïû áåñïîçâîíî÷íûõ (Ãðèøàíêîâ, 1995à; Ãðèøàíêîâ è äð., 1997). Íà ãëóáèíå îò

0 äî 12-13 ì âáëèçè áåðåãîâ çà÷àñòóþ ïðèñóòñòâóþò èëû è çàèëåííûå ïåñêè. Êðóïíûå

ðàêîâèíû æèâûõ è ïîãèáøèõ ìîëëþñêîâ, ãðàâèé è êàìíè, ÷àñòî âñòðå÷àþòñÿ â òàêîãî ðîäà

çàèëåííûõ áèîòîïàõ. Ýòè ñóáñòðàòû îáû÷íî áûâàþò çàñåëåíû ðàçëè÷íûìè ýïèáèîíòàìè, â

îñîáåííîñòè óñîíîãèìè ðà÷êàìè Balanus crenatus è íåñêîëüêèìè âèäàìè îäèíî÷íûõ àñöèäèé.

100 км

- место сбора материала
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Ðèñóíîê 3. Ìåñòî ñáîðà ìàòåðèàëà: Áåëîå ìîðå è Ñîëîâåöêèå îñòðîâà.
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Ìåñòî ñáîðà ìàòåðèàëà ðàñïîëîæåíî ê þãî-âîñòîêó îò î. Ïåñüÿ Ëóäà (ðèñ. 4) è

ïðåäñòàâëÿåò ñîáîé àêâàòîðèþ ïëîùàäüþ îêîëî 1 êì2. Ãëóáèíà çäåñü ñîñòàâëÿåò îò 11,2 äî

12,5 ì; çàìåòíûå ïðèäîííûå òå÷åíèÿ, ïî íàáëþäåíèÿì àêâàëàíãèñòîâ, ïðàêòè÷åñêè

îòñóòñòâóþò. Ãðóíò ïðåäñòàâëåí ñèëüíî çàèëåííûì ïåñêîì, ðåäêî âñòðå÷àåòñÿ ãðàâèé, êàìíè

è âàëóíû. Êðîìå òîãî, íà äíå îáíàðóæåíû ðàêîâèíû ïîãèáøèõ ìîëëþñêîâ (â îñíîâíîì

Serripes groenlandicus, Neptunea despecta, Arctica islandica, íåñêîëüêî âèäîâ ðîäà Buccinum)

è äîìèêè ïîãèáøèõ áàëÿíóñîâ (Balanus balanus è B. crenatus).

1км
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Ðèñóíîê 4. Ìåñòî ñáîðà ìàòåðèàëà: Ñîëîâåöêèé çàëèâ.
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2.2. Ñáîð è ïåðâè÷íàÿ îáðàáîòêà ìàòåðèàëà. Â èþëå 1998-2000 ã. ïðîáû áðàëè ïîïàðíî

äíî÷åðïàòåëåì Ïåòåðñåíà ïëîùàäüþ 1/40 ì2. Ïåðâàÿ ïðîáà èç êàæäîé ïàðû âêëþ÷àëà â ñåáÿ

äðóçó (ïðîáà “À”) è îêðóæàþùèé ãðóíò, à âòîðàÿ áðàëàñü â 15-40 ñì îò ïåðâîé â íàïðàâëåíèè,

ñâîáîäíîì îò àãðåãàöèé (ïðîáà “Â”, ðèñ. 5). Òàêàÿ ñõåìà ñáîðà ìàòåðèàëà áûëà îáåñïå÷åíà

èñïîëüçîâàíèåì ëåãêîâîäîëàçíîé òåõíèêè. Ñîáñòâåííî äðóçó èçâëåêàëè èç ïðîáû “À” è

èññëåäîâàëè îòäåëüíî (ñì. íèæå). Ñîäåðæèìîå ïðîá “À” è “Â” ïðîìûâàëè ÷åðåç ñèòî ñ ÿ÷ååé

0,5 ìì, ïîñëå ÷åãî ðàçáèðàëè, ó÷èòûâàÿ âñåõ ïðåäñòàâèòåëåé ìàêðîáåíòîñà. Êàæäîå æèâîòíîå

îïðåäåëÿëè è âçâåøèâàëè, à ó äâóñòâîð÷àòûõ ìîëëþñêîâ èçìåðÿëè äëèíó ðàêîâèíû ñ

òî÷íîñòüþ äî 0,1 ìì. Òàêèì æå îáðàçîì îòäåëüíî ïðîìûâàëè è ðàçáèðàëè ãðóíò,

îáíàðóæåííûé â ïîëîñòÿõ àãðåãàöèè (äîìèêè ïîãèáøèõ áàëÿíóñîâ, ùåëè ìåæäó ñîñåäíèìè

äîìèêàìè è àñöèäèÿìè). Ïàðó ïðîá “À” è “Â” è ðåçóëüòàò ðàçáîðêè èíôàóíû ñîáñòâåííî

äðóçû ìû áóäåì äàëåå íàçûâàòü “ñåðèåé”. Âñåãî òàêèõ ñåðèé áûëî âçÿòî 54 (20 â 1998 ã., 24

â 1999 ã. è 10 â 2000 ã.). Â 1999 è 2000 ã. äîïîëíèòåëüíî 17 ñåðèé áûëî ñîáðàíî ïî äðóãîé

ìåòîäèêå. Çäåñü ïðîáû “À” è “Â” áðàëè ðàìêîé 1/182 ì2, ïðè÷åì ðàìêà ïðîáû “À” áûëà

ðàñïîëîæåíà âïëîòíóþ ê àãðåãàöèè è íå ñîäåðæàëà òàêîâîé, à ïðîáó “Â” áðàëè â 15-40 ñì â

íàïðàâëåíèè, ñâîáîäíîì îò äðóç (ðèñ.6).

Â 1999-2000 ã. äðóçû òàêæå ñîáèðàëè íà ïëîùàäêàõ 1,44 ì2. Íà êàæäîé ïëîùàäêå èç

ãðóíòà èçâëåêàëè âñå ñóáñòðàòû, íåñóùèå àãðåãàöèþ èëè ïîòåíöèàëüíî ïðèãîäíûå äëÿ

ïîñåëåíèÿ ýïèôàóíû (òî åñòü âûñòóïàþùèå íà ïîâåðõíîñòü çàèëåííîãî ïåñêà). Ñáîðû

îñóùåñòâëÿëè àêâàëàíãèñòû âðó÷íóþ. Áûëî âûïîëíåíî 8 òàêèõ ñáîðîâ (5 â 1999 ã. è 3 â

Ðèñóíîê 5. Ñõåìà ñáîðà ìàòåðèàëà ñ ïîìîùüþ äíî÷åðïàòåëÿ Ïåòåðñåíà. À - ïðîáà âîêðóã
äðóçû,  Â - ïðîáà ìåæäó äðóçàìè.
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2000 ã.). Âñå àãðåãàöèè áûëè ðàçîáðàíû ïî ïðèâåäåííîé íèæå ìåòîäèêå, à íàñåëÿþùàÿ

ïîëîñòè äðóçû ïîäâèæíàÿ ôàóíà áûëà ó÷òåíà êàê îïèñàíî âûøå.

Äëÿ èññëåäîâàíèÿ ýïèôàóíû, íàñåëÿþùåé àãðåãàöèè, èõ îïèñûâàëè ñïåöèàëüíûì

îáðàçîì. Íàøåé öåëüþ áûëî ñîñòàâèòü âîçìîæíî áîëåå èñ÷åðïûâàþùåå êîëè÷åñòâåííîå

îïèñàíèå êîìïëåêñà ýïèáèîíòîâ. Òàêîå îïèñàíèå äîëæíî áûëî îêàçàòüñÿ ïðèãîäíûì êàê

äëÿ ñòàòèñòè÷åñêîãî àíàëèçà, òàê è äëÿ ðåêîíñòðóêöèè âíåøíåãî îáëèêà èçó÷åííûõ îáúåêòîâ

ïî çíà÷åíèÿì âûáðàííûõ äëÿ ðåãèñòðàöèè ïàðàìåòðîâ. Äëÿ âñåõ äðóç îòìå÷àëè òèï

ïåðâè÷íîãî ñóáñòðàòà, à â 1999-2000 ã.ã., â ñëó÷àå, åñëè ñóáñòðàò áûë ïðåäñòàâëåí ðàêîâèíîé

ïîãèáøåãî ìîëëþñêà, òî åå èçìåðÿëè ñ òî÷íîñòüþ äî 1 ìì. Ó 44 ñòâîðîê Serripes groenlandicus

áûëè ïîäñ÷èòàíû êîëüöà îñòàíîâêè ðîñòà ñ öåëüþ îöåíêè âîçðàñòà, â êîòîðîì ïîãèáëè

ìîëëþñêè. Òàêæå â 1999-2000 ã.ã. âèçóàëüíî îïðåäåëÿëè ïîêðûòèå ñóáñòðàòà ýïèáèîíòàìè ñ

òî÷íîñòüþ äî 10%. Ïðè ýòîì èç ðàññìîòðåíèÿ èñêëþ÷àëè ÷àñòü ïîâåðõíîñòè, êîòîðàÿ äî åãî

èçâëå÷åíèÿ èç ãðóíòà áûëà  íåñîìíåííî ïîãðóæåíà â åãî òîëùó. Îáû÷íî ðåêîíñòðóèðîâàòü

ïîëîæåíèå òàêîãî îáúåêòà â ãðóíòå óäàâàëîñü ïî ðàñïîëîæåíèþ ïðèêðåïëåííîãî íàñåëåíèÿ

è, ïðè èçó÷åíèè èçâåñòêîâûõ ðàêîâèí, ïî õàðàêòåðíîé ôàêòóðå ïîâåðõíîñòè ó÷àñòêîâ,

ñîïðèêàñàâøèõñÿ ñ èëèñòûì ñóáñòðàòîì. Â òåõ ñëó÷àÿõ, êîãäà óñòàíîâèòü ïîãðóæåííóþ ÷àñòü

êàìíÿ èëè ðàêîâèíû íå óäàâàëîñü, ïðîöåíò ïîêðûòèÿ ýïèáèîíòàìè îöåíèâàëè îò îáùåé

ïëîùàäè ñóáñòðàòà (åñëè ýòî áûë êàìåíü íåïðàâèëüíîé ôîðìû) èëè îò ïëîùàäè âåðõíåé

ïîâåðõíîñòè (åñëè ýòî áûëà ðàêîâèíà äâóñòâîð÷àòîãî ìîëëþñêà, ñì. íèæå). Êàæäàÿ äðóçà ñî

âñåì åå íàñåëåíèåì çàòåì ðàññìàòðèâàëàñü êàê îäíà ïðîáà, ïðè ðàçáîðêå êîòîðîé ó÷èòûâàëè

Ðèñóíîê 6. Ñõåìà ñáîðà ìàòåðèàëà ñ ïîìîùüþ ðàìîê ìàëîé ïëîùàäè. À - ïðîáà ðÿäîì ñ
äðóçîé,  Â - ïðîáà ìåæäó äðóçàìè.

B
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âñåõ íåïîäâèæíûõ ôîðì, ïðèíàäëåæàùèõ ê ìàêðîáåíòîñó.

Äëÿ êàæäîãî îáíàðóæåííîãî çäåñü ýêçåìïëÿðà èëè êîëîíèè óêàçûâàëè ðÿä ïàðàìåòðîâ.

Åñëè ñåññèëüíûé îðãàíèçì áûë ïðèêðåïëåí ê ïåðâè÷íîìó ñóáñòðàòó, òî îòìå÷àëñÿ òèï

ïîñëåäíåãî. Â ñëó÷àå åñëè îñíîâîé äðóçû ÿâëÿëàñü ñòâîðêà ðàêîâèíû ïîãèáøåãî ìîëëþñêà

(ýòè ñòâîðêè ëåæàò íà ãðóíòå ãîðèçîíòàëüíî, îáû÷íî âûïóêëîé ñòîðîíîé ââåðõ), òî îòìå÷àëè

òàêæå, ê êàêîé åå ñòîðîíå, âåðõíåé èëè íèæíåé, áûë ïðèêðåïëåí îïèñûâàåìûé îðãàíèçì

(êîëîíèÿ). Â ñëó÷àå îòñóòñòâèÿ íåïîñðåäñòâåííûõ íàáëþäåíèé, èç äâóõ ñòîðîí ðàêîâèíû

âåðõíåé ïðè ýòîì ñ÷èòàëàñü òà, íà êîòîðîé áûëà ñîñðåäîòî÷åíà áîëüøàÿ ÷àñòü óñîíîãèõ

ðà÷êîâ Balanus crenatus.. Ýòîò  ïðèçíàê, ïî-

âèäèìîìó, ìîæíî ñ÷èòàòü äîñòàòî÷íî

íàäåæíûì (ñì., íàïðèìåð, Íàóìîâ,

Ôåäÿêîâ, 1985). Îòäåëüíî ó÷èòûâàëè æèâûõ

ïðåäñòàâèòåëåé ýïèôàóíû è îñòàòêè ïîãèáøèõ

(îáûçâåñòâëåííûå îñòàòêè êîëîíèé ìøàíîê,

äîìèêè óñîíîãèõ, íå ñîäåðæàùèå ìÿãêèõ

òêàíåé, è òðóáêè ÷åðâåé).

Â òîì ñëó÷àå, åñëè ýïèáèîíò îáèòàë íà

ïîâåðõíîñòè äîìèêà Balanus, òî äëÿ òàêîãî ýêçåìïëÿðà èëè êîëîíèè ðåãèñòðèðîâàëè áîëåå

øèðîêèé íàáîð ïàðàìåòðîâ (òàá.1). Âî-ïåðâûõ, óêàçûâàëè ïîëîæåíèå îáðàñòàòåëÿ â òîì èëè

èíîì ñåêòîðå äîìèêà (ðèñ.7). Ýòîò ïîêàçàòåëü îòðàæàåò ðàñïîëîæåíèå ýïèáèîíòà

îòíîñèòåëüíî êàðèíî-ðîñòðàëüíîé îñè Balanus. Ðàçëè÷àëè êàðèíàëüíûé, ðîñòðàëüíûé, ëåâûé

è ïðàâûé ñåêòîðà, à òàêæå ñåêòîðà, ñîîòâåòñòâóþùèå òåðãóìó è ñêóòóìó. Ïåðâûå ÷åòûðå

ñåêòîðà, íà êîòîðûå äåëèëàñü ïðè ðàçáîðêå âíåøíÿÿ ïîâåðõíîñòü äîìèêà ðà÷êà, âûáèðàëèñü

â ñîîòâåòñòâèè ñ òðåáîâàíèåì ðàâåíñòâà ïëîùàäåé. Â ñèëó ýòîãî èõ ãðàíèöû, êàê ïðàâèëî,

íå ñîîòâåòñòâîâàëè øâàì, ðàçäåëÿþùèì òàáëè÷êè, èç êîòîðûõ ïîñòðîåí äîìèê. Â ñëó÷àå,

åñëè ïðèêðåïëåííûé îðãàíèçì çàíèìàë ïîëîæåíèå, ñîîòâåòñòâóþùåå ãðàíèöå ñåêòîðîâ, òî

ðåãèñòðèðîâàëàñü 1/2 ýêçåìïëÿðà â ïåðâîì è 1/2 ýêçåìïëÿðà âî âòîðîì ñåêòîðå. Â êà÷åñòâå

òî÷êè íà ïðèêðåïèòåëüíîé ïîâåðõíîñòè ýïèáèîíòà, îòíîñèòåëüíî êîòîðîé äåëàëîñü

çàêëþ÷åíèå îá åãî ðàñïîëîæåíèè, âèçóàëüíî âûáèðàëñÿ öåíòð åãî òåëà èëè êîëîíèè. Ñõîäíàÿ

ìåòîäèêà ðàçáèåíèÿ ïîâåðõíîñòè äîìèêà áàëÿíóñà íà óñëîâíûå ó÷àñòêè áûëà ðàíåå

ñêóòàëüíûé

òåðãàëüíûé

○

○

○

○

○

○

○

○

○

○

○

○ ○

○

○

○

○

○

○

○

○

○

○

○

ðîñòðàëüíûé

ëåâûé ïðàâûé

êàðèíàëüíûé

Ðèñóíîê 7. Ñõåìà äåëåíèÿ ïîâåðõíîñòè
äîìèêà Balanus íà ñåêòîðà.
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èñïîëüçîâàíà è îïèñàíà ßíãîì è Êàìåðîíîì (Young, Cameron, 1989).

Âî-âòîðûõ, îòìå÷àëè, ïðåäñòàâëåí ëè ýïèáèîíò æèâûì èëè ïîãèáøèì ýêçåìïëÿðîì.

Â-òðåòüèõ, ðåãèñòðèðîâàëñÿ ðÿä õàðàêòåðèñòèê áàçèáèîíòà, òî åñòü òîãî  óñîíîãîãî ðà÷êà,

íà ÷üåé ïîâåðõíîñòè îáèòàë îïèñûâàåìûé îáðàñòàòåëü, â òîì ÷èñëå äëèíà àïåðòóðû è ïîðÿäîê

êîíöåíòðà. Ïåðâûé èç óêàçàííûõ ïîêàçàòåëåé ÿâëÿåòñÿ îáùåïðèíÿòûì ïàðàìåòðîì,

èñïîëüçóåìûì äëÿ ðåãèñòðàöèè ðàçìåðà óñîíîãèõ (Barnes, Powell, 1950; Otway,

Underwood, 1987). Âòîðîé ïîêàçàòåëü èñïîëüçîâàí íàìè â ñâÿçè ñ ðàññìîòðåíèåì ýïèáèîíòà,

ïðèêðåïëåííîãî ê ïåðâè÷íîìó ñóáñòðàòó, êàê äåòåðìèíàíòà íåêîòîðîé êîíñîðöèè, ïîñêîëüêó

íà åãî ïîâåðõíîñòè òàêæå ìîãóò ïîñåëÿòüñÿ ðàçëè÷íûå îðãàíèçìû. Â ýòîì ñëó÷àå åãî

ýïèáèîíòû ñîñòàâëÿþò êîíöåíòð I ïîðÿäêà, èõ ýïèáèîíòû ïðèíàäëåæàò ê  êîíöåíòðó II

объект

параметр

1. количество 
экземпляров (колоний, 
талломов)

+ + + + +

2. общий вес 
представителей таксона

+ +

3. вес каждого 
экземпляра +
4. длина апертуры 
каждого экземпляра + +

5. тип субстрата, на 
котором найден 
экземпляр

+ + + +

6. верхняя или нижняя 
сторона первичного 
субстрата, если 
экземпляр был найден на 
нем

+ + + +

7. сектор поверхности 
домика Balanus crenatus , 
где обитал экземпляр*

+ + + +

8. порядок концентра, где 
обитал экземпляр + + + +

9. длина апертуры 
домика Balanus crenatus , 
на котором найден 
экземпляр*

+ + + +

10. тип домика Balanus 
crenatus , на котором 
найден экземпляр (домик 
живого или погибшего 
рачка)*

+ + + +

подвижные 
организмы

живыеBalanus 
crenatus

домики погибших 
Balanus crenatus асцидии

другие 
неподвижные 
организмы

* - äëÿ îðãàíèçìîâ, âñòðå÷åííûõ íà äîìèêàõ Balanus crenatus

Òàáëèöà 1. Ïàðàìåòðû, çíà÷åíèÿ êîòîðûõ ó÷èòûâàëèñü äëÿ ðàçíûõ îáèòàòåëåé äðóç áàëÿíóñîâ
è àñöèäèé.
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ïîðÿäêà è òàê äàëåå (ðèñ. 8; ñì. Ðàáîòíîâ, 1992).

Åñëè îïèñûâàåìûé ýêçåìïëÿð áûë ïðåäñòàâëåí ðà÷êîì Balanus crenatus èëè Balanus

balanus, òî äëÿ íåãî, êðîìå òîãî, ðåãèñòðèðîâàëàñü

äëèíà àïåðòóðû. Äëÿ êàæäîãî ýêçåìïëÿðà àñöèäèè,

âñòðå÷åííîãî ïðè ðàçáîðêå äðóç, ñîáðàííûõ â 1999-

2000 ã.ã., ðåãèñòðèðîâàëñÿ âåñ ïîñëå óäàëåíèÿ

èçëèøêîâ æèäêîñòè è ïîâåðõíîñòíîãî îáñóøèâàíèÿ.

Óêàçàííûì îáðàçîì áûëè ðàçîáðàíû 54 äðóçû,

ñîáðàííûå â ñîñòàâå ñåðèé 1998-2000 ã.ã., 222 äðóçû,

ñîáðàííûå íà ïëîùàäêàõ 1,44 ì2, à òàêæå 79

àãðåãàöèé, èçâëå÷åííûõ èç 40 äðàæíûõ ñòàíöèé,

âçÿòûõ â 1994-1997 ã.ã. â òîì ÷èñëå è íà âñåé àêâàòîðèè

Ñîëîâåöêîãî çàëèâà íà ãëóáèíå 11-40 ì.

Ñîäåðæèìîå 20 äðàæíûõ ñòàíöèé, êîòîðûå áûëè

âçÿòû â 1996-1997 ã.ã., èçó÷àëè òîòàëüíî, áåç

îòäåëüíîãî ðàññìîòðåíèÿ êàæäîé äðóçû. Ïðè

ðàçáîðêå ýòèõ ïðîá ïðîèçâîäèëñÿ ó÷åò âñåõ ýïèáèîíòîâ, âñòðå÷åííûõ íà äîìèêàõ Balanus.

Äëÿ êàæäîãî ýêçåìïëÿðà îòìå÷àëè ïîëîæåíèå íà ïîâåðõíîñòè äîìèêà (ñåêòîð), äëèíó

àïåðòóðû, âèä è êîíöåíòð õîçÿèíà, à òàêæå åãî ñîñòîÿíèå (æèâîé ðà÷îê èëè ïóñòîé äîìèê).

Ó áàëÿíóñîâ, ïîìèìî âûøåïåðå÷èñëåííîãî, èçìåðÿëè äëèíó àïåðòóðû. Äëÿ êàæäîé ñòàíöèè

áûëî çàðåãèñòðèðîâàíî êîëè÷åñòâî ýêçåìïëÿðîâ ïðèêðåïëåííûõ îðãàíèçìîâ êàæäîãî âèäà,

âñòðå÷åííûõ íà ðàêóøå, ãðàâèè è êàìíÿõ. Ýòîò ìàòåðèàë áûë èñïîëüçîâàí êàê

äîïîëíèòåëüíûé ïðè àíàëèçå ðàñïðåäåëåíèÿ ïðèêðåïëåííîãî íàñåëåíèÿ ïî ïîâåðõíîñòè

äîìèêà ðà÷êîâ, à òàêæå ïðè ñðàâíåíèè îáèòàòåëåé ïîâåðõíîñòè æèâûõ è ïîãèáøèõ óñîíîãèõ.

Êðîìå òîãî, íà âûáîðêå â 160 ýêçåìïëÿðîâ Balanus crenatus áûëî óñòàíîâëåíî ñîîòíîøåíèå

äëèíû àïåðòóðû è âåñà ðà÷êîâ, äëÿ ÷åãî èõ îòäåëÿëè îò ñóáñòðàòà, î÷èùàëè îò ýïèáèîíòîâ è

îïðåäåëÿëè âîçäóøíî-ñûðîé âåñ ïîñëå ïîâåðõíîñòíîãî îáñóøèâàíèÿ íà ôèëüòðîâàëüíîé

áóìàãå.

Ìû íå ó÷èòûâàëè íåïîäâèæíûõ ãèäðîáèîíòîâ, îáèòàâøèõ íå íà ïîâåðõíîñòè áàëÿíóñîâ,

àñöèäèé èëè ïåðâè÷íîì ñóáñòðàòå äðóçû. Â íàøèõ ñáîðàõ àëüòåðíàòèâíûì ñóáñòðàòîì äëÿ

II I
III

Ðèñóíîê 8. Ýïèáèîíòû, âõîäÿùèå
â ñîñòàâ êîíöåíòðîâ ïåðâîãî (I),
âòîðîãî (II) è òðåòüåãî (III)
ïîðÿäêà.
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ïðèêðåïëåííûõ îðãàíèçìîâ ÷àñòî ñëóæèëè òàëëîìû êðàñíûõ âîäîðîñëåé, îäíàêî

èññëåäîâàíèå ñòðóêòóðû ñâÿçàííîãî ñ íèìè ýïèáèîçà íå âõîäèëî â íàøè çàäà÷è.

Îïðåäåëåíèÿ ìíîãîùåòèíêîâûõ ÷åðâåé áûëè âûïîëíåíû Ì.Â. Ôîêèíûì (ÇÈÍ ÐÀÍ) è

Â.Ì. Õàéòîâûì (ÑÏáÃÄÒÞ), ìøàíîê è ãèäðîèäîâ – À.Â. Ãðèøàíêîâûì (ÑÏáÃÓ) è àâòîðîì,

ìîëëþñêîâ – Ä.Â. Ðåäüêèíûì, À.Â. Àðòåìüåâîé (ÑÏáÃÓ) è àâòîðîì, áîêîïëàâîâ –

Ò.Ë. Ðàä÷åíêî (ÑÏáÃÄÒÞ). Ïðåäñòàâèòåëè ðÿäà ñèñòåìàòè÷åñêèõ ãðóïï (à èìåííî ãóáêè,

íåêîòîðûå ãèäðîèäíûå ïîëèïû, áîêîïëàâû è ìøàíêè) â ñèëó òîãî, ÷òî îïðåäåëåíèå èõ

âèäîâîé ïðèíàäëåæíîñòè ñâÿçàíà ñ ðÿäîì ìåòîäè÷åñêèõ ñëîæíîñòåé, ê ìîìåíòó íàïèñàíèÿ

ðàáîòû îêàçàëèñü íå îïðåäåëåíû èëè îïðåäåëåíû ëèøü ÷àñòè÷íî. Íå óäàëîñü îïðåäåëèòü

ïðåäñòàâèòåëåé Nemertini è Oligochaeta. Íå âñåãäà ïðåäñòàâëÿëîñü âîçìîæíûì óñòàíîâèòü

ñèñòåìàòè÷åñêóþ ïðèíàäëåæíîñòü ïîâðåæäåííûõ è þâåíèëüíûõ êîëîíèé ìøàíîê. Ïî ýòîé

ïðè÷èíå, ðÿä ðåçóëüòàòîâ ïðèâîäèòñÿ äëÿ òàêñîíîâ ðîäîâîãî ðàíãà è ñòàðøå. Àâòîðû è ãîäû

îïèñàíèÿ óïîìÿíóòûõ â äàííîé ðàáîòå âèäîâ ïåðå÷èñëåíû â ôàóíèñòè÷åñêîé ñâîäêå ïî

Ñîëîâåöêîìó çàëèâó (Ãðèøàíêîâ è äð., 1997) .

2.3. Èñïîëüçóåìûå ñòàòèñòè÷åñêèå ìåòîäû. Â êà÷åñòâå ìåðû ñõîäñòâà âèäîâîãî ñîñòàâà

îòäåëüíûõ ïðîá èëè èõ ãðóïï ïðèìåíÿåòñÿ êîýôôèöèåíò Æàêêàðà:

%100⋅
−+

=
cji

c
ij SSS

S
K ,

ãäå Si è Sj – êîëè÷åñòâî âèäîâ â i-òîì è j-òîì ñïèñêàõ, ñîîòâåòñòâåííî, à Sc – êîëè÷åñòâî

âèäîâ, îáùèõ äëÿ îáîèõ ñïèñêîâ. Ïðè ýòîì çíà÷åíèå êîýôôèöèåíòà ìåíÿåòñÿ îò íóëÿ äëÿ

ïàðû ïðîá àáñîëþòíî ðàçëè÷íîãî âèäîâîãî ñîñòàâà äî 100% äëÿ ïàðû òàêèõ ïðîá, â êîòîðûõ

âñòðå÷åíû â òî÷íîñòè îäíè è òå æå âèäû.

Ïðè ñðàâíåíèè ñîñòàâà íàñåëåíèÿ ñ èñïîëüçîâàíèåì ïðîá çàâåäîìî ðàçíîãî èëè

íåèçâåñòíîãî (êàê â ñëó÷àå ñ èçó÷åíèåì ïîëîñòåé âíóòðè äðóç) îáúåìà âû÷èñëÿëè

îòíîñèòåëüíûå ÷èñëåííîñòè âèäîâ

∑= iii NNNr / ,

ãäå Nri - îòíîñèòåëüíàÿ ÷èñëåííîñòü i-òîãî âèäà, à Ni - àáñîëþòíàÿ. Òàêîé ïîêàçàòåëü, â

îòëè÷èå îò àáñîëþòíûõ çíà÷åíèé ïëîòíîñòè èëè áèîìàññû, ïîçâîëÿåò ñðàâíèâàòü

ñîîòíîøåíèå îáèëèé ðàçëè÷íûõ âèäîâ. Èçó÷åíèå îòíîñèòåëüíîé ÷èñëåííîñòè äàåò

âîçìîæíîñòü îöåíèòü ðîëü îïðåäåëåííîãî âèäà â ñîîáùåñòâå, íåçàìàñêèðîâàííóþ ðàçëè÷èåì
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ïëîùàäè èëè îáúåìà ñðàâíèâàåìûõ ïðîá.

Äëÿ âû÷èñëåííûõ ÷àñòîò, ãäå íåîáõîäèìî, ðàññ÷èòûâàëè îøèáêè ïî ôîðìóëå

Sp p p N= −( ) /1 ,

ãäå p - ÷àñòîòà, à N - îáúåì âûáîðêè (Æèâîòîâñêèé, 1991). Â ñëó÷àå àíàëèçà ìíîãîâèäîâûõ

ñèñòåì â ðÿäå ñëó÷àåâ ó÷èòûâàëè òîëüêî òå âèäû, âñòðå÷àåìîñòü êîòîðûõ âòðîå èëè áîëåå

ðàç ïðåâîñõîäèëà ñâîþ îøèáêó (Æèâîòîâñêèé, 1991). Èñêëþ÷åííûå âèäû ïðè ýòîì ñ÷èòàëè

ðåäêèìè. Òàêàÿ èëè ïîäîáíàÿ ðåäóêöèÿ çà÷àñòóþ èñïîëüçóåòñÿ ïðè èññëåäîâàíèè áåíòîñíûõ

ñîîáùåñòâ (Lie, Kelley, 1970; Íèíáóðã, 1985; Ãðèøàíêîâ, 1995à). Äëÿ íîðìàëèçàöèè

ðàñïðåäåëåíèÿ ÷àñòîò (â òîì ÷èñëå è âûðàæàþùèõ îòíîñèòåëüíûå ÷èñëåííîñòè âèäîâ â

ïðîáàõ) ïåðåä ïðèìåíåíèåì ïàðàìåòðè÷åñêèõ ìåòîäîâ èëè ïàðíûì ñðàâíåíèåì èñïîëüçîâàëè

àðêñèíóñ-ïðåîáðàçîâàíèå

ϕ = + +2 3 8 3 4arcsin ( / )( / )n N ,

ãäå n - êîëè÷åñòâî âñòðå÷ âèäà, N - îáúåì âûáîðêè (Æèâîòîâñêèé, 1991). Ïàðíîå ñðàâíåíèå

ϕ-ïðåîáðàçîâàííûõ ÷àñòîò ïðîèçâîäèëè ñ ïîìîùüþ F-êðèòåðèÿ Ôèøåðà

F
N N

N N
ϕ ϕ ϕ ϕ1 2 1 2

1 2

1 2

2
− = − ⋅

+( ) ,

ãäå ϕ1, ϕ2 - ïðåîáðàçîâàííûå ÷àñòîòû, à N1 è N2 - îáúåìû ñîîòâåòñòâóþùèõ âûáîðîê

(Ëàêèí, 1973; Æèâîòîâñêèé, 1991).

Ïðè ñðàâíåíèè ÷àñòîòíûõ ðàñïðåäåëåíèé ñ ðàâíîìåðíûì è íîðìàëüíûì, â òîì ÷èñëå

ðàñïðåäåëåíèé ýïèáèîíòîâ ïî ñåêòîðàì äîìèêà Balanus, áûë èñïîëüçîâàí êðèòåðèé χ2

(íàïðèìåð, Òåðåíòüåâ, Ðîñòîâà, 1977). Â ñëó÷àÿõ, êîãäà íóæíî áûëî ñðàâíèâàòü ïîïàðíî

ýìïèðè÷åñêèå ðàñïðåäåëåíèÿ (íàïðèìåð, ïðè èõ êëàñòåðíîì àíàëèçå), ìåæäó íèìè âû÷èñëÿëè

ýâêëèäîâî ðàññòîÿíèå, ãäå ÷àñòîòû áûëè èçìåðåíèÿìè, à ñåðåäèíû êëàññîâûõ èíòåðâàëîâ –

êîîðäèíàòàìè.

Êîýôôèöèåíòû êîððåëÿöèè ðàññ÷èòûâàëè ïî ôîðìóëå Áðàâå-Ïèðñîíà. Äëÿ ñðàâíåíèÿ

ñðåäíèõ çíà÷åíèé, à òàêæå äëÿ îöåíêè çíà÷èìîñòè êîýôôèöèåíòîâ êîððåëÿöèè, ìû

ïîëüçîâàëèñü t-êðèòåðèåì Ñòüþäåíòà (Òåðåíòüåâ, Ðîñòîâà, 1977). Â ñëó÷àå, åñëè ýòî

ñïåöèàëüíî íå îãîâîðåíî â òåêñòå, äëÿ ñðàâíåíèÿ ñðåäíèõ ðàññ÷èòûâàëè äâóñòîðîííèé (two

tails) t-êðèòåðèé (Sokal, Rohlf, 1995), òàê êàê ïðè òðàêòîâêå ðåçóëüòàòà îáû÷íî îáñóæäàåòñÿ

çíàê îáíàðóæèâàåìûõ ðàçëè÷èé. Â ñëó÷àå æå ñ êîýôôèöèåíòàìè êîððåëÿöèè ïîëüçîâàëèñü
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îäíîñòîðîííèì t-êðèòåðèåì (one tail). Äëÿ ïðèíÿòèÿ ðåøåíèÿ î äîñòîâåðíîñòè ðàçëè÷èé â

êà÷åñòâå êðèòè÷åñêîãî ïðèíèìàëè óðîâåíü çíà÷èìîñòè ð=0,05, à â íåêîòîðûõ, ñïåöèàëüíî

îãîâîðåííûõ â òåêñòå ñëó÷àÿõ - ð=0,1.

Ïðè íåîáõîäèìîñòè ñðàâíåíèÿ ìíîæåñòâà ïðîá èç êîòîðûõ â êàæäîé áûëè âñòðå÷åíû

ìíîãèå âèäû, ïðèìåíÿëè îðäèíàöèþ, îñíîâàííóþ íà ñíèæåíèè ðàçìåðíîñòè ïî ìåòîäó

âûÿâëåíèÿ ãëàâíûõ êîìïîíåíò (Àéâàçÿí è äð., 1989; Statsoft, Inc., 1995). Òàêàÿ òåõíèêà

ïîçâîëÿåò âûäåëèòü íàèáîëåå ñóùåñòâåííûå ïàðàìåòðû, ïî êîòîðûì îòëè÷àþòñÿ îáúåêòû,

õàðàêòåðèçóåìûå ìíîãî÷èñëåííûìè êîëè÷åñòâåííûìè ïðèçíàêàìè. Èùóòñÿ ýòè ïàðàìåòðû

ïóòåì îïðåäåëåíèÿ âçàèìíî ïåðïåíäèêóëÿðíûõ îñåé â ìíîãîìåðíîì ïðîñòðàíñòâå çíà÷åíèé

ïðèçíàêîâ, âäîëü êîòîðûõ ìàêñèìàëüíî âàðüèðîâàíèå. Âïîñëåäñòâèè ìîæíî ñðàâíèòü

îáúåêòû ïî çíà÷åíèÿì ýòèõ íåñêîëüêèõ âûÿâëåííûõ ïîêàçàòåëåé (ãëàâíûõ êîìïîíåíò).

Çíà÷åíèÿ êàæäîé êîìïîíåíòû ñòðîãî çàâèñÿò îò ëèíåéíîé êîìáèíàöèè çíà÷åíèé ïðèçíàêîâ

èçó÷àåìûõ îáúåêòîâ, ïîýòîìó èõ áèîëîãè÷åñêàÿ òðàêòîâêà íåðåäêî ïðèîáðåòàåò

ñàìîñòîÿòåëüíóþ öåííîñòü (íàïðèìåð, Íèíáóðã, 1985; Ãðèøàíêîâ, 1995à; 1995á).

Â òåõ ñëó÷àÿõ, êîãäà íåîáõîäèìî áûëî âûäåëèòü ãðóïïû ñõîäíûõ âèäîâ èëè ïðîá, òî â

êà÷åñòâå ñðåäñòâà êëàññèôèêàöèè ïðèìåíÿëè êëàñòåðíûé àíàëèç. Ìåðîé ñõîäñòâà ñëóæèë

êîýôôèöèåíò êîððåëÿöèè Áðàâå-Ïèðñîíà. Ïðèñîåäèíåíèå âåòâåé ê ôîðìèðóåìîìó êëàñòåðó

áûëî âûïîëíåíî ìåòîäîì âçâåøåííîãî ñðåäíåãî (Statsoft, Inc., 1995). Â ñðàâíåíèè ñî

ñâÿçûâàíèåì ïî ìåòîäó áëèæàéøåãî ñîñåäà, ïðèìåíÿåìûé íàìè ïîäõîä ïîçâîëÿåò âûäåëèòü

êëàñòåðû, ñðåäíåå ñõîäñòâî êëàññèôèöèðóåìûõ îáúåêòîâ â ïðåäåëàõ êîòîðûõ íåñêîëüêî âûøå.

Ðàñïîëàãàÿ äàííûìè î ïëîòíîñòè àãðåãàöèé áàëÿíóñîâ è àñöèäèé â èññëåäóåìîì áèîòîïå,

ìû îöåíèâàëè ñðåäíåå ðàññòîÿíèå ìåæäó áëèæàéøèìè äðóçàìè ïî ôîðìóëå:

3
2

N
D = ,

ãäå D – ñðåäíåå ðàññòîÿíèå, à N – ïëîòíîñòü. Äàííàÿ ôîðìóëà èñõîäèò èç ïðåäïîëîæåíèÿ î

ñëó÷àéíîì èëè ðàâíîìåðíîì ïðîñòðàíñòâåííîì ðàñïðåäåëåíèè îáúåêòîâ.
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Ãëàâà 3. Îáùèå õàðàêòåðèñòèêè äðóç áàëÿíóñîâ è àñöèäèé.

3.1. Ââîäíûå çàìå÷àíèÿ. Ïðåæäå, ÷åì ïðèñòóïèòü ê äåòàëüíîìó îïèñàíèþ êîìïëåêñîâ,

ñâÿçàííûõ ñ àãðåãàöèÿìè êðóïíûõ ñèäÿ÷èõ áåñïîçâîíî÷íûõ, ñëåäóåò êðàòêî îõàðàêòåðèçîâàòü

èõ ìíîãîîáðàçèå: íàñêîëüêî ìíîãî òàêèõ îáúåêòîâ îáíàðóæèâàåòñÿ íà ìîðñêîì äíå, êàêèå

ñóáñòðàòû îíè çàñåëÿþò, è íàñêîëüêî ÷àñòî â èõ ñîñòàâå ñî÷åòàþòñÿ ðàçíûå ïîòåíöèàëüíûå

ýäèôèêàòîðû. Íàñòîÿùàÿ ãëàâà îñâåùàåò ýòè âîïðîñû, íå êàñàÿñü â ïîäðîáíîñòÿõ àíàëèçà

íàñåëåíèÿ àãðåãàöèé è èõ îêðóæåíèÿ, êîòîðîìó ïîñâÿùåíû ãëàâû 4-6, à òàêæå íå çàòðàãèâàÿ

âîïðîñîâ ñòðóêòóðû ïîñåëåíèé  è âçàèìîîòíîøåíèé àñöèäèé è áàëÿíóñîâ, çàòðîíóòûõ â

ãëàâå 7. Â ïîñëåäíåì óïîìÿíóòîì ðàçäåëå ìû âåðíåìñÿ ê ðàññìîòðåíèþ ðàçíîîáðàçèÿ äðóç

óæå ñ äðóãîé òî÷êè çðåíèÿ. Íàñ áóäåò èíòåðåñîâàòü ðåêîíñòðóêöèÿ èçìåíåíèé, ïðîèñõîäÿùèõ

â èçó÷àåìîì ñîîáùåñòâå ñ òå÷åíèåì âðåìåíè.

3.2. Ñóáñòðàòû àãðåãàöèé. Ïî äàííûì ïîäñ÷åòîâ íà ôèêñèðîâàííîé ïëîùàäè êîëè÷åñòâà

ñóáñòðàòîâ, ïðèãîäíûõ äëÿ îáðàçîâàíèÿ äðóç áàëÿíóñîâ è àñöèäèé, èõ ïëîòíîñòü íà èçó÷àåìîì

ó÷àñòêå ìîðñêîãî äíà â ñðåäíåì ñîñòàâëÿåò 11,0±2,62 ì-2 (òàá. 2). Â êà÷åñòâå “ïðèãîäíûõ”

дата съемки № 
площадки

кол-во 
встреченных 
субстратов

площадь, 
м2

20.07.1998 1 21 7,07
20.07.1998 2 18 7,07
20.07.1998 3 28 7,07
20.07.1998 4 24 7,07
20.07.1998 5 20 7,07
20.07.1998 6 14 7,07
20.07.1998 7 8 7,07
20.07.1998 8 17 7,07
13.07.1999 I 30 1,44
21.07.1999 II 24 1,44
26.07.1999 III 20 1,44
28.07.1999 IV 22 1,44
31.07.1999 V 18 1,44
17.07.2000 VI 19 1,44
19.07.2000 VII 33 1,44
28.07.2000 VIII 56 1,44
Средние показатели
1998 г.,  с площади 7,07 м2 2,65 ± 0,306 0,69 ± 0,052
1999-2000 г.г.,  с площади 1,44 м2 19,27 ± 2,687 0,26 ± 0,090
По всем площадкам 10,96 ± 2,618 0,47 ± 0,062

12,50
13,19
22,92
38,89

20,83
16,67
13,89
15,28

0,22
0,17

2,97
2,55
3,96
3,40
2,83
1,98
1,13
2,41

0,29
0,27
0,30
0,30

1,01
0,69
0,24
0,26

0,54
0,58
0,64
0,76

среднее расстояние
между ближайшими 
субстратами, м

плотность, м-2

0,62
0,67

Òàáëèöà 2. Ïëîòíîñòü ñóáñòðàòîâ, íà êîòîðûõ íàéäåíû àãðåãàöèè è
ñðåäíèå ðàññòîÿíèÿ ìåæäó íèìè
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çäåñü ðàññìàòðèâàëè òàêèå ñóáñòðàòû, êîòîðûå íàõîäèëèñü íà ïîâåðõíîñòè ìÿãêîãî ãðóíòà.

Ñìåíà ìåòîäà ó÷åòà ïëîòíîñòè ñóáñòðàòîâ â 1999 ã. ïðèâåëà ê çíà÷èòåëüíîìó èçìåíåíèþ

ðåçóëüòàòîâ. Âåðîÿòíî, ñëåäóåò ïðèíÿòü â êà÷åñòâå çàñëóæèâàþùåé äîâåðèÿ îöåíêè äàííûå,

ïîëó÷åííûå â 1999-2000 ã.ã., òàê êàê èñïîëüçîâàííûé òîãäà ñïîñîá ó÷åòà ïðåäñòàâëÿåòñÿ

áîëåå òî÷íûì. Â ïîñëåäíåì ñëó÷àå ñðåäíÿÿ ïëîòíîñòü ñîñòàâèò 19,3±2,69 ì-2 (òàá. 2). Ïîëàãàÿ

ïðîñòðàíñòâåííîå ðàñïðåäåëåíèå äðóç áëèçêèì ê ðàâíîìåðíîìó è îáëàäàÿ äàííûìè îá èõ

ïëîòíîñòè, ìîæíî ðàññ÷èòàòü ñðåäíåå ðàññòîÿíèå ìåæäó äâóìÿ áëèæàéøèìè àãðåãàöèÿìè,

êîòîðîå ñîñòàâëÿåò 0,26±0,090 ì ïî ðåçóëüòàòàì ó÷åòà â 1999-2000 ã.ã. Ëèíåéíûå ðàçìåðû

ñóáñòðàòîâ è ñàìèõ àãðåãàöèé íàõîäÿòñÿ â ïðåäåëàõ îò 2 äî 15 ñì. Òàêèì îáðàçîì, äðóçû

óäàëåíû äðóã îò äðóãà íà ðàññòîÿíèÿ, ñðàâíèìûå ñ èõ ðàçìåðàìè, à ÷àùå âñåãî ïðåâûøàþùèå

èõ ðàçìåðû â íåñêîëüêî ðàç.

Â îñíîâå àãðåãàöèé ëåæàò ñóáñòðàòû ðàçëè÷íîãî ïðîèñõîæäåíèÿ (òàá. 3). Íà ðàêîâèíàõ

ïîãèáøèõ ìîëëþñêîâ îáíàðóæåíî 57% äðóç, òîãäà êàê êàìíè èãðàþò ðîëü ñóáñòðàòîâ â 17%

ñëó÷àåâ. Ðàêîâèíû æèâûõ Gastropoda ñîñòàâëÿþò ÷óòü áîëåå 3% îò îáùåãî ÷èñëà îñíîâàíèé

àãðåãàöèé. Ñàìûì ðàñïðîñòðàíåííûì ñóáñòðàòîì îêàçûâàþòñÿ ðàêîâèíû ïîãèáøèõ

äâóñòâîð÷àòûõ ìîëëþñêîâ Serripes groenlandicus. Çíà÷èòåëüíà äîëÿ äðóç, ó êîòîðûõ òâåðäîå

îñíîâàíèå îòñóòñòâóåò. Òàê êàê íè áàëÿíóñû, íè àñöèäèè íå ñïîñîáíû ïðèêðåïëÿòüñÿ

тип субстрата кол-во субстратов, 
экз.

доля субстратов, 
%

Boreothrophon clathratus 3 1,35
Buccinum glaciale 1 0,45
Neptunea despecta 2 0,90
Mytilus edulis 1 0,45
раковина Buccinum undatum 2 0,90
раковина Neptunea despecta 8 3,60
раковина Arctica islandica 4 1,80
раковина Ciliatocardium ciliatum 1 0,45
раковина Serripes groenlandicus 108 48,65
раковина Mytilus edulis 3 1,35
раковина Macoma calcarea 1 0,45
камень 37 16,67
отсутствует 48 21,62
другие 3 1,35

Òàáëèöà 3. Ðàñïðåäåëåíèå àãðåãàöèé áàëÿíóñîâ è àñöèäèé ïî
òèïó ñóáñòðàòà.

æèðíûì øðèôòîì âûäåëåíû òèïû ñóáñòðàòà, íà êîòîðûõ ÷àùå
âñåãî îáðàçóþòñÿ àãðåãàöèè.
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íåïîñðåäñòâåííî ê çàèëåííîìó ïåñêó, ñóáñòðàò òàêèõ àãðåãàöèé ñëåäóåò ñ÷èòàòü óòðà÷åííûì.

Ñòâîðêè ðàêîâèí S. groenlandicus, èãðàþùèå ðîëü îñíîâàíèÿ äðóç, ñîñòàâëÿþò â ñðåäíåì

53,8±1,34 ìì â äëèíó, à èõ ðàçìåðíóþ ñòðóêòóðó èëëþñòðèðóåò ðèñ. 9. Èçâåñòíî

(À.Â. Ãåðàñèìîâà, óñòíîå ñîîáùåíèå), ÷òî ñàìè ìîëëþñêè îáèòàþò â òîëùå ãðóíòà, è,

ñëåäîâàòåëüíî, àãðåãàöèè ýïèáèîíòîâ ìîãóò îáðàçîâàòüñÿ íà ðàêîâèíàõ òîëüêî ïîñëå èõ

ãèáåëè. Ïî íàøèì äàííûì ñðåäíèé âîçðàñò, â êîòîðîì ãèáíóò ñåððèïåñû, ÷üè ñòâîðêè â

äàëüíåéøåì äàþò íà÷àëî äðóçàì áàëÿíóñîâ è àñöèäèé, ñîñòàâëÿåò 10±0,6 ëåò (ñóäÿ ïî

êîëè÷åñòâó êîëåö îñòàíîâêè ðîñòà íà èõ ðàêîâèíàõ).

3.3. Ïðîöåíò ïîêðûòèÿ ýïèáèîíòàìè. Ïîêðûòèå ïåðâè÷íîãî ñóáñòðàòà ñåññèëüíûìè

îðãàíèçìàìè â äðóçàõ ñîñòàâëÿåò â ñðåäíåì 43,7±2,48%. Ðàñïðåäåëåíèå àãðåãàöèé ïî

çíà÷åíèþ ýòîãî ïàðàìåòðà ìû ïðèâîäèì íà ðèñ. 10. Ñ óâåëè÷åíèåì ïîêðûòèÿ îò 0% äî 40%

÷àñòîòà íàõîæäåíèÿ ñîîòâåòñòâóþùèõ ñóáñòðàòîâ â öåëîì ïàäàåò, à ïðè åùå áîëüøèõ

çíà÷åíèÿõ ïîêðûòèÿ äàííàÿ âåëè÷èíà êîëåáëåòñÿ â äèàïàçîíå 5-10%. Íóæíî îòìåòèòü, ÷òî

íå âñÿ ñâîáîäíàÿ îò ïðèêðåïëåííûõ îðãàíèçìîâ ïîâåðõíîñòü îñíîâàíèÿ äðóçû äîñòóïíà

äëÿ äàëüíåéøåé êîëîíèçàöèè ýïèôàóíîé: óêàçàííàÿ ïîâåðõíîñòü, ïî-âèäèìîìó, â ðàçëè÷íîé

ñòåïåíè ïîäâåðæåíà çàèëåíèþ, ñòåïåíü êîòîðîãî ìû îöåíèòü íå ìîãëè. Äëÿ àãðåãàöèé,
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Ðèñóíîê 9. Ðàçìåðíàÿ ñòðóêòóðà ðàêîâèí Serripes groenlandicus
- ñóáñòðàòîâ àãðåãàöèé. l - äëèíà, F - ÷àñòîòà.
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äåìîíñòðèðóþùèõ ýêñòðåìàëüíûå çíà÷åíèÿ ïîêðûòèÿ îñíîâàíèÿ ýïèáèîíòàìè, â ðàçíîé

ñòåïåíè õàðàêòåðíû ðàçëè÷íûå òèïû ñóáñòðàòà. Òå èç íèõ, ïåðâè÷íûå ñóáñòðàòû êîòîðûõ â

íàèáîëüøåé ñòåïåíè ñâîáîäíû îò ýïèôàóíû, ïðåèìóùåñòâåííî îáíàðóæåíû íà ñòâîðêàõ

Serripes groenlandicus (71% îò îáùåãî ÷èñëà ñóáñòðàòîâ), òîãäà êàê äðóçû ñ âûñîêîé âåëè÷èíîé

ïîêðûòèÿ ðåæå âñòðå÷àþòñÿ íà ýòèõ ïîñëåäíèõ (50%) è ÷àùå � íà êàìíÿõ (42%, òàá. 4).
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F,
 %

Ðèñóíîê 10. Ðàñïðåäåëåíèå àãðåãàöèé ïî ïîêðûòèþ
ýïèôàóíû. F - ÷àñòîòà.

3.4. Îáèëèå Balanus crenatus è îäèíî÷íûõ àñöèäèé. Êëþ÷åâûìè ïàðàìåòðàìè,

îïðåäåëÿþùèìè âíåøíèé îáëèê è ôîðìó èçó÷àåìûõ àãðåãàöèé, ïðåäñòàâëÿåòñÿ ïðèñóòñòâèå

äîìèêîâ æèâûõ ëèáî ïîãèáøèõ óñîíîãèõ, à òàêæå êðóïíûõ àñöèäèé. Ïî äàííûì ïðèçíàêàì

кол-во 
субстратов, экз.

доля 
субстратов, %

кол-во 
субстратов, 

экз.

доля 
субстратов, %

раковина Serripes groenlandicus 25 71,43 12 50,00
камень 4 11,43 10 41,67
отсутствует
другие 6 17,14 2 8,33

тип субстрата

агрегации, где покрытие эпифауны 
не более 10%

агрегации, где покрытие 
эпифауны не менее 90%

Òàáëèöà 4. Ðàñïðåäåëåíèå ïî òèïó ñóáñòðàòà àãðåãàöèé áàëÿíóñîâ è àñöèäèé ñ
ðàçíûì ïîêðûòèåì ýïèôàóíû.
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èçó÷åííûå äðóçû îêàçàëèñü äîñòàòî÷íî ðàçíîîáðàçíû. Òàáëèöà 5 äåìîíñòðèðóåò, íàñêîëüêî

ðàñïðîñòðàíåíû â àãðåãàöèÿõ âîîáùå è íà ðàçíûõ òèïàõ îñíîâàíèÿ â ÷àñòíîñòè ðàçëè÷íûå

ñî÷åòàíèÿ ýäèôèêàòîðîâ. Èç âñåõ ñóáñòðàòîâ íà 96,4% îáíàðóæåíû èëè Balanus crenatus,

èëè îäèíî÷íûå àñöèäèè Styela spp., Styelopsis grossularia è Bolthenia echinata. Íà 58,6%

ðàêîâèí è êàìíåé ýòè áåñïîçâîíî÷íûå îáèòàþò ñîâìåñòíî. Ëèøü 3,2% ñóáñòðàòîâ ñâîáîäíû

îò ïåðå÷èñëåííûõ ýïèáèîíòîâ èëè îñòàòêîâ ïîãèáøèõ áàëÿíóñîâ. Î÷åíü íåìíîãî äðóç ñîñòîÿò

èç àñöèäèé áåç ñëåäîâ áàëÿíóñîâ; íåñêîëüêî áîëüøå “àñöèäèåâûõ” àãðåãàöèé, ñîäåðæàùèõ

äîìèêè ïîãèáøèõ óñîíîãèõ. Òàêèå äðóçû, êîòîðûå îáðàçîâàíû òîëüêî æèâûìè Balanus

crenatus è äîìèêàìè ïîãèáøèõ, ñîñòàâëÿþò ïî÷òè ÷åòâåðòü îò îáùåãî èõ ÷èñëà.

Ðàñïðåäåëåíèÿ àãðåãàöèé, ãäå ïðèñóòñòâóþò òå èëè èíûå ïîòåíöèàëüíûå ýäèôèêàòîðû,

ïî êîëè÷åñòâó ýêçåìïëÿðîâ B. ñrenatus è ïî áèîìàññå àñöèäèé ïðåäñòàâëåíû íà ðèñóíêàõ 11

è 12, ñîîòâåòñòâåííî. Íàèáîëåå êðóïíûõ ðàçìåðîâ äîñòèãàþò Molgula retortiformis, êîòîðûå

âñòðå÷àþòñÿ â àãðåãàöèÿõ ÷ðåçâû÷àéíî ðåäêî. Îòäåëüíûå îáíàðóæåííûå çäåñü ýêçåìïëÿðû

äîñòèãàëè âåñà â 60 ã. Ðèñóíîê 13 èëëþñòðèðóåò ÷àñòîòó äðóç, â êîòîðûõ îòìå÷åíû òå èëè

èíûå àïïðîêñèìèðîâàííûå çíà÷åíèÿ áèîìàññû áàëÿíóñîâ. Òàê êàê áîëüøèíñòâî ýêçåìïëÿðîâ

B. ñrenatus ïðè èññëåäîâàíèè àãðåãàöèé íå âçâåøèâàëè, ïðè ñîñòàâëåíèè äàííîãî
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Ðèñóíîê 11. Ðàñïðåäåëåíèå àãðåãàöèé, ãäå ïðèñóòñòâóþò Balanus
crenatus,  ïî èõ êîëè÷åñòâó. F - ÷àñòîòà.
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Ðèñóíîê 12. Ðàñïðåäåëåíèå àãðåãàöèé, ãäå ïðèñóòñòâóþò àñöèäèè,  ïî
èõ ñóììàðíîé áèîìàññå. F - ÷àñòîòà.
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Ðèñóíîê 13. Ðàñïðåäåëåíèå àãðåãàöèé, ãäå ïðèñóòñòâóþò
áàëÿíóñû,  ïî àïïðîêñèìàöèè èõ ñóììàðíîé áèîìàññû. F -
÷àñòîòà.
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ðàñïðåäåëåíèÿ áûëî èñïîëüçîâàíî ñïåöèàëüíî âû÷èñëåííîå óðàâíåíèå ðåãðåññèè,

ñâÿçûâàþùåå âåñ áàëÿíóñîâ (B, ã) è äëèíó èõ àïåðòóðû (L, ìì): B=0,0032·L2,59. Â öåëîì, äðóç

ñ ýêñòðåìàëüíî âûñîêèì îáèëèåì àñöèäèé èëè B. crenatus ñðàâíèòåëüíî íåìíîãî. Îäíàêî

ñðåäíèå çíà÷åíèÿ ñóììàðíîé áèîìàññû áàëÿíóñîâ â àãðåãàöèè, ïî-âèäèìîìó, äîñòèãàþòñÿ

÷àùå, ÷åì àíàëîãè÷íûé ïîêàçàòåëü äëÿ àñöèäèé. Ñðåäíÿÿ áèîìàññà àñöèäèé äîñòîâåðíî

âûøå, à ñðåäíåå êîëè÷åñòâî Balanus crenatus äîñòîâåðíî íèæå â àãðåãàöèÿõ, ëèøåííûõ

îñíîâàíèÿ, ïî ñðàâíåíèþ ñ òåìè èç íèõ, êîòîðûå ðàçâèâàëèñü íà ðàêîâèíàõ Serripes

groenlandicus (òàá. 5). Âîîáùå, äëÿ äðóç, ó êîòîðûõ óòðà÷åí ñóáñòðàò, âñòðå÷àåìîñòü àñöèäèé

(67%) ñóùåñòâåííî âûøå òàêîâîé äëÿ àãðåãàöèé íà ñòâîðêàõ S. groenlandicus (58%), à òàêæå

íåñêîëüêî ïðåâîñõîäèò èõ âñòðå÷àåìîñòü âî âñåõ äðóçàõ (64%).

3.5. Îáñóæäåíèå. Òèïè÷íûìè ôîðìàìè èçó÷àåìûõ àãðåãàöèé, òàêèì îáðàçîì, â îñíîâíîì

îêàçûâàþòñÿ òàêèå, â êîòîðûõ ïðåäñòàâëåíû áàëÿíóñû â êîëè÷åñòâå îò 5 äî 50 ýêçåìïëÿðîâ,

è àñöèäèè îáùèì âåñîì äî 10 ã. Ñðàâíèòåëüíî íèçêàÿ âñòðå÷àåìîñòü äðóç ñ áîëüøèì âåñîì

àñöèäèé îáúÿñíÿåòñÿ îòíîñèòåëüíî øèðîêèì äèàïàçîíîì âàðüèðîâàíèÿ èõ âåñà.

Íå êàñàÿñü ïîêà íåïîñðåäñòâåííî ñòðóêòóðû è äèíàìèêè ñîîáùåñòâà, ñâÿçàííîãî ñ

ïîñåëåíèåì óñîíîãèõ è àñöèäèé, íåîáõîäèìî èçëîæèòü ñëåäóþùèå ïðåäâàðèòåëüíûå

ñîîáðàæåíèÿ. Êîëè÷åñòâî äðóç, îáðàçóþùèõñÿ â ïðåäåëàõ èçó÷àåìîãî áèîòîïà, íàïðÿìóþ

çàâèñèò îò ÷èñëà ñâîáîäíûõ ïîòåíöèàëüíûõ ñóáñòðàòîâ. Â ìîìåíò ñáîðà ìàòåðèàëà äëÿ

íàñòîÿùåé ðàáîòû íàèáîëüøåå êîëè÷åñòâî íåçàñåëåííûõ  ñóáñòðàòîâ áûëî ïðåäñòàâëåíî

ðàêîâèíàìè Serripes groenlandicus, – ìîëëþñêàìè, êîòîðûå îáíàðóæåíû â ïðîáàõ ñ

ïëîòíîñòüþ 6,2±1,76 ì-2. Äåéñòâèòåëüíî, êîëè÷åñòâî êàìíåé â èçó÷àåìîì áèîòîïå, âåðîÿòíî

îñòàåòñÿ ïîñòîÿííûì. Íà ôîíå íåïðåðûâíîãî ïðîöåññà ïîñòóïëåíèÿ â ñîîáùåñòâî (â âèäå

ëè÷èíîê) è ðîñòà ïðèêðåïëåííûõ ôîðì, ñâîáîäíîå ïðîñòðàíñòâî äîëæíî áûòü â îñíîâíîì

ñîñðåäîòî÷åíî íà âíîâü ïîÿâëÿþùèõñÿ ñóáñòðàòàõ, òàêèõ êàê ðàêîâèíû ìîëëþñêîâ, ÷òî è

íàáëþäàåòñÿ â íàøåì ñëó÷àå. Èñòîðèÿ áîëüøåé ÷àñòè äðóç, òàêèì îáðàçîì, íà÷èíàåòñÿ ñ

îñåäàíèåì, ðîñòîì è ãèáåëüþ ñåððèïåñà, ïðè÷åì êîëè÷åñòâî ïîãèáøèõ äâóñòâîðîê

îãðàíè÷èâàåò îáèëèå àãðåãàöèé. Â òîé ñòåïåíè, â êîòîðîé íèæå áóäåò ïîêàçàíî, ÷òî ñ äðóçàìè

áàëÿíóñîâ è àñöèäèé îáëèãàòíî ñâÿçàí  êîìïëåêñ âèäîâ ýïèôàóíû è èíôàóíû, íåîáõîäèìî

áóäåò ïðèçíàòü, ÷òî â èçó÷àåìîì ñîîáùåñòâå Serripes groenlandicus èãðàåò ðîëü îäíîãî èç

ýäèôèêàòîðîâ.
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Êàê óæå áûëî îòìå÷åíî, ñóáñòðàò íåêîòîðûõ äðóç îêàçûâàåòñÿ óòðà÷åííûì. Â ñâÿçè ñ

ýòèì ìîæíî ñäåëàòü çàêëþ÷åíèå, êîòîðîå îêàæåòñÿ âàæíûì çâåíîì äàëüíåéøèõ ðàññóæäåíèé.

Ðå÷ü èäåò î âîçðàñòå îòäåëüíûõ àãðåãàöèé: åñëè ïðåäïîëîæèòü, ÷òî óòðàòà îñíîâàíèÿ –

çàêîíîìåðíîå ÿâëåíèå, òî òå èç äðóç, êîòîðûå åãî ëèøåíû, ïðåäñòàâëÿþòñÿ îòíîñèòåëüíî

“ñòàðûìè”. Âïðî÷åì, ïîëíîöåííîå îáñóæäåíèå ïðîáëåìû âîçðàñòà àãðåãàöèé è ïóòåé èõ

ðàçâèòèÿ ñòàíåò âîçìîæíûì òîëüêî ïîñëå àíàëèçà íàñåëåíèÿ äðóç, â ãëàâå 7.
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Ãëàâà 4. Ñòðóêòóðà êîìïëåêñà ïðèêðåïëåííûõ îðãàíèçìîâ.

4.1. Ââîäíûå çàìå÷àíèÿ. Â äàííîé ãëàâå ìû ðàññìîòðèì òå àñïåêòû ñòðóêòóðû ñîîáùåñòâà,

ñâÿçàííîãî ñ àãðåãàöèÿìè áàëÿíóñîâ è àñöèäèé, êîòîðûå îòíîñÿòñÿ ê ÷àñòè èõ íàñåëåíèÿ,

ïðèêðåïëåííîé âî âçðîñëîì ñîñòîÿíèè ê îïðåäåëåííîìó ñóáñòðàòó. Â áîëüøèíñòâå ñëó÷àåâ

ìîæíî â òî÷íîñòè óêàçàòü ìåñòî íà ïîâåðõíîñòè ñóáñòðàòà, ãäå çàêðåïëåí òîò èëè èíîé

ýïèáèîíò. Òîãäà æå, êîãäà ýòî îêàçûâàëîñü çàòðóäíèòåëüíûì (íàïðèìåð, äëÿ íåêîòîðûõ ãóáîê,

àñöèäèé è äâóñòâîð÷àòûõ ìîëëþñêîâ ñåì. Mytilidae), îãðàíè÷èâàëèñü êîíñòàòàöèåé âñòðå÷è

îðãàíèçìà â äðóçå. Ìíîãèå ìíîãîùåòèíêîâûå ÷åðâè âåäóò âî âçðîñëîì ñîñòîÿíèè

ìàëîïîäâèæíûé îáðàç æèçíè (íàïðèìåð, ïðåäñòàâèòåëè ñåìåéñòâ Sabellidae, Terebellidae,

Ampharetidae è Maldanidae). Çà÷àñòóþ îíè îáèòàþò â êîæèñòûõ, èëèñòûõ  èëè ïåñ÷àíûõ

òðóáêàõ, êîòîðûå ìîãóò, áóäó÷è ïîãðóæåííûìè â òîëùó ãðóíòà, ïðèêðåïëÿòüñÿ ê ïîâåðõíîñòè

òâåðäîãî ñóáñòðàòà èëè ê äðóãèì òðóáêàì. Áîëüøàÿ ÷àñòü ýòèõ æèâîòíûõ ñïîñîáíû íà

ïðîòÿæåíèè æèçíè ìíîãîêðàòíî ñòðîèòü íîâûå è ïîêèäàòü ñóùåñòâóþùèå, ðàíåå

ñîîðóæåííûå èìè óáåæèùà, è ïîýòîìó íàìè îíè ðàññìàòðèâàþòñÿ â ñëåäóþùåé ãëàâå,

ïîñâÿùåííîé ïîäâèæíîé êîìïîíåíòå ôàóíû äðóç. Â òî æå âðåìÿ, ïðåäñòàâèòåëè òàêèõ

ñåìåéñòâ Polychaeta êàê Spirorbidae è Serpulidae, òðóáêè êîòîðûõ ïîñòðîåíû èç èçâåñòè, ïðî÷íî

ïðèêðåïëåíû ê ïîâåðõíîñòè êàìíåé, ðàêîâèí è âîäîðîñëåé è ñòðîÿòñÿ íà ïðîòÿæåíèè âñåé

æèçíè ÷åðâÿ, îáñóæäàþòñÿ íàìè íèæå â êà÷åñòâå ýïèáèîíòîâ.

Îñíîâíûìè ìèêðîáèîòîïàìè, ê êîòîðûì ïðèóðî÷åíî íåïîäâèæíîå íàñåëåíèå äðóç,

ÿâëÿþòñÿ ïîâåðõíîñòü ïåðâè÷íîãî ñóáñòðàòà, äîìèêîâ áàëÿíóñîâ, òóíèê àñöèäèé è òàëëîìîâ

âîäîðîñëåé. Â ñâÿçè ñ òåì, ÷òî ýïèáèîçû, ñâÿçàííûå ñ ïîâåðõíîñòüþ òàëëîìîâ Rhodophyta,

äîñòàòî÷íî ïîäðîáíî èññëåäîâàíû, â òîì ÷èñëå è â ðàéîíå Ñîëîâåöêîãî çàëèâà

(Ãðèøàíêîâ, 1995à; 1995á; Ãðèøàíêîâ è äð., 2002), âíèìàíèå äàííîé êîìïîíåíòå èçó÷àåìîãî

ñîîáùåñòâà â íàñòîÿùåé ðàáîòå ìû íå óäåëÿåì. Ïî èìåþùèìñÿ ó íàñ äàííûì, ñîñòàâ è

ñîîòíîøåíèå îáèëèé âèäîâ ïðèêðåïëåííûõ îðãàíèçìîâ, îáíàðóæèâàåìûõ íà ïîâåðõíîñòè

êðóïíûõ áàãðÿíîê, èíîãäà âñòðå÷àþùèõñÿ â äðóçàõ, âïîëíå ñîîòâåòñòâóåò óêàçàííîìó â

ïåðå÷èñëåííûõ ïóáëèêàöèÿõ. Çäåñü, â îòëè÷èå îò èíûõ ñóáñòðàòîâ, ïðèñóòñòâóþùèõ â

àãðåãàöèÿõ, äîìèíèðóþò ãèäðîèäíûå ïîëèïû è íåñêîëüêî âèäîâ ìøàíîê.

4.2. Âèäîâîé ñîñòàâ è ñîîòíîøåíèå îáèëèé âèäîâ-ýïèáèîíòîâ. Âñåãî íàìè áûëî
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èäåíòèôèöèðîâàíî 78 òàêñîíîâ íåïîäâèæíûõ îðãàíèçìîâ, ñïèñîê êîòîðûõ, ÷àñòîòà, ñ êîòîðîé

èõ íàõîäèëè â äðóçàõ, è ÷èñëåííîñòü (àáñîëþòíàÿ è îòíîñèòåëüíàÿ) ñâåäåíû â òàáëèöó 6.

Ìû ïðèâîäèì îòíîñèòåëüíóþ ÷èñëåííîñòü â êà÷åñòâå àëüòåðíàòèâû àáñîëþòíîé, òàê êàê

àãðåãàöèè, èãðàþùèå çäåñü ðîëü ïðîá, íå èìåþò ïîñòîÿííîãî ðàçìåðà èëè ïëîùàäè. Êðîìå

Balanus crenatus, â äðóçàõ ÷àùå âñåãî îáíàðóæèâàþòñÿ ãóáêè, â òîì ÷èñëå Halisarca dujardini,

ìøàíêè Dendrobeania fruticosa, Escharella spp. è Schizomavella lineata, àñöèäèè Styela coriacea

è S. rustica, áàãðÿíêè, â îñîáåííîñòè Phycodris rubens. Àíàëèç ñïèñêà âèäîâ – ëèäåðîâ ïî

îòíîñèòåëüíîé ÷èñëåííîñòè äîáàâëÿåò ê ÷èñëó íàèáîëåå õàðàêòåðíûõ äëÿ ýïèáèîçà ôîðì

óñîíîãîå Verruca stroemi è àñöèäèþ Bolthenia echinata. Áîãà÷å âñåãî çäåñü ïðåäñòàâëåíû

ìøàíêè (28 âèäîâ), àñöèäèè (11 âèäîâ) è áàãðÿíêè (11 âèäîâ). Âåðîÿòíî, ÷òî ÷èñëî âèäîâ

ãóáîê, îïðåäåëåíèå òàêñîíîìè÷åñêîé ïðèíàäëåæíîñòè êîòîðûõ âûçâàëî ó íàñ çàòðóäíåíèÿ,

òàêæå ìîãëî áû îêàçàòüñÿ â àãðåãàöèÿõ áàëÿíóñîâ è àñöèäèé äîñòàòî÷íî áîëüøèì (ïî êðàéíåé

ìåðå, âèçóàëüíî ìû ðàçëè÷àëè ìíîæåñòâî íåñõîäíûõ ôîðì).

4.3. Ñðàâíåíèå íàñåëåíèÿ ðàçëè÷íûõ ñóáñòðàòîâ. Â öåëîì â äðóçàõ áàëÿíóñîâ è àñöèäèé

0,15±0,006 âñåõ âñòðå÷ ýïèáèîíòîâ ïðèõîäèòñÿ íà ïåðâè÷íûé ñóáñòðàò, 0,63±0,008

ïðèóðî÷åíû ê äîìèêàì áàëÿíóñîâ, òîãäà êàê íà ïîâåðõíîñòè òóíèê àñöèäèé ñîñðåäîòî÷åíî

0,21±0,007 îò îáùåãî ÷èñëà âñòðå÷. Âêëàä âñåõ îñòàëüíûõ ñóáñòðàòîâ â ïðåäîñòàâëåíèå

æèçíåííîãî ïðîñòðàíñòâà äëÿ ïðåäñòàâèòåëåé ìàêðîáåíòîñà îêàçàëñÿ íåçíà÷èòåëüíûì

(òàá. 7). Àáñîëþòíîå ïðåîáëàäàíèå ðàêîâèí Serripes groenlandicus â êà÷åñòâå ñóáñòðàòà

àãðåãàöèé íå äàåò âîçìîæíîñòè ñêîëüêî-íèáóäü òî÷íî îöåíèòü ðàçëè÷èÿ â íàñåëåíèè ðàçíûõ

òèïîâ îñíîâàíèÿ äðóç. Îá îòñóòñòâèè (óòðàòå) ñóáñòðàòà ìîæíî ãîâîðèòü äëÿ 0,01±0,002 îò

îáùåãî ÷èñëà âñòðå÷ ýïèáèîíòîâ.

Òàê êàê ïîâåðõíîñòè ðàçëè÷íûõ îáúåêòîâ ïðåäñòàâëåíû â äðóçàõ çàâåäîìî íåðàâíûìè

ïëîùàäÿìè, ðàñïðåäåëåíèå êàæäîãî òàêñîíà ïî òèïó ñóáñòðàòà íå èìååò ñìûñëà ñðàâíèâàòü

ñ ðàâíîìåðíûì. Ìîæíî ëèøü êîíñòàòèðîâàòü âèäû, íàèáîëåå õàðàêòåðíûå äëÿ êàæäîãî òèïà

ïîâåðõíîñòè, à òàêæå ñîïîñòàâèòü âñòðå÷àåìîñòü êàæäîãî âèäà íà äàííîì ñóáñòðàòå ñ

ñóììàðíîé, çíà÷åíèÿ êîòîðîé ìû ðàññìàòðèâàëè âûøå. Ðåçóëüòàòû àíàëèçà ïðèóðî÷åííîñòè

ðàçëè÷íûõ îáèòàòåëåé äðóç ê òîìó èëè èíîìó òèïó ñóáñòðàòà ïðèâåäåíû â òàáëèöå 8. Çäåñü

ðàññìîòðåíû òå âèäû, ÷àñòîòà êîòîðûõ â äðóçàõ ïðåâûøàåò 5%. Íà îñíîâàíèè äðóçû ñàìóþ

âûñîêóþ âñòðå÷àåìîñòü ïîêàçûâàþò Electra crustulenta arctica (Bryozoa), Balanus crenatus
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1. Название таксона

Porifera
Cliona vastifica 0,36
Halisarca dujardini 66,43 ** 2,09 ± 0,478 3,86 !
Porifera f. gen. sp. 62,50 ** 3,73 ± 0,580 6,87 !
Sycon sp. 0,36 0,01 ± 0,006 0,01
Coelenterata
Athecata f. gen. sp. 1,07 0,01 ± 0,006 0,01
Coryne sp. 9,29 * 0,06 ± 0,026 0,11
Hydrozoa f. gen. sp. 0,36 0,01 ± 0,006 0,01
Lafoea pocillum 3,21 0,00 ± 0,000 0,00
Obelia sp. 26,43 * 0,29 ± 0,063 0,53
Obelia geniculata 2,86 0,06 ± 0,035 0,11
Obelia loveni 17,86 * 0,16 ± 0,082 0,30
Perigonimus sp. 0,36 -
Perigonimus abyssi 2,86 -
Polychaeta
Chitinopoma fabricii 3,57 0,04 ± 0,016 0,08
Bushiella quadriangularis 3,57 0,02 ± 0,014 0,03
Circeis armoricana 2,50 0,01 ± 0,006 0,01
Paradexiospira cancellata 0,36 0,01 ± 0,006 0,01
Paradexiospira vitrea 0,36 0,02 ± 0,018 0,03
Crustacea
Balanus balanus 10,00 * 0,21 ± 0,121 0,38
Balanus crenatus 90,50 ** 23,96 ± 2,109 44,17 !
Verruca stroemi 42,14 * 1,93 ± 0,391 3,56 !
Mollusca
Heteranomia aculeata 5,00 * 0,09 ± 0,041 0,16
Heteranomia squamula 44,64 * 0,87 ± 0,110 1,60
Ascidiae
Ascidiae f. gen. sp. 1,07 0,02 ± 0,010 0,03
Bolthenia echinata 38,57 * 1,27 ± 0,195 2,35 !
Didemnum roseum 0,36 0,01 ± 0,006 0,01
Halocynthia pyriformis 1,79 0,01 ± 0,009 0,02
Molgula sp. 15,36 * 0,26 ± 0,057 0,47
Molgula retortiformis 8,57 * 0,14 ± 0,043 0,26
Styela coriacea 51,43 ** 2,20 ± 0,360 4,05 !
Styela rustica 50,00 ** 3,03 ± 0,468 5,59 !
Styelidae gen. sp. (juv.) 33,21 * 0,64 ± 0,151 1,18
Styelopsis grossullaria 17,50 * 0,22 ± 0,038 0,40
Synoicum pulmonaria 7,50 * 0,11 ± 0,037 0,20
Bryozoa
Lichenopora verrucaria 12,14 * 0,20 ± 0,064 0,37
Alcyonidium mamillatum 2,50 0,05 ± 0,038 0,10
Bowerbankia caudata 0,71 0,01 ± 0,006 0,01
Bowerbankia sp. 13,21 * 0,13 ± 0,042 0,24
Electra crustulenta arctica 14,29 * 0,21 ± 0,061 0,39
Tegella nigrans 0,36 0,01 ± 0,006 0,01
Callopora craticula 1,43 0,02 ± 0,010 0,03
Caulorhamphus intermedius 0,71 0,01 ± 0,006 0,01
Dendrobeania fruticosa 68,21 ** 2,24 ± 0,292 4,13 !

2. Встреча-
емость, %

3. Средняя 
численность на 
друзу, экз.

4. Относительная 
численность, %

Òàáëèöà 6. Âñòðå÷àåìîñòü è ÷èñëåííîñòü ïðèêðåïëåííûõ îðãàíèçìîâ â äðóçàõ.

ñì. ïðîäîëæåíèå
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(Crustacea), Smittina mucronata, Stomachetosella cruenta, Lichenopora verrucaria (Bryozoa). Âñå

îíè, êðîìå ïîñëåäíåãî, âñòðå÷àþòñÿ çäåñü äîñòîâåðíî ÷àùå, ÷åì ïîêàçûâàåò çíà÷åíèå

ñóììàðíîé âñòðå÷àåìîñòè. Ïî ñðàâíåíèþ ñ äðóãèìè òèïàìè ñóáñòðàòà, çäåñü áîëüøå âñåãî

âèäîâ (â îáùåé ñëîæíîñòè 17) ïîêàçûâàþò ÷àñòîòó çíà÷èìî áîëåå íèçêóþ, íåæåëè ñóììàðíàÿ.

Íà îñíîâàíèè äðóçû ïðàêòè÷åñêè íå îáíàðóæåíû íàèáîëåå ðàñïðîñòðàíåííûå âèäû àñöèäèé

è áàãðÿíîê.

Òàáëèöà 6. (ïðîäîëæåíèå)
1

Dendrobeania sp. 1,07 0,02 ± 0,019 0,04
Scrupocellaria arctica 31,43 * 0,58 ± 0,097 1,07
Escharella sp. 54,29 ** 1,98 ± 0,244 3,65 !
Smittina majuscula 36,79 * 0,76 ± 0,117 1,41
Smittina minuscula 1,43 0,01 ± 0,006 0,01
Smittina mucronata 21,43 * 0,32 ± 0,056 0,60
Smittina rigida 3,57 0,07 ± 0,029 0,13
Smittina sp. 0,36 0,01 ± 0,006 0,01
Porella smitti 22,50 * 0,40 ± 0,077 0,73
Schizomavella lineata 55,00 ** 2,19 ± 0,301 4,04 !
Hippoporina ussowi 17,50 * 0,18 ± 0,040 0,34
Stomachetosella cruenta 25,36 * 0,47 ± 0,078 0,87
Microporella ciliata 1,79 0,01 ± 0,009 0,02
Cylindroporella tubulosa 1,07 0,01 ± 0,006 0,01
Rhamphostomella ovata 42,86 * 0,96 ± 0,126 1,77
Rhamphostomella scabra 4,64 0,09 ± 0,035 0,16
Ascophora f. gen. sp. 2,14 0,01 ± 0,006 0,01
Cheilostomata f. gen. sp. 1,07 0,01 ± 0,006 0,01
Kamptozoa
Ascopodaria sp. 2,86 0,03 ± 0,022 0,06
Loxosomella sp. 0,36 -
Pedicillina sp. 3,93 0,01 ± 0,009 0,02
Algae
Antithamnion boreale 45,36 * 0,16 ± 0,052 0,30
Ceratocolax hartsii 0,71 -
Euthora cristata 18,21 * 0,09 ± 0,044 0,17
Lithothamnion sp. 3,93 0,02 ± 0,012 0,04
Odonthalia dentata 2,14 0,00 ± 0,000 0,00
Pantoneura baerii 7,86 * 0,04 ± 0,021 0,07
Phycodris rubens 52,86 ** 0,96 ± 0,232 1,77
Phyllophora interrupta 7,14 * 0,02 ± 0,015 0,04
Polysiphonia urceolata 18,93 * 0,09 ± 0,045 0,16
Ptilota plumosa 32,14 * 0,18 ± 0,055 0,33
Rhodochorton sp. 0,36 -
Rhodophyllus dichotoma 9,64 * 0,02 ± 0,012 0,04
Rhodophyta f. gen. sp. (juv.) 53,57 ** 0,21 ± 0,064 0,38

2 3 4

* - âñòðå÷àåìîñòü áîëåå 5%
** - òàêñîí ïðèíàäëåæèò äåñÿòè ñ íàèáîëüøåé âñòðå÷àåìîñòüþ
! - òàêñîí ïðèíàäëåæèò äåñÿòè ñ íàèáîëüøåé ÷èñëåííîñòüþ
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Ñïèñîê õàðàêòåðíûõ îáèòàòåëåé ïîâåðõíîñòè äîìèêîâ áàëÿíóñîâ ãîðàçäî øèðå.

Äîñòàòî÷íî îòìåòèòü, ÷òî èç 40 îáñóæäàåìûõ òàêñîíîâ ïðèêðåïëåííûõ îðãàíèçìîâ 33

äåìîíñòðèðóþò çäåñü âñòðå÷àåìîñòü, ïðåâûøàþùóþ 50%. Ïðèóðî÷åííîñòü ê äàííîìó òèïó

ñóáñòðàòà áîëåå âñåãî âûðàæåíà ó ðÿäà âèäîâ èíêðóñòèðóþùèõ ìøàíîê (Bowerbankia sp.,

Escharella sp., Schizomavella lineata, Porella smitti, Hippoporina ussowi, Smittina majuscula,

Rhamphostomella ovata è Rh. scabra), óñîíîãîãî Verruca stroemi, ìîëëþñêà Heteranomia

Число встреч 
эпибионтов

субстрат отсутствует 50 0,01 ± 0,002
камни 78 0,02
раковины погибших Arctica islandica 10 0,00
раковины погибших Buccinum undatum 15 0,00
раковины погибших Ciliatocardiuum ciliatum 2 0,00
раковины погибших Macoma calacarea 1 0,00
раковины погибших Mytilus edulis 3 0,00
раковины погибших Neptunea despecta 26 0,01
раковины погибших Serripes groenlandicus 299 0,09
раковины живых Buccinum glaciale 2 0,00
раковины живых Boreothrophon clathratus 4 0,00
раковины живых Neptunea despecta 7 0,00
раковины живых Musculus sp. 12 0,00
раковины живых Mytilus edulis 9 0,00

Всего: 468 0,15 ± 0,006
домики живых Balanus balanus 37 0,01
домики погибших Balanus balanus 90 0,03
домики живых Balanus crenatus 1495 0,43
домики погибших Balanus crenatus 593 0,17

Всего: 2215 0,63 ± 0,008
Molgula sp. 3 0,00
Molgula retortiformis 87 0,02
туники погибших Molgula retortiformis 2 0,00
Bolthenia echinata 62 0,02
туники погибших Molgula retortiformis 6 0,00
Styela coriacea 44 0,01
Styela rustica 526 0,15
туники погибших Styela rustica 1 0,00

Всего: 731 0,21 ± 0,007
Dendrobeania fruticosa 2 0,00
раковины живых Heteranomia aculeata 2 0,00
раковины живых Hiatella arctica 9 0,00
раковины живых Heteranomia squamula 21 0,01
Porifera 1 0,00
домики живых Verruca stroemi 6 0,00

Всего: 41 0,01 ± 0,002

другие субстраты

Асцидии

Субстрат Доля от общего 
числа встреч

Первичный субстрат

Домики балянусов

Òàáëèöà 7. Ñóììàðíîå ðàñïðåäåëåíèå âñòðå÷ ýïèáèîíòîâ â àãðåãàöèÿõ ïî òèïó ñóáñòðàòà.
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Halisarca dujardini 0,08 ± 0,019 v 0,53 ± 0,034 v 0,37 ± 0,033 ^ 0,02 ± 0,009
Porifera f. gen. sp. 0,08 ± 0,018 v 0,63 ± 0,033 0,27 ± 0,030 ^ 0,01 ± 0,008
Coryne sp. 0,06 ± 0,054 0,56 ± 0,117 0,28 ± 0,106 0,11 ± 0,074 ^
Obelia loveni 0,13 ± 0,048 0,54 ± 0,072 0,31 ± 0,067 0,02 ± 0,021
Obelia sp. 0,08 ± 0,038 0,62 ± 0,069 0,30 ± 0,065 0,00 ± 0,019
Balanus balanus 1 0,06 ± 0,054 0,89 ± 0,074 ^ 0,00 ± 0,048 v 0,06 ± 0,054
Balanus crenatus 1 0,40 ± 0,025 ^ 0,53 ± 0,026 v 0,05 ± 0,011 v 0,03 ± 0,009 ^
Verruca stroemi 0,03 ± 0,017 v 0,93 ± 0,025 ^ 0,00 ± 0,010 v 0,04 ± 0,019
Heteranomia squamula 0,09 ± 0,033 0,90 ± 0,035 ^ 0,01 ± 0,013 v 0,00 ± 0,012
Lichenopora verrucaria 0,25 ± 0,097 0,45 ± 0,111 0,30 ± 0,102 0,00 ± 0,043
Bowerbankia sp. 0,00 ± 0,031 v 0,90 ± 0,057 ^ 0,10 ± 0,057 0,00 ± 0,031
Electra crustulenta arctica 0,52 ± 0,100 ^ 0,48 ± 0,100 0,00 ± 0,036 v 0,00 ± 0,036
Scrupocellaria arctica 0,03 ± 0,020 v 0,58 ± 0,059 0,38 ± 0,058 ^ 0,01 ± 0,014
Dendrobeania fruticosa 0,07 ± 0,019 v 0,53 ± 0,038 v 0,39 ± 0,037 ^ 0,01 ± 0,008
Escharella sp. 0,17 ± 0,031 0,79 ± 0,033 ^ 0,02 ± 0,011 v 0,01 ± 0,009
Schizomavella lineata 0,07 ± 0,022 v 0,85 ± 0,031 ^ 0,05 ± 0,019 v 0,03 ± 0,015
Stomachetosella cruenta 0,25 ± 0,056 ^ 0,72 ± 0,058 0,03 ± 0,023 v 0,00 ± 0,016
Porella smitti 0,07 ± 0,041 0,90 ± 0,046 ^ 0,02 ± 0,024 v 0,00 ± 0,023
Hippoporina ussowi 0,00 ± 0,034 v 0,92 ± 0,052 ^ 0,08 ± 0,052 0,00 ± 0,034
Smittina majuscula 0,11 ± 0,036 0,86 ± 0,040 ^ 0,01 ± 0,013 v 0,01 ± 0,013
Smittina mucronata 0,32 ± 0,075 ^ 0,68 ± 0,075 0,00 ± 0,024 v 0,00 ± 0,024
Rhamphostomella ovata 0,07 ± 0,027 0,76 ± 0,044 ^ 0,16 ± 0,038 0,01 ± 0,011
Rhamphostomella scabra 0,00 ± 0,071 1,00 ± 0,071 ^ 0,00 ± 0,071 v 0,00 ± 0,071
Bolthenia echinata 0,02 ± 0,013 v 0,51 ± 0,049 ^ 0,46 ± 0,049 ^ 0,01 ± 0,009
Styela coriacea 0,07 ± 0,021 v 0,73 ± 0,038 ^ 0,20 ± 0,034 0,00 ± 0,007
Styela rustica 0,02 ± 0,009 v 0,63 ± 0,036 0,36 ± 0,035 ^ 0,00 ± 0,005
Styelopsis grossullaria 0,14 ± 0,059 0,83 ± 0,064 ^ 0,03 ± 0,028 v 0,00 ± 0,026
Styelidae gen. sp. 0,03 ± 0,025 v 0,85 ± 0,058 ^ 0,13 ± 0,054 0,00 ± 0,024
Molgula sp. 0,04 ± 0,035 0,57 ± 0,094 0,39 ± 0,092 ^ 0,00 ± 0,032
Molgula retortiformis 0,10 ± 0,064 0,52 ± 0,109 0,38 ± 0,106 0,00 ± 0,042
Synoicum pulmonaria 0,06 ± 0,061 0,75 ± 0,108 0,13 ± 0,083 0,06 ± 0,061
Antithamnion boreale 0,02 ± 0,017 v 0,67 ± 0,051 0,30 ± 0,050 0,01 ± 0,012
Euthora cristata 0,03 ± 0,028 v 0,37 ± 0,082 v 0,57 ± 0,084 ^ 0,03 ± 0,028
Pantoneura baerii 0,00 ± 0,062 0,38 ± 0,135 0,62 ± 0,135 ^ 0,00 ± 0,062
Phycodris rubens 0,01 ± 0,009 v 0,61 ± 0,040 0,38 ± 0,040 ^ 0,00 ± 0,007
Phyllophora interrupta 0,06 ± 0,054 0,61 ± 0,115 0,33 ± 0,111 0,00 ± 0,048
Polysiphonia urceolata 0,04 ± 0,039 0,32 ± 0,093 v 0,64 ± 0,096 ^ 0,00 ± 0,036
Ptilota plumosa 0,03 ± 0,020 v 0,46 ± 0,060 v 0,51 ± 0,060 ^ 0,00 ± 0,014
Rhodophyllus dichotoma 0,04 ± 0,041 0,29 ± 0,093 v 0,67 ± 0,096 ^ 0,00 ± 0,037
Rhodophyta f. gen. sp. (juv.) 0,05 ± 0,022 v 0,59 ± 0,050 0,36 ± 0,048 ^ 0,00 ± 0,010

1 - Balanus balanus  è Balanus crenatus  ó÷òåíû âìåñòå ñ äîìèêàìè ïîãèáøèõ
^ - ÷àñòîòà äîñòîâåðíî âûøå ñóììàðíîé äëÿ âñåõ ýïèáèîíòîâ íà äàííîì ñóáñòðàòå (p=0,05)
v - ÷àñòîòà äîñòîâåðíî íèæå ñóììàðíîé äëÿ âñåõ ýïèáèîíòîâ íà äàííîì ñóáñòðàòå (p=0,05)
æèðíûì øðèôòîì âûäåëåíû çíà÷åíèÿ, äîñòîâåðíî (ϕ-ïðåîáðàçîâàíèå; F-êðèòåðèé)
 îòëè÷àþùèåñÿ îò ñóììàðíûõ äëÿ äàííîãî ñóáñòðàòà
ðàññìîòðåíû òàêñîíû, âñòðå÷àåìîñòü êîòîðûõ â äðóçàõ ïðåâûøàåò 5%

Название таксона на первичном 
субстрате

на домиках 
балянусов на асцидиях

Встречаемость

на других 
субстратах

Òàáëèöà 8. Ðàñïðåäåëåíèå âñòðå÷ ýïèáèîíòîâ â àãðåãàöèÿõ ïî òèïó ñóáñòðàòà.
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squamula è íåêîòîðûõ àñöèäèé (Styela coriacea, Styelopsis grossularia è Styelidae f. gen. sp.),

õîòÿ âñå îñòàëüíûå âèäû Tunicata òîæå îáíàðóæèâàþòñÿ çäåñü ÷ðåçâû÷àéíî ÷àñòî.

Íà òóíèêàõ àñöèäèé ÷àùå âñåãî ìîæíî íàéòè ãóáîê, êóñòèñòûõ ìøàíîê Dendrobeania

fruticosa è Scrupocellaria arctica, àñöèäèé ðàçíûõ âèäîâ (â îñîáåííîñòè Bolthenia echinata è

Styela rustica) è áîëüøèíñòâî âñòðå÷åííûõ â àãðåãàöèÿõ Rhodophyta. Ïðè ýòîì, ìíîãèå

áàãðÿíêè íå ïðîñòî ÷àñòî âñòðå÷àþòñÿ íà ïîâåðõíîñòè àñöèäèé, íî è îáíàðóæèâàþò çäåñü

áîëüøóþ ÷àñòîòó, íåæåëè íà äîìèêàõ áàëÿíóñîâ (Euthora cristata, Pantoneura baerii,

Polysiphonia urceolata, Ptilota plumosa è Rhodophyllis dichotoma). Äðóãèå âèäû, òàêèå êàê

Phycodris rubens, Phyllophora interrupta è Antithamnion boreale, ÷àùå âñòðå÷àþòñÿ íà äîìèêàõ

óñîíîãèõ.

Ïåðå÷èñëåííûå çàêîíîìåðíîñòè ìîæíî ïðîèëëþñòðèðîâàòü ðåçóëüòàòàìè êëàñòåðíîãî

àíàëèçà íåïîäâèæíîãî íàñåëåíèÿ äðóç ïî çíà÷åíèÿì âñòðå÷àåìîñòè íà ðàçíûõ òèïàõ ñóáñòðàòà

(ðèñ. 14). Â ïåðâóþ ãðóïïó ïîïàäàþò âèäû, ïðèóðî÷åííûå ê äîìèêàì áàëÿíóñîâ è òóíèêàì

àñöèäèé. Ïðåäñòàâèòåëè âòîðîé ãðóïïû ñîñðåäîòî÷åíû íà òóíèêàõ àñöèäèé. Òðåòüÿ ãðóïïà

ïðåäñòàâëåíà îðãàíèçìàìè, êîòîðûå âñòðå÷àþòñÿ ïðàêòè÷åñêè èñêëþ÷èòåëüíî íà äîìèêàõ

áàëÿíóñîâ. Â ÷åòâåðòóþ ãðóïïó âîøëè âèäû, îáíàðóæåííûå íà äîìèêàõ Balanus crenatus è

íà ïåðâè÷íîì ñóáñòðàòå, à â ïÿòóþ – íàèáîëåå õàðàêòåðíûå îáèòàòåëè ïåðâè÷íîãî ñóáñòðàòà.

Ðàñïðåäåëåíèå Balanus crenatus ïî òèïó ñóáñòðàòà îòäåëüíî èçó÷åíî äëÿ ðàçíûõ

ðàçìåðíûõ ãðóïï ðà÷êîâ. Âñòðå÷àåìîñòü B. crenatus íà ïåðâè÷íîì ñóáñòðàòå ðàñòåò

îòíîñèòåëüíî âñòðå÷àåìîñòè íà ïîâåðõíîñòè äîìèêîâ ïðåäñòàâèòåëåé ñâîåãî âèäà ñ

óâåëè÷åíèåì ðàçìåðà óñîíîãèõ (ðèñ. 15). Íà÷èíàÿ ñ áàëÿíóñîâ, äëèíà àïåðòóðû êîòîðûõ

ñîñòàâëÿåò 5 ìì, è çàêàí÷èâàÿ 14-ìèëëèìåòðîâûìè (áîëåå êðóïíûå ïðåäñòàâèòåëè B. crenatus

èñêëþ÷èòåëüíî ðåäêè), ìîæíî íàáëþäàòü äîñòîâåðíûå ðàçëè÷èÿ ìåæäó çíà÷åíèÿìè

óêàçàííûõ ÷àñòîò. Ïðè ýòîì äîëÿ ïîãèáøèõ ðà÷êîâ íà ïåðâè÷íîì ñóáñòðàòå (0,31±0,007)

äîñòîâåðíî âûøå, ÷åì íà äîìèêàõ äðóãèõ áàëÿíóñîâ (0,18±0,008).

4.4. Ñðàâíåíèå íàñåëåíèÿ äîìèêîâ æèâûõ è ïîãèáøèõ Balanus crenatus. Îòäåëüíî

èíòåðåñíî ñðàâíèòü íàñåëåíèå äîìèêîâ ïîãèáøèõ è æèâûõ óñîíîãèõ. Â ñèëó ñõîäñòâà ýòèõ

äâóõ òèïîâ ñóáñòðàòà òàêîå ñðàâíåíèå ìîæíî âûïîëíèòü êîëè÷åñòâåííî, ïåðåñ÷èòàâ ÷èñëî

ýêçåìïëÿðîâ ýïèáèîíòîâ íà ÷èñëî äîìèêîâ ðà÷êîâ, ãäå îíè âñòðå÷åíû. Ðåçóëüòàòû ýòîãî

ñîïîñòàâëåíèÿ ìû ïðèâîäèì â òàáëèöå 9. Äàííûå ïðåäñòàâëåíû òîëüêî äëÿ âèäîâ,
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âñòðå÷àåìîñòü êîòîðûõ â àãðåãàöèÿõ îêàçàëàñü âûøå 5%. Èç 40 èçó÷åííûõ òàêñîíîâ,

äîñòîâåðíûå ðàçëè÷èÿ ïî óêàçàííîìó ïðèçíàêó îáíàðóæèâàþò 11. Ê ïîâåðõíîñòè ïîãèáøèõ

B. crenatus ïðèóðî÷åíû ìîëëþñê Heteranomia squamula, ìøàíêà Smittina majuscula è àñöèäèè,

òàêèå êàê Styela rustica è Styelopsis grossularia. ×èñëåííîñòü ñàìèõ äîìèêîâ ïîãèáøèõ Balanus

crenatus çäåñü òàêæå äîñòîâåðíî âûøå, ÷åì íà æèâûõ ïðåäñòàâèòåëÿõ ýòîãî âèäà. Ê äîìèêàì

ïîñëåäíèõ æå òÿãîòåþò ãóáêè, â òîì ÷èñëå Halisarca dujardini, óñîíîãèå ðà÷êè Verruca stroemi,

ìøàíêè Scrupocellaria arctica è Porella smitti, à òàêæå Phycodris rubens è ïðîðîñòêè áàãðÿíîê

ðàçëè÷íîé âèäîâîé ïðèíàäëåæíîñòè.

Îáùåå êîëè÷åñòâî äîìèêîâ ïîãèáøèõ ðà÷êîâ, âñòðå÷åííûõ â òåõ äðóçàõ, äëÿ êîòîðûõ

âûïîëíåí àíàëèç ñóáñòðàòíûõ ñâÿçåé, ñðàâíèòåëüíî íåâåëèêî (1619 ýêçåìïëÿðîâ ïðîòèâ

4674 æèâûõ). Â ñèëó ýòîãî äîñòîâåðíûå ðàçëè÷èÿ ÷àñòîò ïðîäåìîíñòðèðîâàëè ïî áîëüøåé

÷àñòè ëèøü ìàññîâûå âèäû. Íà ñàìîì äåëå, åùå íåêîòîðûå èç ÷àñòî îáíàðóæèâàåìûõ â

äðóçàõ ôîðì äåìîíñòðèðóþò çíà÷èòåëüíûå, õîòÿ è íåäîñòîâåðíûå, ðàçëè÷èÿ âñòðå÷àåìîñòè

íà æèâûõ è ìåðòâûõ áàëÿíóñàõ. Íàïðèìåð, Obelia loveni (Hydrozoa), à òàêæå áîëüøèíñòâî

âèäîâ ìøàíîê è êðàñíûõ âîäîðîñëåé òÿãîòåþò ê äîìèêàì æèâûõ Balanus crenatus. Â òî æå

âðåìÿ, Coryne sp. (Hydrozoa), Balanus balanus (Crustacea), Stomachtosella cruenta (Bryozoa) è

áîëüøàÿ ÷àñòü àñöèäèé (êðîìå ïåðå÷èñëåííûõ âûøå) ïðåèìóùåñòâåííî îòìå÷åíû íà

ïîâåðõíîñòè äîìèêîâ ïîãèáøèõ ðà÷êîâ. Ó âñåõ âûøåïåðå÷èñëåííûõ ýïèáèîíòîâ
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Ðèñóíîê 15. Âñòðå÷àåìîñòü Balanus crenatus ðàçíîãî ðàçìåðà íà
äîìèêàõ ïðåäñòàâèòåëåé ñâîåãî âèäà è íà ïåðâè÷íîì ñóáñòðàòå.
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Halisarca dujardini 0,016 ± 0,0075 0,052 ± 0,0108 0,013 **
Porifera f. gen. sp. 0,066 ± 0,0233 0,121 ± 0,0203 0,081 *
Coryne sp. 0,003 ± 0,0023 0,002 ± 0,0014 0,654
Obelia loveni 0,003 ± 0,0028 0,005 ± 0,0031 0,686
Obelia sp. 0,010 ± 0,0041 0,012 ± 0,0071 0,830
Balanus balanus 1 0,001 ± 0,0014 0,000 ± 0,0005 0,468
Balanus crenatus 1 0,482 ± 0,0730 0,420 ± 0,0327 0,390
домики Balanus crenatus 2 0,124 ± 0,0240 0,072 ± 0,0171 0,072 *
Verruca stroemi 0,050 ± 0,0124 0,106 ± 0,0206 0,039 **
Heteranomia squamula 0,018 ± 0,0065 0,002 ± 0,0009 0,003 ***
Lichenopora verrucaria 0,001 ± 0,0010 0,002 ± 0,0008 0,364
Bowerbankia sp. 0,005 ± 0,0020 0,014 ± 0,0073 0,304
Electra crustulenta arctica 0,003 ± 0,0017 0,005 ± 0,0042 0,708
Scrupocellaria arctica 0,004 ± 0,0021 0,011 ± 0,0025 0,070 *
Dendrobeania fruticosa 0,051 ± 0,0161 0,078 ± 0,0176 0,278
Escharella sp. 0,096 ± 0,0195 0,084 ± 0,0188 0,672
Schizomavella lineata 0,083 ± 0,0188 0,090 ± 0,0138 0,785
Stomachetosella cruenta 0,031 ± 0,0141 0,011 ± 0,0039 0,114
Porella smitti 0,002 ± 0,0012 0,012 ± 0,0027 0,002 ***
Hippoporina ussowi 0,005 ± 0,0024 0,008 ± 0,0028 0,450
Smittina majuscula 0,052 ± 0,0165 0,025 ± 0,0051 0,077 *
Smittina mucronata 0,005 ± 0,0029 0,010 ± 0,0036 0,313
Rhamphostomella ovata 0,022 ± 0,0081 0,029 ± 0,0042 0,430
Rhamphostomella scabra 0,001 ± 0,0010 0,002 ± 0,0008 0,331
Bolthenia echinata 0,016 ± 0,0063 0,017 ± 0,0031 0,807
Styela coriacea 0,090 ± 0,0212 0,087 ± 0,0144 0,910
Styela rustica 0,211 ± 0,0391 0,098 ± 0,0181 0,004 ***
Styelopsis grossullaria 0,013 ± 0,0049 0,003 ± 0,0009 0,030 **
Styelidae gen. sp. 0,023 ± 0,0091 0,013 ± 0,0033 0,243
Molgula spp. 0,027 ± 0,0200 0,007 ± 0,0027 0,238
Synoicum pulmonaria 0,006 ± 0,0050 0,004 ± 0,0019 0,606
Antithamnion boreale 0,000 ± 0,0004 0,019 ± 0,0099 0,124
Euthora cristata 0,000 ± 0,0000 0,001 ± 0,0014 0,383
Pantoneura baerii 0,000 ± 0,0000 0,000 ± 0,0002 0,403
Phycodris rubens 0,012 ± 0,0051 0,037 ± 0,0111 0,079 *
Phyllophora interrupta 0,000 ± 0,0000 0,000 ± 0,0002 0,239
Polysiphonia urceolata 0,001 ± 0,0012 0,001 ± 0,0004 0,553
Ptilota plumosa 0,002 ± 0,0017 0,003 ± 0,0013 0,692
Rhodophyllus dichotoma 0,000 ± 0,0000 0,000 ± 0,0001 0,243
Rhodophyta f. gen. sp. (juv.) 0,002 ± 0,0016 0,009 ± 0,0030 0,043 **

1 - Balanus balanus  è Balanus crenatus  ó÷òåíû âìåñòå ñ äîìèêàìè ïîãèáøèõ
2 - íàðàâíå ñ æèâûìè ýïèáèîíòàìè ó÷òåíû äîìèêè ïîãèáøèõ Balanus crenatus
* - ðàçëè÷èÿ äîñòîâåðíû íà óðîâíå p<0,10
** - ðàçëè÷èÿ äîñòîâåðíû íà óðîâíå p<0,05
*** - ðàçëè÷èÿ äîñòîâåðíû íà óðîâíå p<0,01
æèðíûì øðèôòîì âûäåëåíû áóëü øèå  çíà÷å íèÿ äë ÿ òåõ òàêñîíîâ,  
 ãäå ðàçëè÷èÿ äîñòîâåðíû (t-êðèòåðèé Ñòüþäåíòà)
ðàññìîòðåíû òàêñîíû, âñòðå÷àåìîñòü êîòîðûõ â äðóçàõ ïðåâûøàåò 5%

p для t-критерия 
СтьюдентаНазвание таксона

на погибших на живых

средняя численность экз.•домик-1

Òàáëèöà 9. Ñðåäíÿÿ ÷èñëåííîñòü ýïèáèîíòîâ íà äîìèêàõ æèâûõ è ïîãèáøèõ
Balanus crenatus.
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îáñóæäàåìûå çíà÷åíèÿ ÷èñëåííîñòè îòëè÷àëèñü áîëåå ÷åì â 1,5 ðàçà.

Ðàñïðåäåëåíèå ñàìèõ Balanus crenatus ïî äîìèêàì æèâûõ è ïîãèáøèõ ïðåäñòàâèòåëåé

ñâîåãî âèäà çàâèñèò îò ðàçìåðà ðà÷êîâ. Ñàìûå ìîëîäûå ýêçåìïëÿðû (äëèíà àïåðòóðû

ñîñòàâëÿåò 1 ìì) âñòðå÷àþòñÿ íà æèâûõ è ïîãèáøèõ áàëÿíóñàõ ñ ïðèìåðíî îäèíàêîâîé

÷àñòîòîé. ×åì êðóïíåå æèâîòíûå, òåì ÷àùå èõ ìîæíî âñòðåòèòü íà ïîâåðõíîñòè äîìèêîâ

æèâûõ óñîíîãèõ (ðèñ. 16).

4.5. Àíàëèç ïðèóðî÷åííîñòè ýïèáèîíòîâ Balanus crenatus ê êîíöåíòðàì ðàçëè÷íîãî

ïîðÿäêà. È áàëÿíóñû, è àñöèäèè ôîðìèðóþò â àãðåãàöèÿõ ìíîãîÿðóñíûå êîíñòðóêöèè,

ïðèêðåïëÿÿñü ê ïðåäñòàâèòåëÿì ñâîåãî è ðîäñòâåííûõ âèäîâ, à òàêæå äðóã ê äðóãó (íàïðèìåð,

òàá. 7). Òàê êàê áîëüøàÿ ÷àñòü ýïèáèîíòîâ â äðóçàõ îáèòàåò íà ïîâåðõíîñòè äîìèêîâ Balanus

crenatus, èìåííî íà èõ ïðèìåðå ìû ðàññìàòðèâàåì ðàñïðåäåëåíèå ïðèêðåïëåííûõ îðãàíèçìîâ

ïî êîíöåíòðàì ðàçëè÷íîãî ïîðÿäêà. Äëÿ ýòîãî áûëè ïðèâëå÷åíû äàííûå, ïîëó÷åííûå ïðè

ðàçáîðêå êàê îòäåëüíûõ äðóç, òàê è äîïîëíèòåëüíûõ ñáîðîâ (ñì. Ìàòåðèàë è ìåòîäèêà). Ìû

îáñóäèì ëèøü ðåçóëüòàòû ñðàâíåíèÿ âñòðå÷àåìîñòè ýïèáèîíòîâ â êîíöåíòðàõ I è II ïîðÿäêîâ,
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Ðèñóíîê 16. Âñòðå÷àåìîñòü Balanus crenatus ðàçíîãî ðàçìåðà íà
äîìèêàõ æèâûõ è ïîãèáøèõ ïðåäñòàâèòåëåé ñâîåãî âèäà.
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òàê êàê îáèòàòåëè áîëåå “âûñîêèõ ýòàæåé” ñëèøêîì ìàëî÷èñëåííû. Ýòè ðåçóëüòàòû ñâåäåíû

â òàáëèöó 10. Â íåé ïåðå÷èñëåíû òå âèäû, êîòîðûå äåìîíñòðèðóþò ïî ñðàâíèâàåìûì ÷àñòîòàì

ñòàòèñòè÷åñêè çíà÷èìûå ðàçëè÷èÿ. Êîíñòàòàöèÿ  ïðèíàäëåæíîñòè íåêîòîðîãî ýêçåìïëÿðà ê

îïðåäåëåííîìó êîíöåíòðó çäåñü îáîçíà÷àåò, ÷òî îí îáèòàë íà ïîâåðõíîñòè äîìèêà B. crenatus,

ïðèêðåïëåííîãî, â ñâîþ î÷åðåäü, ëèáî ê ïåðâè÷íîìó ñóáñòðàòó (äëÿ êîíöåíòðà I ïîðÿäêà),

ëèáî ê äðóãîìó áàëÿíóñó (äëÿ êîíöåíòðà II ïîðÿäêà, ñì. ðèñ. 8). Ñðåäíÿÿ äëèíà àïåðòóðû ó

B. crenatus, îáèòàâøèõ íåïîñðåäñòâåííî íà ïåðâè÷íîì ñóáñòðàòå, ñîñòàâèëà 4,1±0,24 ìì, ÷òî

äîñòîâåðíî áîëüøå äëèíû àïåðòóðû áàëÿíóñîâ, îáèòàþùèõ íà ïîâåðõíîñòè äîìèêîâ

ïðåäñòàâèòåëåé ñâîåãî âèäà (2,6±0,25 ìì).

Áûëî âûÿñíåíî, ÷òî ýïèáèîíòû â öåëîì â 1,5 ðàçà âõîäÿò â ñîñòàâ êîíöåíòðà I, íåæåëè

II ïîðÿäêà (òàá. 10). Ïðè ýòîì âñåãî 5 âèäîâ îáèòàòåëåé äðóç (êðîìå Balanus crenatus)

äîñòîâåðíî ÷àùå ïðèíàäëåæàò îäíîìó èç êîíöåíòðîâ (p≤0,05). Åùå ó 6 âèäîâ ðàçëè÷èÿ âî

âñòðå÷àåìîñòè âûðàæåíû íåñêîëüêî ñëàáåå (äîñòîâåðíû ïðè p≤0,10). Áîëüøàÿ ÷àñòü

óêàçàííûõ ôîðì ïðåäïî÷èòàåò êîíöåíòð I ïîðÿäêà. Ýòî ìøàíêè Dendrobeania fruticosa

Òàáëèöà 10. Âñòðå÷àåìîñòü ýïèáèîíòîâ â ñîñòàâå êîíöåíòðîâ I è II ïîðÿäêà.

Название таксона
Встречаемость в 

составе концентра I 
порядка

Встречаемость в 
составе концентра II 

порядка

Obelia loveni 0,103 ± 0,0106 0,221 ± 0,0315 0,000 ***
Balanus crenatus (1 мм) 1 0,601 ± 0,0171 0,333 ± 0,0357 0,000 ***
Balanus crenatus (3 мм) 1 0,062 ± 0,0084 0,121 ± 0,0247 0,013 **
Balanus crenatus (4 мм) 1 0,046 ± 0,0074 0,098 ± 0,0225 0,014 **
Verruca stroemi 0,303 ± 0,0161 0,172 ± 0,0286 0,000 ***
Dendrobeania fruticosa 0,224 ± 0,0146 0,107 ± 0,0234 0,000 ***
Escharella sp. 0,159 ± 0,0128 0,107 ± 0,0234 0,073 *
Smittina majuscula 0,065 ± 0,0086 0,017 ± 0,0099 0,005 ***
Porella smitti 0,024 ± 0,0054 0,052 ± 0,0168 0,071 *
Rhamphostomella ovata 0,079 ± 0,0094 0,043 ± 0,0154 0,088 *
Rhamphostomella scabra 0,002 ± 0,0015 0,014 ± 0,0090 0,053 *
Phycodris rubens 0,045 ± 0,0073 0,017 ± 0,0099 0,070 *
Ptilota plumosa 0,037 ± 0,0066 0,006 ± 0,0057 0,012 **
Rhodophyta f. gen. sp . (juv.) 0,119 ± 0,0113 0,052 ± 0,0168 0,004 ***

1 - ðàçäåëüíî ó÷òåíû Balanus crenatus ñ ðàçíîé äëèíîé àïåðòóðû (óêàçàíà â ñêîáêàõ)
* - ðàçëè÷èÿ äîñòîâåðíû íà óðîâíå p<0,10
** - ðàçëè÷èÿ äîñòîâåðíû íà óðîâíå p<0,05
*** - ðàçëè÷èÿ äîñòîâåðíû íà óðîâíå p<0,01
æèðíûì øðèôòîì âûäåëåíû áîëüøèå çíà÷åíèÿ äëÿ òåõ òàêñîíîâ, ãäå ðàçëè÷èÿ
 äîñòîâåðíû (F-êðèòåðèé); ðàññìîòðåíû òàêñîíû, âñòðå÷àåìîñòü êîòîðûõ â äðóçàõ
 ïðåâûøàåò 5%; òàêñîíû, íå äåìîíñòðèðóþùèå äîñòîâåðíûå ðàçëè÷èÿ ïî âñòðå÷àåìîñòè
 â êîíöåíòðàõ I è II ïîðÿäêà, èç òàáëèöû èñêëþ÷åíû

p для F-
критерия



-64-

(p≤0,05), Escharella sp. (p≤0,10), Rhamphostomella ovata (p≤0,10), Rh. scabra (p≤0,10) è Smittina

majuscula (p≤0,05), à òàêæå óñîíîãèå Verruca stroemi (p≤0,05) è áàãðÿíêè: ïðîðîñòêè (p≤0,05),

Ptilota plumosa (p≤0,05) è Phycodris rubens (p≤0,10). Â îòëè÷èå îò ïåðå÷èñëåííûõ âèäîâ,

ãèäðîèäíûé ïîëèï Obelia loveni (p≤0,05) è ìøàíêà Porella smitti (p≤0,10) ïðåèìóùåñòâåííî

âñòðå÷àþòñÿ â ñîñòàâå êîíöåíòðà II ïîðÿäêà.

Ñàìûå ìîëîäûå Balanus crenatus (ñ äëèíîé àïåðòóðû 1 ìì) äîñòîâåðíî ÷àùå

îáíàðóæèâàþòñÿ íà ïîâåðõíîñòè äîìèêîâ ïðåäñòàâèòåëåé òîãî æå âèäà, ïðèêðåïëåííûõ ê

ïåðâè÷íîìó ñóáñòðàòó (êîíöåíòð I ïîðÿäêà). Â òî æå âðåìÿ, ÷óòü áîëåå êðóïíûå óñîíîãèå (3-

4 ìì) ñòàòèñòè÷åñêè çíà÷èìî ïðèóðî÷åíû ê êîíöåíòðó II ïîðÿäêà. Åùå áîëåå êðóïíûå ðà÷êè

íå äåìîíñòðèðóþò íèêàêîé ñòàòèñòè÷åñêè çíà÷èìîé ïðèóðî÷åííîñòè.

4.6. Ñðàâíåíèå íàñåëåíèÿ ïîâåðõíîñòè äîìèêîâ B. crenatus ðàçíîãî ðàçìåðà. Äëÿ

âûÿñíåíèÿ çàâèñèìîñòè ñîñòàâà ýïèáèîíòîâ B. crenatus îò ðàçìåðà ïîñëåäíèõ àíàëèçèðîâàëè

ðåçóëüòàòû ðàçáîðêè è îòäåëüíûõ äðóç, è äîïîëíèòåëüíûõ ñáîðîâ. Îáèòàòåëè äîìèêîâ ðà÷êîâ

ðàçìåðîì 15-16 ìì íå ðàññìàòðèâàþòñÿ âñëåäñòâèå ìàëî÷èñëåííîñòè òàêèõ óñîíîãèõ. Íà

ðèñóíêå 17 ïðåäñòàâëåíû çàâèñèìîñòè âñòðå÷àåìîñòè ïðèêðåïëåííûõ îðãàíèçìîâ îò äëèíû

àïåðòóðû áàëÿíóñîâ, íà êîòîðûõ îíè îáíàðóæåíû, äëÿ äåñÿòè íàèáîëåå ìàññîâûõ â äðóçàõ

òàêñîíîâ. Çäåñü îáúåäèíåíû (ïîä íàçâàíèÿìè Ascidiae è Rhodophyta, ñîîòâåòñòâåííî) äàííûå

äëÿ âñåõ 8 íàéäåííûõ â äðóçàõ âèäîâ îäèíî÷íûõ àñöèäèé è 9 âèäîâ áàãðÿíîê, âêëþ÷àÿ

íåîïðåäåëåííûå ïðîðîñòêè ïîñëåäíèõ, òàê êàê â ïðåäåëàõ óêàçàííûõ ãðóïï ýïèáèîíòû

äåìîíñòðèðóþò ñîâåðøåííî ñõîäíûé õàðàêòåð îáñóæäàåìîé çàâèñèìîñòè.

Âñòðå÷àåìîñòü áîëüøåé ÷àñòè îáû÷íûõ ïðåäñòàâèòåëåé íåïîäâèæíîãî íàñåëåíèÿ äðóç

ïîëîæèòåëüíî êîððåëèðóåò ñ ðàçìåðîì áàëÿíóñîâ, íà ïîâåðõíîñòè äîìèêîâ êîòîðûõ îíè

áûëè âñòðå÷åíû (òàáë. 11). Ñðåäè ìàññîâûõ âèäîâ êóñòèñòàÿ ìøàíêà Dendrobeania fruticosa

è àñöèäèè, ãëàâíûì îáðàçîì Styela rustica, ëèäèðóþò ïðè çàñåëåíèè ñàìûõ êðóïíûõ Balanus

crenatus (13-15 ìì). Íà âñåõ îñòàëüíûõ îòíîñèòåëüíî êðóïíûõ áàëÿíóñàõ (4-12 ìì) ñàìûì

÷àñòûì ïîñåëåíöåì îêàçûâàåòñÿ Verruca stroemi, ïðè ýòîì íà áàëÿíóñàõ ðàçìåðíîãî êëàññà

10-12 ìì íåñêîëüêî ðåæå âñòðå÷àþòñÿ Schizomavella lineata è Dendrobeania fruticosa, à òàêæå

âåòâèñòûå áàãðÿíêè. Èíîé ñîñòàâ ýïèáèîíòîâ õàðàêòåðåí äëÿ ñàìûõ ìåëêèõ ïðåäñòàâèòåëåé

Balanus crenatus ñ äëèíîé àïåðòóðû ìåíüøå 3 ìì. Â èññëåäîâàííûõ äðóçàõ èõ îáðàñòàþò

(âïðî÷åì, äîñòàòî÷íî ðåäêî) ïðàêòè÷åñêè òîëüêî äâå ôîðìû ïðèêðåïëåííûõ îðãàíèçìîâ:
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ãèäðîèäíûé ïîëèï Obelia loveni è ìøàíêè Escharella spp. (ðèñ. 17).

Åäèíñòâåííûé âèä ýïèáèîíòîâ èç ÷èñëà ìàññîâûõ íå ïîêàçûâàåò ðîñòà âñòðå÷àåìîñòè

ñ óâåëè÷åíèåì ðàçìåðà ðà÷êîâ, à èìåííî Verruca stroemi (Crustacea, Cirripedia). Åãî ÷àñòîòà

ïðè ïåðåõîäå ðàçìåðíîãî êëàññà áàëÿíóñîâ, âûñòóïàþùèõ â ðîëè ñóáñòðàòîâ, îò 10-12 ìì ê

13-15 ìì äîñòîâåðíî óìåíüøàåòñÿ. Ñëåäóåò çàìåòèòü, ÷òî ïðè ýòîì äîëÿ áàëÿíóñîâ ðàçìåðîì

13-15 ìì ïî îòíîøåíèþ ê îáùåìó èõ ÷èñëó ñîñòàâëÿåò 1,4±0,25% äëÿ äðóç, â êîòîðûõ Ver-

ruca stroemi îòìå÷åí è 2,0±0,35% äëÿ äðóç, â êîòîðûõ ýòîò âèä îòñóòñòâóåò. Ïåðâîå çíà÷åíèå

ïðåâîñõîäèò âòîðîå, íî äàííîå ðàçëè÷èå ñòàòèñòè÷åñêè íåçíà÷èìî.

4.7. Ðàñïðåäåëåíèå ýïèáèîíòîâ ïî ñåêòîðàì ïîâåðõíîñòè äîìèêà B. crenatus. Â îòëè÷èå

îò àñöèäèé, ôîðìà (è ðàçìåðû) òåëà êîòîðûõ ìîãóò ñèëüíî ìåíÿòüñÿ, è ýïèôàóíà êîòîðûõ

ñðàâíèòåëüíî íåáîãàòà, äîìèêè óñîíîãèõ õàðàêòåðèçóþòñÿ ñðàâíèòåëüíî ïðàâèëüíîé

ïîñòîÿííîé ôîðìîé è áîãàòûì íàñåëåíèåì. Òàêîå ñî÷åòàíèå ïîêàçàëîñü íàì óäà÷íûì äëÿ

èññëåäîâàíèÿ ãåîìåòðèè ðàçìåùåíèÿ ýïèáèîíòîâ. Çäåñü ìû îáñóäèì ëèøü ðàñïðåäåëåíèå

íàñåëåíèÿ ïî ïîâåðõíîñòè æèâûõ áàëÿíóñîâ. Äåëî â òîì, ÷òî, êàê óæå áûëî çàìå÷åíî âûøå,

âñåãî ïîãèáøèõ ðà÷êîâ áûëî âñòðå÷åíî çíà÷èòåëüíî ìåíüøå, ÷åì æèâûõ. Êðîìå òîãî, èõ

äîìèêè îáû÷íî òåðÿþò òåðãóì è ñêóòóì, è íåâîçìîæíî ó÷åñòü îðãàíèçìû, ïðèêðåïëåííûå ê

ýòèì òàáëè÷êàì. Áûëè èñïîëüçîâàíû êàê ðåçóëüòàòû èçó÷åíèÿ îòäåëüíûõ äðóç, òàê è äàííûå,

Название таксона

Коэффициент 
корреляции 

встречаемости 
вида с длиной 
апертуры 
балянусов-
базибионтов

Porifera 0,85 ± 0,074 0,000 ***
Verruca stroemi 0,67 ± 0,141 0,006 ***
Heteranomia squamula 0,82 ± 0,083 0,000 ***
Scrupocellaria arctica 0,53 ± 0,186 0,043 **
Dendrobeania fruticosa 0,90 ± 0,050 0,000 ***
Escharella sp. 0,82 ± 0,085 0,000 ***
Schizomavella lineata 0,69 ± 0,137 0,005 ***
Rhamphostomella ovata 0,92 ± 0,039 0,000 ***
Ascidiae (все одиночные) 0,84 ± 0,076 0,000 ***
Rhodophyta (все ветвистые) 0,86 ± 0,068 0,000 ***

** - ðàçëè÷èÿ äîñòîâåðíû íà óðîâíå p<0,05
*** - ðàçëè÷èÿ äîñòîâåðíû íà óðîâíå p<0,01

p для t-
критерия 
Стьюдента

Òàáëèöà 11. Çàâèñèìîñòü âñòðå÷àåìîñòè ìàññîâûõ âèëîâ ýïèáèîíòîâ îò ðàçìåðà
Balanus crenatus, íà êîòîðûõ îíè âñòðå÷åíû.
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ïîëó÷åííûå ïðè ðàçáîðå äîïîëíèòåëüíûõ ñáîðîâ.

Äëÿ àíàëèçà ðàñïðåäåëåíèÿ íåïîäâèæíûõ ôîðì ïî çîíàì íà ïîâåðõíîñòè äîìèêà

áàëÿíóñà íåîáõîäèìî èñïîëüçîâàòü âûáîðêè ñóùåñòâåííîãî îáúåìà. Òàê êàê ôîðì ñ âûñîêîé

÷èñëåííîñòüþ â äðóçàõ íåìíîãî, òî íàì ïðèõîäèëîñü èñêàòü êîìïðîìèññ ìåæäó

ìèíèìàëüíûì îáúåìîì âûáîðêè è êîëè÷åñòâîì ðàññìàòðèâàåìûõ â äàííîì ðàçäåëå âèäîâ.

Â ðåçóëüòàòå ìû ïðèâîäèì è îáñóæäàåì ðåçóëüòàòû, ïîëó÷åííûå äëÿ òàêñîíîâ,

ïðåäñòàâëåííûõ íå ìåíåå ÷åì 40 ýêçåìïëÿðàìè.

Êàæäûé âèä õàðàêòåðèçîâàëñÿ ÷àñòîòîé, ñ êîòîðîé åãî ïðåäñòàâèòåëè áûëè îáíàðóæåíû

â ðàçíûõ ñåêòîðàõ ïîâåðõíîñòè äîìèêà Balanus crenatus (ñì. ãëàâó “Ìàòåðèàë è ìåòîäèêà”,

ðèñ. 7). Ýìïèðè÷åñêèå ðàñïðåäåëåíèÿ ïî ïåðâûì ÷åòûðåì ñåêòîðàì (èìåþùèì ðàâíóþ

ïëîùàäü) ñ ïîìîùüþ êðèòåðèÿ χ2 ñðàâíèâàëè ñ îæèäàåìûì ðàâíîìåðíûì ðàñïðåäåëåíèåì

ïðè òîì æå ñóììàðíîì êîëè÷åñòâå âñòðå÷ è ñ ñóììàðíûì (óñðåäíåííûì) ðàñïðåäåëåíèåì

äëÿ âñåõ ýïèáèîíòîâ. Êðîìå òîãî, äëÿ êàæäîãî âèäà îöåíèâàëè äîñòîâåðíîñòü ðàçëè÷èÿ

÷àñòîò åãî íàõîæäåíèÿ â ïàðàõ îáëàñòåé ðàâíîé ïëîòíîñòè:

1. êàðèíàëüíûé ñåêòîð è ðîñòðàëüíûé ñåêòîð

2. ïðàâûé ñåêòîð è ëåâûé ñåêòîð

3. áîêîâûå îáëàñòè (ïðàâûé è ëåâûé ñåêòîðà) è êàðèíî-ðîñòðàëüíûå îáëàñòè

(êàðèíàëüíûé è ðîñòðàëüíûé ñåêòîðà).

Äîëþ âñòðå÷ âèäà â êàæäîì ñåêòîðå îò îáùåãî ÷èñëà åãî íàõîäîê ñîïîñòàâèëè ñ äîëåé,

ïðåäñêàçàííîé äëÿ äàííîãî ñåêòîðà êàê ðàâíîìåðíûì, òàê è óñðåäíåííûì ðàñïðåäåëåíèÿìè

(F-êðèòåðèé). Òàê êàê ïëîùàäü òåðãóìà è ñêóòóìà íå ñîîòâåòñòâóåò ïëîùàäè äðóãèõ ñåêòîðîâ,

òî ÷àñòîòû, îòìå÷åííûå äëÿ ýòèõ îáëàñòåé, ñðàâíèâàëè òîëüêî ñ óñðåäíåííûìè äëÿ âñåõ

ýïèáèîíòîâ ÷àñòîòàìè. Ðàñïðåäåëåíèÿ ïðåäñòàâèòåëåé ðàçíûõ âèäîâ ïî ñåêòîðàì è

ðåçóëüòàòû ïåðå÷èñëåííûõ ñðàâíåíèé ïðèâåäåíû â òàáëèöå 12.

Â öåëîì ýïèáèîíòû ïðåäïî÷èòàþò ñåëèòüñÿ âäîëü êàðèíî-ðîñòðàëüíîé îñè ðà÷êà, èõ

âñòðå÷àåìîñòü íà áîêîâûõ ïîâåðõíîñòÿõ ñóùåñòâåííî ìåíüøå. Ïðè ýòîì ñóììàðíàÿ äîëÿ

âñòðå÷, ïðèõîäÿùèõñÿ íà ðîñòðàëüíûé ñåêòîð, ïðåâûøàåò òàêîâóþ äëÿ êàðèíàëüíîãî.

Áàëÿíóñû â äðóçàõ çà÷àñòóþ îáèòàþò âïëîòíóþ äðóã ê äðóãó, â ñèëó ÷åãî òå èëè èíûå ÷àñòè

èõ äîìèêà îêàçûâàþòñÿ íåäîñòóïíûìè äëÿ ïîñåëåíèÿ äðóãèõ ïðèêðåïëåííûõ îðãàíèçìîâ.

Ìû ïðîàíàëèçèðîâàëè ÷àñòîòó, ñ êîòîðîé ðàçíûå ñåêòîðà îêàçûâàþòñÿ “ñâîáîäíûìè”, ò. å.
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íå ïðèëåãàþò ê ïîâåðõíîñòè ñîñåäíèõ îñîáåé, íà âñåõ ðà÷êàõ, âñòðå÷åííûõ â äðóçàõ.

Ïîëó÷åííîå ðàñïðåäåëåíèå îêàçàëîñü ïðàêòè÷åñêè ðàâíîìåðíûì (òàá. 13). Íåêîòîðîå

ïðåîáëàäàíèå äîñòóïíûõ ðîñòðàëüíûõ ñåêòîðîâ íåäîñòàòî÷íî âåëèêî äëÿ òîãî, ÷òîáû

îáúÿñíèòü ñîîòâåòñòâóþùóþ íåðàâíîìåðíîñòü ñóììàðíîãî ðàñïðåäåëåíèÿ ýïèáèîíòîâ. Â

ñèëó ýòîãî ìîæíî ïðåäïîëàãàòü, ÷òî

èçëîæåííûå çäåñü ðåçóëüòàòû ñêîðåå

îòðàæàþò òîïè÷åñêèå ïðåäïî÷òåíèÿ

ýïèáèîíòîâ, íåæåëè ñîîòíîøåíèå

ïëîùàäåé äîñòóïíûõ äëÿ íèõ ó÷àñòêîâ

ïîâåðõíîñòè äîìèêîâ. Êðîìå òîãî, ñàìè

çíà÷åíèÿ äîëåé, óêàçàííûå â òàáëèöå 13,

õàðàêòåðèçóþò äðóçû êàê äîñòàòî÷íî

òåñíûå ïîñåëåíèÿ áàëÿíóñîâ: êàæäàÿ èç

ñòîðîí äîìèêà ïðèìåðíî â 75 ñëó÷àÿõ èç 100 ïðèëåãàåò ê ñîñåäíåìó.

Ðàçíûå âèäû ïðèêðåïëåííûõ îðãàíèçìîâ äåìîíñòðèðóþò ðàñïðåäåëåíèÿ ïî ñòîðîíàì

äîìèêîâ, êîòîðûå ÷àñòî îòëè÷àþòñÿ è îò ðàâíîìåðíîãî, è îò óñðåäíåííîãî (òàá. 12). Ïðè

ýòîì õàðàêòåð ðàçìåùåíèÿ ïðåäñòàâèòåëåé íåêîòîðûõ òàêñîíîâ îêàçûâàåòñÿ ñõîäíûì. Åñëè

ñóäèòü ïî äîëå âñòðå÷ â ðàçíûõ ñåêòîðàõ áîêîâîé ïîâåðõíîñòè äîìèêîâ (íå ïðèíèìàÿ âî

âíèìàíèå ÷àñòîòó çàñåëåíèÿ òåðãóìà è ñêóòóìà), òî ñ ïîìîùüþ êëàñòåðíîãî àíàëèçà ìîæíî

âûäåëèòü òðè òèïà ðàçìåùåíèÿ ýïèáèîíòîâ (ðèñ. 18).

Ãóáêè, àñöèäèè, áàãðÿíêè è äâà âèäà ìøàíîê (Rhamphostomella ovata  è Smittina

mucronata) èç ÷åòûðåõ ñåêòîðîâ áîêîâîé ïîâåðõíîñòè äîìèêà ÷àùå âñåãî ñåëÿòñÿ íà carina

(ðèñ. 18à). Â íàèáîëüøåé ñòåïåíè óêàçàííàÿ îñîáåííîñòü ðàñïðåäåëåíèÿ âûðàæåíà ó êðàñíûõ

âîäîðîñîëåé (ñì. òàá. 12), âñòðå÷àåìîñòü êîòîðûõ â êàðèíàëüíîì ñåêòîðå â òðè ðàçà âûøå

òàêîâîé â äðóãèõ. Íåñêîëüêî ìåíåå ïîëÿðíî ðàñïðåäåëåíû ýêçåìïëÿðû Smittina mucronata.

Ó àñöèäèé, ãóáîê è Rhamphostomella ovata õàðàêòåð ðàçìåùåíèÿ åùå áëèæå ê ðàâíîìåðíîìó.

Âòîðàÿ ãðóïïà ýïèáèîíòîâ ïðåäñòàâëåíà Verruca stroemi (Crustacea, Cirripedia) è ìøàíêàìè

Lichenopora verrucaria, Dendrobeania fruticosa, Schzizomavella lineata, Hippoporina ussowi,

Rhamphostomella scabra (ðèñ. 18á). Ïåðå÷èñëåííûå âèäû ïîêàçûâàþò õàðàêòåð ðàñïðåäåëåíèÿ,

áëèçêèé ê óñðåäíåííîìó äëÿ âñåõ ïðèêðåïëåííûõ îðãàíèçìîâ: ïðåîáëàäàþò â ðîñòðàëüíîì

Сектор

каринальный 0,25 ± 0,014
правый 0,24 ± 0,014
ростральный 0,26 ± 0,014
левый 0,25 ± 0,014

0,945
Уровень значимости (р) при сравнении 
распределения с равномерным с помощью 
критерия χ2

Доля доступных

Òàáëèöà 13. Äîñòóïíîñòü ðàçíûõ ñåêòîðîâ
ïîâåðõíîñòè äîìèêîâ Balanus crenatus äëÿ
ýïèáèîíòîâ.
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è êàðèíàëüíîì ñåêòîðàõ, ïðè÷åì íåñêîëüêî ÷àùå îáíàðóæèâàþòñÿ â ðîñòðàëüíîì.

Ïðåäñòàâèòåëè òðåòüåé ãðóïïû ñîñðåäîòî÷åíû â îñíîâíîì âáëèçè îò rostrum, à âî âñåõ

îñòàëüíûõ ñåêòîðàõ îíè âñòðå÷àþòñÿ ðåæå. Ê òàêèì âèäàì îòíîñÿòñÿ Heteranomia squamula

(Bivalvia) è ìøàíêè Scrupocellaria arctica, Escharella spp., Smittina majuscula, Stomachetosella

cruenta, Porella smitti (ðèñ. 18â).

Ïðèíèìàÿ âî âíèìàíèå òàêæå è äîëè âñòðå÷ ïðèêðåïëåííûõ îðãàíèçìîâ íà òåðãóìå è

ñêóòóìå, ïîëó÷àåì èíóþ ãðóïïèðîâêó ðàñïðåäåëåíèé (ðèñ. 19). Îñîáíÿêîì îêàçûâàþòñÿ

áàãðÿíêè (ðèñ. 19à), îáíàðóæèâàþùèå óíèêàëüíî âûñîêóþ âñòðå÷àåìîñòü íà òåðãóìå (òàá. 12).

Íè îäèí äðóãîé òàêñîí íå ïîêàçûâàåò çäåñü çàìåòíîãî îáèëèÿ. Âñòðå÷àåìîñòü Rhodophyta íà

ñêóòóìå òàêæå îòíîñèòåëüíî âåëèêà. Îñòàâøèåñÿ âèäû äåëÿòñÿ íà äâå ãðóïïû â çàâèñèìîñòè

îò ñòåïåíè ïðèóðî÷åííîñòè ê êàðèíàëüíîìó ñåêòîðó è èçáåãàíèÿ áîêîâûõ (ðèñ. 19á è â).

Ñëåäóåò îòäåëüíî îòìåòèòü ýïèáèîíòîâ, êîòîðûå îòíîñèòåëüíî ÷àñòî èëè, íàïðîòèâ,

êðàéíå ðåäêî âñòðå÷àþòñÿ íà ñêóòóìå (òàá. 12). Ê ÷èñëó ïåðâûõ ïðèíàäëåæàò óæå óïîìÿíóòûå

áàãðÿíêè, ãóáêè, àñöèäèè è ìøàíêà Porella smitti. Ïî÷òè íå îòìå÷åíû çäåñü Verruca stroemi

(Crustacea) è Escharella spp. (Bryozoa).

Càìè Balanus crenatus ïðè ïîñåëåíèè íà ïîâåðõíîñòè äîìèêîâ ïðåäñòàâèòåëåé

Porella smitti
Stomachetosella cruenta

Smittina majuscula
Scrupocellaria arctica

Escharella spp.
Heteranomia squamula

Rhamphostomella scabra
Hippoporina ussowi

Schizomavella lineata
Dendrobeania fruticosa
Lichenopora verrucaria

Verruca stroemi
Rhodophyta

Rhamphostomella ovata
Smittina mucronata

Ascidiae
Porifera

0,00 0,05 0,10 0,15 0,20 0,25 0,30

а

б

в

Ðèñóíîê 18. Ðåçóëüòàòû êëàñòåðíîãî àíàëèçà ìàññîâûõ ïðåäñòàâèòåëåé íåïîäâèæíîãî
íàñåëåíèÿ äðóç ïî âñòðå÷àåìîñòè íà ðàçíûõ ó÷àñòêàõ áîêîâîé ïîâåðõíîñòè äîìèêîâ
áàëÿíóñîâ (ýâêëèäîâî ðàññòîÿíèå ìåæäó ðàñïðåäåëåíèÿìè âñòðå÷àåìîñòè ïî ÷åòûðåì
ñåêòîðàì: êàðèíàëüíîìó, ïðàâîìó, ëåâîìó è ðîñòðàëüíîìó, ñì. òàá. 12. à - â - âûäåëåííûå
ãðóïïû âèäîâ, ñì. ïîÿñíåíèÿ â òåêñòå).
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ñîáñòâåííîãî âèäà ÷àùå âñåãî çàñåëÿþò ðîñòðàëüíûé ñåêòîð, à îñòàëüíûå – ñðàâíèòåëüíî

ðåäêî (òàá. 14). Ïî õàðàêòåðó ðàçìåùåíèÿ îíè íàïîìèíàþò ïðåäñòàâèòåëåé òðåòüåé ãðóïïû

ýïèáèîíòîâ, âûäåëåííîé ïóòåì êëàñòåðíîãî àíàëèçà (ðèñ. 18â è 19â). Òîëüêî íà òåðãóìå è

ñêóòóìå áàëÿíóñû ïðàêòè÷åñêè íå âñòðå÷àþòñÿ. Ðàñïðåäåëåíèÿ ðà÷êîâ ðàçíîãî ðàçìåðà â

íåêîòîðîé ñòåïåíè îòëè÷íû äðóã îò äðóãà. Ñ óâåëè÷åíèåì ðàçìåðà B. ñrenatus âñòðå÷àåìîñòü

íà ðîñòðóìå, ìàêñèìàëüíàÿ ó ìîëîäè, ïàäàåò, à âñòðå÷àåìîñòü íà êàðèíå, íàïðîòèâ, ðàñòåò

Rhodophyta

Porella smitti
Scrupocellaria arctica

Dendrobeania fruticosa
Schizomavella lineata

Lichenopora verrucaria
Stomachetosella cruenta

Smittina majuscula
Escharella spp.

Heteranomia squamula
Rhamphostomella scabra

Hippoporina ussowi
Verruca stroemi

Rhamphostomella ovata
Smittina mucronata

Ascidiae
Porifera
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Ðèñóíîê 19. Ðåçóëüòàòû êëàñòåðíîãî àíàëèçà ìàññîâûõ ïðåäñòàâèòåëåé íåïîäâèæíîãî
íàñåëåíèÿ äðóç ïî âñòðå÷àåìîñòè íà ðàçíûõ ó÷àñòêàõ ïîâåðõíîñòè äîìèêîâ áàëÿíóñîâ
(ýâêëèäîâî ðàññòîÿíèå ìåæäó ðàñïðåäåëåíèÿìè âñòðå÷àåìîñòè ïî øåñòè ñåêòîðàì:
òåðãàëüíîìó, ñêóòàëüíîìó, êàðèíàëüíîìó, ïðàâîìó, ëåâîìó è ðîñòðàëüíîìó, ñì. òàá. 12. à -
â - âûäåëåííûå ãðóïïû âèäîâ, ñì. ïîÿñíåíèÿ â òåêñòå).

длина 
апертуры, 

мм
carina правый rostrum левый scutum tergum

1 0,17 0,20 0,43 0,19 0,01 0,00
2 0,13 0,14 0,45 0,24 0,03 0,01
3 0,16 0,30 0,33 0,21 0,00 0,00
4 0,19 0,19 0,42 0,21 0,00 0,00
5 0,28 0,18 0,32 0,23 0,00 0,00
6 0,18 0,21 0,41 0,21 0,00 0,00
7 0,26 0,22 0,35 0,17 0,00 0,00
8 0,27 0,14 0,37 0,22 0,00 0,00
9 0,22 0,26 0,31 0,21 0,00 0,00
10 0,20 0,20 0,38 0,22 0,00 0,00
11 0,29 0,21 0,32 0,18 0,00 0,00

Всего: 0,18 0,20 0,41 0,20 0,01 0,00

Òàáëèöà 14. Ðàñïðåäåëåíèå Balanus crenatus ðàçíîãî
ðàçìåðà ïî ó÷àñòêàì ïîâåðõíîñòè äîìèêîâ Balanus crenatus,
íà êîòîðûõ îíè âñòðå÷åíû.
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(òàá. 14, ðèñ. 20). Îáà ïàðàìåòðà äåìîíñòðèðóþò êîððåëÿöèþ ñ äëèíîé àïåðòóðû áàëÿíóñîâ,

ïåðâûé îòðèöàòåëüíóþ (-0,58±0,201, p=0,06), à âòîðîé ïîëîæèòåëüíóþ (0,68±0,164, p=0,02).

 Îñîáåííîñòè ðàñïðåäåëåíèÿ ðà÷êîâ íà ïîâåðõíîñòè äîìèêîâ ïðåäñòàâèòåëåé ñâîåãî âèäà

íå îãðàíè÷èâàþòñÿ ïðåäïî÷òåíèåì ìîëîäüþ ðîñòðàëüíîãî ó÷àñòêà äîìèêà. Â ñàìîì äåëå,

ìîæíî îáðàòèòü âíèìàíèå íà òî, êàê èçìåíÿþòñÿ ïî ñòîðîíàì äîìèêà òàêèå ïîêàçàòåëè, êàê

ñðåäíèé ðàçìåð B. crenatus, à òàêæå äîëÿ æèâûõ áàëÿíóñîâ êðóïíåå 9 ìì (ðèñ. 21). Çíà÷åíèÿ

ïåðå÷èñëåííûõ âåëè÷èí ìàêñèìàëüíû íà êàðèíå (52% è 3,2 ìì, ñîîòâòåòñòâåííî). Ñðåäíèé

ðàçìåð æèâûõ ðà÷êîâ, êàê è äîëÿ êðóïíûõ ýêçåìïëÿðîâ, çàìåòíî óáûâàåò â íàïðàâëåíèè

êàðèíàëüíûé ñåêòîð – áîêîâûå ñåêòîðà – ðîñòðàëüíûé ñåêòîð (ãäå îíè ñîñòàâëÿþò 32% è

2,4 ìì, ñîîòâåòñòâåííî). Óêàçàííûå èçìåíåíèÿ ñòàòèñòè÷åñêè çíà÷èìû. Òàêèì îáðàçîì,

ïðåäñòàâëÿåòñÿ, ÷òî, õîòÿ ìîëîäü áàëÿíóñîâ, îñåâøèõ íà âçðîñëûõ ïðåäñòàâèòåëåé ñâîåãî

âèäà, è ñîñðåäîòî÷åíà âáëèçè ðîñòðóìà (ãäå íèçêà äîëÿ êðóïíûõ ðà÷êîâ è ìàë èõ ñðåäíèé

ðàçìåð), êðóïíûå ýêçåìïëÿðû îêàçûâàþòñÿ ðàñïðåäåëåíû ìåæäó ðîñòðóìîì è êàðèíîé ïî÷òè

ðàâíîìåðíî.

4.8. Îáñóæäåíèå. Ïîâåðõíîñòü ðàêîâèí èëè êàìíåé, íà êîòîðûõ ïîñåëÿþòñÿ áàëÿíóñû,

ïî ñðàâíåíèþ ñ ïîâåðõíîñòüþ èõ äîìèêîâ è òóíèêàìè àñöèäèé, ñêîðåå âñåãî, ïðåäñòàâëÿåò
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Ðèñóíîê 20. Çàâèñèìîñòü âñòðå÷àåìîñòè Balanus crenatus íà
ðàçíûõ ó÷àñòêàõ ïîâåðõíîñòè äîìèêà ïðåäñòàâèòåëåé ñâîåãî âèäà
îò ðàçìåðà ïåðâûõ.
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ñîáîé â ìåíüøåé ñòåïåíè îñâåùåííîå è ïîäâåðæåííîå âîçäåéñòâèþ òå÷åíèé ìåñòîîáèòàíèå.

Â ñàìîì äåëå, äèñòàëüíûå ó÷àñòêè äîìèêîâ ðà÷êîâ çà÷àñòóþ îêàçûâàþòñÿ óäàëåíû îò ñóáñòðàòà

íà 3-4 ñì. Ïðè íàëè÷èè âíåøíåãî òå÷åíèÿ ãèäðîäèíàìè÷åñêàÿ íàïðÿæåííîñòü ó ïîâåðõíîñòè

ñóáñòðàòà ñíèæàåòñÿ çà ñ÷åò ýêðàíèðîâàíèÿ òåëàìè êðóïíûõ óñîíîãèõ (Pullen, La

Barbera, 1991). Ñïåöèôèêà òóðáóëåíòíûõ òîêîâ, âîçíèêàþùèõ ïðè ïèòàíèè óñîíîãîãî âáëèçè

åãî àïåðòóðû, ìîæåò ïðèâëåêàòü ñþäà ëè÷èíêè ýïèáèîíòîâ, à òàêæå áëàãîïðèÿòñòâîâàòü

ïèòàíèþ âçðîñëûõ ôîðì. Ñ äðóãîé ñòîðîíû, ïëàíêòîííûå ëè÷èíêè ìíîãèõ ìøàíîê

íåïîñðåäñòâåííî ïåðåä îñåäàíèåì äåìîíñòðèðóþò îòðèöàòåëüíûé ôîòîòàêñèñ (Ryland, 1960).

Òàêèå âèäû äîëæíà ïðèâëåêàòü îòíîñèòåëüíî çàòåíåííàÿ ïîâåðõíîñòü ïåðâè÷íîãî ñóáñòðàòà.

Ñòåïåíü çàèëåíèÿ ïîâåðõíîñòè êàìíåé è ðàêîâèí çàìåòíî âûøå, íåæåëè ñòåïåíü çàèëåíèÿ

ïîâåðõíîñòè, ïðåäîñòàâëÿåìîé ýïèáèîíòàì ðà÷êàìè è àñöèäèÿìè. Âçìàõèâàÿ ñâîèìè

êîíå÷íîñòÿìè â ïðîöåññå ïèòàíèÿ, áàëÿíóñû  ñïîñîáñòâóþò ÷àñòè÷íîé î÷èñòêå ñâîèõ äîìèêîâ

îò äåòðèòà. Òóíèêè àñöèäèé, õîòÿ è çàäåðæèâàþò äåòðèò áëàãîäàðÿ íàëè÷èþ íåðîâíîñòåé è

øèïîâ, íèêîãäà íå áûâàþò èì ïîêðûòû ïîëíîñòüþ èç-çà ñïîñîáíîñòè àñöèäèé ê ñîêðàùåíèþ

ñâîåãî òåëà. Èçâåñòíî, ÷òî îáèëèå îñàäêà óãíåòàåò áîëüøèíñòâî ôèëüòðóþùèõ îðãàíèçìîâ,

è ëèøü íåìíîãèå âèäû ñïîñîáíû åãî ïåðåæèâàòü (Êóçíåöîâ, 1941; Hughes, 1975). Êðîìå òîãî,

ñêîïëåíèå äåòðèòà íà ïîâåðõíîñòè ñóáñòðàòà ìîæåò íåïîñðåäñòâåííî ïðåïÿòñòâîâàòü
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Ðèñóíîê 21. Ðàçìåðû Balanus crenatus â ðàçíûõ ñåêòîðàõ áîêîâîé
ïîâåðõíîñòè äîìèêîâ òîãî æå âèäà. à - äîëÿ êðóïíûõ (äëèíà àïåðòóðû áîëåå
9 ìì); á - ñðåäíÿÿ äëèíà àïåðòóðû.
Îáîçíà÷åíèÿ: Ë -  â ëåâîì ñåêòîðå; Ê - â êàðèíàëüíîì ñåêòîðå; Ï - â ïðàâîì
ñåêòîðå; Ð - â ðîñòðàëüíîì ñåêòîðå.

à á
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îñåäàíèþ ëè÷èíîê ïðèêðåïëåííûõ îðãàíèçìîâ. Äàííûå Ãðèøàíêîâà (1995à), ðàâíî êàê è

ïîëó÷åííûå íàìè ðàíåå ñâåäåíèÿ îá îòíîñèòåëüíîì ñíèæåíèè îáèëèÿ îáðàñòàòåëåé

ïåðâè÷íîãî ñóáñòðàòà â çàèëåííûõ ìåñòîîáèòàíèÿõ (ßêîâèñ, 1997), óêàçûâàþò íà âàæíîñòü

ýòîãî ôàêòîðà.

Âëèÿíèå íà ðàñïðåäåëåíèå ýïèáèîíòîâ, âåðîÿòíî, ñïîñîáíà îêàçûâàòü ðàçíèöà â ôàêòóðå

ïîâåðõíîñòè äîìèêîâ Balanus è òóíèê àñöèäèé, êîòîðàÿ äëÿ îáèòàòåëåé äðóç ìîæåò îêàçàòüñÿ

âåñüìà ñóùåñòâåííîé. Â ÷àñòíîñòè, äëÿ ïîâåðõíîñòè òóíèê àñöèäèé õàðàêòåðíû øèïû è

íåðîâíîñòè, à, êðîìå òîãî, îòñóòñòâèå æåñòêîñòè. Ïîñëåäíåå ñâîéñòâî îáû÷íî ñèëüíî

ñîêðàùàåò ñïèñîê âèäîâ ýïèáèîíòîâ, ñïîñîáíûõ ïîñåëèòüñÿ íà ñóáñòðàòå (Ãðèøàíêîâ, 1995à).

Íåëüçÿ íå îòìåòèòü, ÷òî ñðåäè àñöèäèé øèðîêî ðàñïðîñòðàíåíà ñïîñîáíîñòü îòïóãèâàòü

õèùíèêîâ è ýïèáèîíòîâ ñ ïîìîùüþ ðåïåëëåíòîâ (Stoecker, 1978; 1980à; 1980á; Davis,

Wright, 1990; Teo, Ryland, 1994). Ïðàâäà, êîíêðåòíî äëÿ âñòðå÷åííûõ íàìè âèäîâ òàêàÿ

îñîáåííîñòü íå óñòàíîâëåíà.

Ñðåäè ýïèáèîíòîâ, äåìîíñòðèðóþùèõ çíà÷èòåëüíóþ âñòðå÷àåìîñòü íà òóíèêàõ àñöèäèé,

ïðàêòè÷åñêè íåò êîðêîâûõ ìøàíîê. Âñå ïîñåëÿþùèåñÿ çäåñü îðãàíèçìû ëèáî çà ñ÷åò

ñîáñòâåííîé ýëàñòè÷íîñòè (ãóáêè, ãèäðîèäû, àñöèäèè, âîäîðîñëè), ëèáî çà ñ÷åò ìàëåíüêîé

ïëîùàäè ïðèêðåïëåíèÿ (êóñòèñòûå ìøàíêè) ñïîñîáíû îáèòàòü íà ïîäàòëèâîì, íåðèãèäíîì

ñóáñòðàòå. Åäèíñòâåííàÿ âõîäÿùàÿ â äàííóþ ãðóïïó êîðêîâàÿ ìøàíêà Lichenopora verrucaria

(Cyclostomata) îáðàçóåò ìåëêèå êðóãëûå êîëîíèè, õàðàêòåðíûå, â ÷àñòíîñòè, äëÿ ýïèáèîçà

ìàêðîôèòîâ (Ãðèøàíêîâ, 1995à). Ìîæíî ñêàçàòü, ÷òî è ýòîò âèä îáëàäàåò ìàëîé ïëîùàäüþ

ïðèêðåïëåíèÿ. Íàèáîëåå êðóïíûå è ðàñïðîñòðàíåííûå àñöèäèè Styela rustica îáèòàþò

èñêëþ÷èòåëüíî äðóã íà äðóãå è íà äîìèêàõ áàëÿíóñîâ. Ïîâåðõíîñòü èõ òóíèê îêàçûâàåòñÿ,

ñðàâíèòåëüíî ñ äðóãèìè ñóáñòðàòàìè, äîñòàòî÷íî âûñîêî íàä ãðóíòîì. Äëÿ âèäîâ, êîòîðûå

÷óâñòâèòåëüíû ê êîëè÷åñòâó ñâåòà è îòñóòñòâèþ çàèëåíèÿ, ñïîñîáíûõ âûíåñòè ãèáêîñòü

ñóáñòðàòà, äàííûé ìèêðîáèîòîï äîëæåí áûòü îñîáåííî ïðèâëåêàòåëüíûì. Èçâåñòíî, â

÷àñòíîñòè, ÷òî ãóáêè ïëîõî ïåðåíîñÿò çàãðÿçíåííîñòü âîäû ÷àñòèöàìè äåòðèòà (íàïðèìåð,

Hughes, 1975). Â íåïîñðåäñòâåííîé çàâèñèìîñòè îò îñâåùåííîñòè íàõîäÿòñÿ

ñîñðåäîòî÷åííûå çäåñü ôîòîñèíòåçèðóþùèå ïðåäñòàâèòåëè Rhodophyta. Ñïèñîê îðãàíèçìîâ,

äëÿ êîòîðûõ ïîâåðõíîñòü òóíèê àñöèäèé ïðåäñòàâëÿåò ñîáîé íàèáîëåå õàðàêòåðíûé ñóáñòðàò,

ñîñòîèò èñêëþ÷èòåëüíî èç íèò÷àòûõ èëè ñèëüíî ðàññå÷åííûõ áàãðÿíîê, òàëëîìû êîòîðûõ
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÷àùå âñåãî çàäåðæèâàþòñÿ îáû÷íûìè çäåñü øèïàìè è íåðîâíîñòÿìè. Çàìåòèì, ÷òî íèêàêèõ

îñîáåííîñòåé ðàñïðåäåëåíèÿ ýïèáèîíòîâ, êîòîðûå áû ñ î÷åâèäíîñòüþ îáúÿñíÿëèñü

àëëåëîïàòè÷åñêèì âîçäåéñòâèåì àñöèäèé, îáíàðóæèòü íå óäàåòñÿ.

Ôàêòóðà ïîâåðõíîñòè îñíîâàíèÿ äðóçû (÷àùå âñåãî ðàêîâèí ìîëëþñêîâ) è äîìèêîâ

áàëÿíóñîâ îòëè÷àþòñÿ ìåæäó ñîáîé íå òàê ñèëüíî, êàê òóíèêè àñöèäèé îò îáîèõ ýòèõ

ñóáñòðàòîâ. Óñëîâèÿ, îïðåäåëÿþùèå ñîñòàâ îáèòàòåëåé îñíîâàíèÿ àãðåãàöèè, ïî-âèäèìîìó

ïðåäñòàâëÿþò ñîáîé ñî÷åòàíèå âûñîêîé ñòåïåíè çàèëåíèÿ è íèçêîé îñâåùåííîñòè.

Äåéñòâèòåëüíî, íà ïåðâè÷íîì ñóáñòðàòå ïðàêòè÷åñêè íå âñòðå÷àþòñÿ ãóáêè è áàãðÿíêè, à

íàèáîëåå õàðàêòåðíûå äëÿ ýòîãî ìèêðîáèîòîïà âèäû êîðêîâûõ ìøàíîê (Electra crustulenta

arctica è Stomachetosella cruenta), ñóäÿ ïî âñåìó, ìàëî÷óâñòâèòåëüíû ê çàèëåíèþ

(Ãðèøàíêîâ, 1995à; ßêîâèñ, 1997). Êðîìå òîãî, èçâåñòíî, ÷òî Stomachetosella cruenta è

Escharella ventricosa, â ñëó÷àå, êîãäà îíè ïîñåëÿþòñÿ íà êàìíÿõ, òÿãîòåþò ê áîêîâûì è íèæíèì

ïîâåðõíîñòÿì (Êóçíåöîâ, 1941), ÷òî, ïî-âèäèìîìó, ÿâëÿåòñÿ ñëåäñòâèåì îòðèöàòåëüíîãî

ôîòîòàêñèñà ëè÷èíîê äàííûõ âèäîâ â ìîìåíò îñåäàíèÿ.

Âïðî÷åì, äëÿ íåêîòîðûõ ôîðì ðàçëè÷èÿ ñðàâíèòåëüíî ðîâíûõ è ãëàäêèõ ïóñòûõ ðàêîâèí

è ñóáñòðàòîâ, ïîêðûòûõ ùåòêîé áàëÿíóñîâ, ìîãóò îêàçûâàòüñÿ ñóùåñòâåííûìè. Òàê, îá

àñöèäèÿõ Molgula manhattensis è ìèäèÿõ Mytilus edulis èçâåñòíî, ÷òî îíè ïðàêòè÷åñêè íå

îñåäàþò íà ïîâåðõíîñòü äî òåõ ïîð, ïîêà îíà íå îêàçûâàåòñÿ ïîêðûòîé òðóáêàìè

ìíîãîùåòèíêîâûõ ÷åðâåé (Hydroides dianthus) è áàëÿíóñàìè (Balanus improvisus). Ïîñëåäíèå

äâà âèäà, ïðè ýòîì, ïðåäïî÷èòàþò ïîñåëÿòñÿ íà ñðàâíèòåëüíî ÷èñòîì è ãëàäêîì ñóáñòðàòå

(Dean, 1981). Íàøè äàííûå, â òîé ÷àñòè, â êîòîðîé îíè êàñàþòñÿ íàèáîëåå ìàññîâûõ âèäîâ

àñöèäèé (Styela spp. è Bolthenia echinata) è áàëÿíóñîâ Balanus crenatus, õîðîøî ñîãëàñóþòñÿ

ñ ýòèìè íàáëþäåíèÿìè.

Òàêèì îáðàçîì, íåïîñðåäñòâåííî íà îñíîâàíèè äðóçû îáû÷íî ïîñåëÿþòñÿ áàëÿíóñû è

êîðêîâûå ìøàíêè 1-2 âèäîâ. Áîëüøèíñòâî äðóãèõ ýïèáèîíòîâ îáèòàåò íà ïîâåðõíîñòè

äîìèêîâ óñîíîãèõ è íà òóíèêàõ àñöèäèé, êîòîðûå, â ñâîþ î÷åðåäü, ïîñåëÿþòñÿ íà áàëÿíóñàõ

è äðóã íà äðóãå (ðèñ. 22). Îáíàðóæåííàÿ ñóáñòðàòíàÿ ïðèóðî÷åííîñòü íè îäíîãî èç âèäîâ íå

ÿâëÿåòñÿ àáñîëþòíîé. Î÷åâèäíî, ÷òî çíà÷åíèÿ òàêèõ ôàêòîðîâ, êàê ñòåïåíü çàèëåíèÿ,

îñâåùåííîñòü è ãèäðîäèíàìè÷åñêàÿ íàïðÿæåííîñòü, ìîãóò çíà÷èòåëüíî âàðüèðîâàòü â

çàâèñèìîñòè îò ôîðìû, ðàçìåðà è ïîëîæåíèÿ â ãðóíòå êîíêðåòíîé äðóçû. Âìåñòå ñ íèìè
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âàðüèðóåò è çàâèñÿùåå îò íèõ ðàñïðåäåëåíèå ýïèáèîíòîâ.

Âûÿñíåíî, ÷òî ÷åì êðóïíåå Balanus crenatus, òåì ðåæå îíè âñòðå÷àþòñÿ íà ïðåäñòàâèòåëÿõ

ñâîåãî âèäà è ÷àùå – íà ïåðâè÷íîì ñóáñòðàòå. Ìîæíî ïðåäëîæèòü ýòîìó ôàêòó ñëåäóþùåå

îáúÿñíåíèå. Ðàçìåð ðà÷êîâ, ñêîðåå âñåãî, îòðàæàåò èõ âîçðàñò. Áàëÿíóñ, èãðàþùèé ðîëü

ñóáñòðàòà äëÿ äðóãîãî, äîëæåí áûòü ïî êðàéíåé ìåðå íå ìëàäøå åãî. Òàêèì îáðàçîì, ó÷èòûâàÿ

÷òî êðóïíûå ðà÷êè âñòðå÷àþòñÿ ðåæå, ÷åì ìåëêèå, áàëÿíóñîâ, ïîäõîäÿùèõ â êà÷åñòâå

ñóáñòðàòà äëÿ êðóïíîãî ðà÷êà, â äðóçàõ òåì ìåíüøå, ÷åì êðóïíåå áàëÿíóñ-ýïèáèîíò. Ñóäÿ ïî

ðàñïðåäåëåíèþ ïî ñóáñòðàòàì ñàìûõ ìåëêèõ óñîíîãèõ, ýòèì æèâîòíûì ïðè îñåäàíèè

áåçðàçëè÷íî, ïðèêðåïëÿþòñÿ ëè îíè ê ïðåäñòàâèòåëþ ñâîåãî âèäà èëè æå ê ðàêîâèíå ìîëëþñêà

ëèáî êàìíþ. Âïîñëåäñòâèè, îáùåå èõ êîëè÷åñòâî íà ïîâåðõíîñòè äîìèêîâ äðóãèõ áàëÿíóñîâ,

ïî-âèäèìîìó, óìåíüøàåòñÿ çà ñ÷åò ãèáåëè ðà÷êîâ, èãðàþùèõ ðîëü ñóáñòðàòà.

Èíòåðåñíî, ÷òî äîëÿ äîìèêîâ, îñòàâøèõñÿ îò ïîãèáøèõ B. crenatus, îêàçûâàåòñÿ ìåíüøå,

êîãäà àíàëèçèðóåòñÿ èõ ïîñåëåíèå íà ïðåäñòàâèòåëÿõ ñâîåãî âèäà (åñëè ñðàâíèâàòü ñ

îáèòàòåëÿìè ðàêîâèí è êàìíåé). Âïîëíå âåðîÿòíî, ÷òî òå èç ðà÷êîâ, êîòîðûå îáèòàþò â

“âåðõíèõ” ýòàæàõ, â ñëó÷àå åñëè íå îòïàäàþò îò ñóáñòðàòà âìåñòå ñî ñâîèìè ïîãèáøèìè

õîçÿåâàìè, îáèòàþò â áîëåå áëàãîïðèÿòíûõ óñëîâèÿõ, íåæåëè ïðåäñòàâèòåëè òîãî æå âèäà

íà ïåðâè÷íîì ñóáñòðàòå. Ôàêòîðàìè, âûçûâàþùèìè òàêèå ðàçëè÷èÿ â óñëîâèÿõ ìîãóò áûòü

è çàèëåíèå, è ðàçëè÷èÿ ãèäðîäèíàìè÷åñêîãî ðåæèìà (êàê ñâÿçàííûå ñ àêòèâíîñòüþ ðà÷êîâ,

òàê è îáóñëîâëåííûå âûíîñîì ïîâåðõíîñòè èõ äîìèêîâ íàâåðõ îòíîñèòåëüíî ñóáñòðàòà).

Â êà÷åñòâå ìåñòà ïîñåëåíèÿ ýïèáèîíòîâ äîìèêè æèâûõ óñîíîãèõ â çíà÷èòåëüíîé ñòåïåíè

îòëè÷àþòñÿ îò äîìèêîâ ïîãèáøèõ. Îòíîñèòåëüíî ìåíüøåå ïî ñðàâíåíèþ ñ ïåðâè÷íûì

ñóáñòðàòîì êîëè÷åñòâî îñàäêà, ñïåöèôèêà ãèäðîäèíàìè÷åñêîãî ðåæèìà, ñâÿçàííàÿ ñ

äâèæåíèåì óñîíîæåê æèâîòíîãî – ïåðå÷èñëåííûå óñëîâèÿ ñëåäóåò ñ÷èòàòü õàðàêòåðíûìè

ëèøü äëÿ ïîâåðõíîñòè äîìèêîâ æèâûõ áàëÿíóñîâ. Æèâûå ðà÷êè, â îòëè÷èå îò ïîãèáøèõ, íå

îáòåêàþòñÿ íàáåãàþùèì âîäíûì ïîòîêîì ïîäîáíî ëþáîìó íåïîäâèæíîìó ïðåïÿòñòâèþ.

Ïðè íàëè÷èè äîñòàòî÷íî ñèëüíîãî âíåøíåãî òå÷åíèÿ îíè ëîêàëüíî çàìåäëÿþò åãî áëàãîäàðÿ

ïàññèâíîé ôèëüòðàöèè, à îòñóòñòâèå òàêîâîãî ïðèâîäèò ê èíèöèàöèè àêòèâíîé ôèëüòðàöèè,

êîãäà áàëÿíóñ ñàì ñòàíîâèòñÿ ãåíåðàòîðîì òîêà æèäêîñòè (ñì. íàïðèìåð, Crisp, South-

ward, 1961). Ñëåäîâàòåëüíî, ãèäðîäèíàìè÷åñêàÿ îáñòàíîâêà íà ïîâåðõíîñòè äîìèêà

B. crenatus ìîæåò äåìîíñòðèðîâàòü îòíîñèòåëüíîå ïîñòîÿíñòâî è áëàãîïðèÿòñòâîâàòü
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ôèëüòðóþùèì ýïèáèîíòàì. Êðîìå òîãî, â ñîñòàâå äîìèêîâ æèâûõ ðà÷êîâ ïðèñóòñòâóþò òåðãóì

è ñêóòóì. Ãèáåëü áàëÿíóñà îáûêíîâåííî ïðèâîäèò ê ñêîðîé óòåðå ýòèõ òàáëè÷åê.

Ïðåèìóùåñòâåííîå çàñåëåíèå íåêîòîðûì âèäîì ïîâåðõíîñòè æèâûõ ëèáî ïîãèáøèõ

óñîíîãèõ ìîæåò ñâèäåòåëüñòâîâàòü î òîì, ÷òî äëÿ íåãî áëàãîïðèÿòåí êîìïëåêñ óñëîâèé ñðåäû,

ñâÿçàííûé ñ îäíèì èç ýòèõ äâóõ òèïîâ ñóáñòðàòîâ. Êðîìå òîãî, îòíîñèòåëüíî áîëåå âûñîêàÿ

÷àñòîòà ðåãèñòðàöèè ïðåäñòàâèòåëåé íåêîòîðîãî âèäà íà äîìèêàõ ïîãèáøèõ áàëÿíóñîâ ìîæåò

óêàçûâàòü íà èõ ñïîñîáíîñòü ê íåáëàãîïðèÿòíîìó âîçäåéñòâèþ íà ðà÷êîâ, íåïîñðåäñòâåííî

ïðèâîäÿùåìó ãèáåëè ïîñëåäíèõ. Íà ñàìîì äåëå, òàêîå ïðåäïî÷òåíèå ìîæåò èìåòü è èíóþ

ïðèðîäó. Â ðàçíûõ äðóçàõ ñîîòíîøåíèå æèâûõ è ïîãèáøèõ ðà÷êîâ îêàçûâàåòñÿ ðàçíûì.

Òàêèì îáðàçîì, ïðèóðî÷åííîñòü ê òåì èëè äðóãèì ìîæåò îáúÿñíÿòüñÿ ïîñåëåíèåì â äðóçàõ,

ãäå êàêèå-ëèáî èç íèõ ïðåîáëàäàþò. Äëÿ âñåõ îáñóæäàåìûõ âèäîâ äîëÿ ïîãèáøèõ áàëÿíóñîâ

â äðóçàõ, ãäå ýòè âèäû âñòðå÷åíû è â äðóçàõ, ãäå îíè íå çàðåãèñòðèðîâàíû, íå îáíàðóæèâàþò

äîñòîâåðíûõ îòëè÷èé. Ñëåäîâàòåëüíî, ïîñëåäíåå ñîîáðàæåíèå â äàííîì ñëó÷àå íå èãðàåò

ðîëè.

Ïðåèìóùåñòâåííîå çàñåëåíèå äîìèêîâ æèâûõ áàëÿíóñîâ ãóáêàìè, óñîíîãèìè Verruca

stroemi è íåñêîëüêèìè âèäàìè ìøàíîê, ïî-âèäèìîìó, ñâèäåòåëüñòâóåò î òîì, ÷òî

ôèëüòðàöèîííàÿ äåÿòåëüíîñòü B. crenatus äåéñòâèòåëüíî ñîçäàåò óñëîâèÿ, áëàãîïðèÿòíûå

äëÿ äàííûõ ôîðì. Âîçìîæíî, ÷òî ýòî ñïðàâåäëèâî è äëÿ íåêîòîðûõ äðóãèõ ïåðå÷èñëåííûõ â

ðàçäåëå “ðåçóëüòàòû” âèäîâ (ãèäðîèäîâ è ìøàíîê), ïðèóðî÷åííîñòü êîòîðûõ ê æèâûì ðà÷êàì

âûðàæåíà â ìåíüøåé ñòåïåíè. Îòíîñèòåëüíî áîëåå âûñîêàÿ ÷àñòîòà, êîòîðóþ äåìîíñòðèðóþò

íà æèâûõ ðà÷êàõ êðàñíûå âîäîðîñëè ìîæåò, íà íàø âçãëÿä, îáúÿñíÿòüñÿ äâóìÿ íå

èñêëþ÷àþùèìè äðóã äðóãà ïðè÷èíàìè. Âî-ïåðâûõ, íåìàëàÿ ÷àñòü âñòðå÷åííûõ áàãðÿíîê

îáíàðóæåíà íà òåðãóìå è ñêóòóìå (ñì. íèæå), à ïðèñóòñòâèå ýòèõ òàáëè÷åê íå õàðàêòåðíî äëÿ

äîìèêîâ ïîãèáøèõ ðà÷êîâ. Âî-âòîðûõ, ñïîðû êðàñíûõ âîäîðîñëåé, êîòîðûå

ðàñïðîñòðàíÿþòñÿ ïàññèâíî ñ òîêîì âîäû, ìîãóò ïðèâëåêàòüñÿ íà äèñòàëüíûå ÷àñòè òàáëè÷åê

æèâûõ ðà÷êîâ, ãäå îíè îáû÷íî è îáíàðóæèâàþòñÿ, áëàãîäàðÿ ñïåöèôè÷åñêèì òîêàì âîäû,

âîçíèêàþùèì ïðè ïèòàíèè óñîíîãèõ.

Òîò ôàêò, ÷òî Smittina majuscula (Bryozoa) è Heteranomia squamula (Lamellibranchia), êàê

îêàçàëîñü, ÷àùå âñòðå÷àþòñÿ íà äîìèêàõ ïîãèáøèõ áàëÿíóñîâ, ìîæåò óêàçûâàòü íà òî, ÷òî

ýòè æèâîòíûå, ñ îäíîé ñòîðîíû, ñêëîííû ïîñåëÿòüñÿ íà ïðèïîäíÿòûõ ïî îòíîøåíèþ ê
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ñóáñòðàòó ó÷àñòêàõ, íàïðèìåð áëàãîäàðÿ ôîòî- èëè ãåîïîçèòèâíûì ðåàêöèÿì ëè÷èíîê, à ñ

äðóãîé – ïëîõî ïåðåíîñÿò ñïåöèôèêó ãèäðîäèíàìè÷åñêèõ óñëîâèé, ñâÿçàííûõ ñ ïèùåâûì

ïîâåäåíèåì B. crenatus.

Îáíàðóæåííóþ îòíîñèòåëüíóþ ïðèóðî÷åííîñòü àñöèäèé (â ÷àñòíîñòè, Styela rustica) ê

äîìèêàì ïîãèáøèõ ðà÷êîâ ëåã÷å âñåãî îáúÿñíèòü íåáëàãîïðèÿòíûì âîçäåéñòâèåì ýòèõ

îðãàíèçìîâ íà óñîíîãèõ. Â äåéñòâèòåëüíîñòè, ÷àñòî ïðèõîäèòñÿ íàáëþäàòü êðóïíûé ñðîñòîê

àñöèäèé, â îñíîâàíèè êîòîðîãî íàõîäèòñÿ îäèí èëè íåñêîëüêî ïîãèáøèõ ïðåäñòàâèòåëåé

Balanus crenatus. Ïðè ýòîì àñöèäèè ïðàêòè÷åñêè ïîëíîñòüþ èçîëèðóþò áàëÿíóñîâ îò

îêðóæàþùåãî ïðîñòðàíñòâà. Ìåëêèå àñöèäèè, âåðîÿòíî, íå ïðè÷èíÿþò âðåäà ðà÷êó, ê äîìèêó

êîòîðîãî îíè ïðèêðåïëåíû. Îäíàêî âïîñëåäñòâèè, ðàçðàñòàÿñü, îíè ñïîñîáíû ïîëíîñòüþ

çàñëîíèòü àïåðòóðó æèâîòíîãî, ïðåïÿòñòâóÿ ñîõðàíåíèþ íîðìàëüíîãî ðåæèìà åãî ïèòàíèÿ.

Êðîìå òîãî, ìåæäó àñöèäèÿìè è áàëÿíóñàìè (âñå îíè ïðåäñòàâëÿþò ñîáîé äîñòàòî÷íî

êðóïíûõ ôèëüòðàòîðîâ) ìîæåò ðàçâèâàòüñÿ ïèùåâàÿ êîíêóðåíöèÿ. Ñïîñîáíîñòü ïåðâûõ

óãíåòàòü ðàñïîëîæåííûõ ïîáëèçîñòè íåïîäâèæíûõ ôèëüòðàòîðîâ èçâåñòíà è èç ëèòåðàòóðû

(Frese, 1997). Áîëåå ïîäðîáíî íà âîïðîñå âîçìîæíûõ âçàèìîîòíîøåíèé ýäèôèêàòîðîâ â

äðóçàõ ìû îñòàíîâèìñÿ â 7 ãëàâå.

Êðóïíûå B. crenatus ÷àùå âñòðå÷àþòñÿ íà äîìèêàõ æèâûõ ïðåäñòàâèòåëåé ñâîåãî âèäà,

íåæåëè íà ïîãèáøèõ. Âîçìîæíî, ÷òî æèçíåäåÿòåëüíîñòü ðà÷êîâ áëàãîïðèÿòñòâóåò

îòíîñèòåëüíî áûñòðîìó ðîñòó äðóãèõ áàëÿíóñîâ íà èõ ïîâåðõíîñòè. Ýòî óòâåðæäåíèå

ñîãëàñóåòñÿ ñ îáñóæäàåìûìè âûøå äàííûìè î ñðàâíèòåëüíî íèçêîé äîëå ïîãèáøèõ ðà÷êîâ,

îáèòàþùèõ íà B. crenatus. Ñ äðóãîé ñòîðîíû, âîçìîæíîñòè ðîñòà ðà÷êîâ íà äîìèêàõ

ïîãèáøèõ ïðåäñòàâèòåëåé òîãî æå âèäà ìîãóò áûòü îãðàíè÷åíû âðåìåíåì ñóùåñòâîâàíèÿ

ýòîãî ñâîåîáðàçíîãî ñóáñòðàòà. Â êàêîé ñòåïåíè êàæäûé èç ýòèõ ôàêòîðîâ îáúÿñíÿåò

íàáëþäàåìóþ çàêîíîìåðíîñòü – ýòîãî èìåþùèéñÿ â íàøåì ðàñïîðÿæåíèè ìàòåðèàë

óñòàíîâèòü íå ïîçâîëÿåò.

B. crenatus, íàñåëÿþùèå ïåðâè÷íûé ñóáñòðàò, â ñðåäíåì êðóïíåå ðà÷êîâ, îáèòàþùèõ íà

ïîâåðõíîñòè èõ äîìèêîâ. Â ñèëó ýòîãî ïëîùàäü ñóáñòðàòà, êîòîðóþ îíè ïðåäîñòàâëÿþò

ýïèáèîíòàì, áîëüøå. Íåóäèâèòåëüíî, ÷òî ê êîíöåíòðó ïåðâîãî ïîðÿäêà ïðèóðî÷åíî

äîñòàòî÷íî ìíîãî ðàçëè÷íûõ îáèòàòåëåé äðóç, âêëþ÷àÿ ìîëîäü ñàìèõ áàëÿíóñîâ. Òðóäíåå

óñòàíîâèòü ôàêòîðû, âûçâàâøèå ïðåèìóùåñòâåííîå çàñåëåíèå òàêèìè âèäàìè, êàê Obelia
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loveni è Porella smitti, à òàêæå 3-4 ìèëëèìåòðîâûìè Balanus crenatus, êîíöåíòðà âòîðîãî

ïîðÿäêà. Ñêîðåå âñåãî “âåðõíèå ýòàæè” â áîëüøåé ñòåïåíè ïîäâåðæåíû âëèÿíèþ âíåøíèõ

òå÷åíèé, íåæåëè “íèæíèå”. Ýòè ìèêðîáèîòîïû ìîãóò òàêæå áûòü ëó÷øå îñâåùåíû è âûøå

ïðèïîäíÿòû íàä ïåðâè÷íûì ñóáñòðàòîì. Îäíàêî çäåñü ìû íå ìîæåì óñòàíîâèòü, êàêèå èç

ïåðå÷èñëåííûõ âîçìîæíûõ ïðè÷èí ëåæàò â îñíîâå íàáëþäàåìîãî ÿâëåíèÿ. Îòñóòñòâèå

ñõîäíûõ ïðåäïî÷òåíèé ó áàëÿíóñîâ êðóïíåå 4 ìì, âåðîÿòíî âûçâàíî îãðàíè÷åííûì âðåìåíåì

ñóùåñòâîâàíèÿ “òðåõýòàæíûõ” ñèñòåì, ñîñòîÿùèõ èç ïîñëåäîâàòåëüíî ñðîñøèõñÿ óñîíîãèõ,

÷òî ñâÿçàíî ñ ïðîäîëæèòåëüíîñòüþ èõ æèçíè. Ïîêà ñàìûé âåðõíèé ýêçåìïëÿð äîðàñòàåò äî

óêàçàííîãî ðàçìåðà, íèæíèé, âåðîÿòíî, ñ âûñîêîé âåðîÿòíîñòüþ ïîãèáàåò îò ñòàðîñòè. Â

ðåçóëüòàòå êðóïíûå ðà÷êè íå ìîãóò äåìîíñòðèðîâàòü ïðèóðî÷åííîñòü ê êîíöåíòðó âòîðîãî

ïîðÿäêà.

Áîëüøàÿ ÷àñòü ìàññîâûõ äëÿ äðóç âèäîâ ýïèáèîíòîâ òåì ÷àùå âñòðå÷àåòñÿ íà ïîâåðõíîñòè

äîìèêîâ óñîíîãèõ, ÷åì ðà÷êè êðóïíåå. Ñêîðåå âñåãî, ýòî ñâÿçàíî ñ òåì, ÷òî ñàìûå êðóïíûå

B. crenatus ïðåäîñòàâëÿþò ïðèêðåïëåííûì îðãàíèçìàì íàèáîëüøóþ ïëîùàäü äëÿ çàñåëåíèÿ

è, âìåñòå ñ òåì, ïðåäñòàâëÿþò ñîáîé ñóáñòðàòû, ïðîñóùåñòâîâàâøèå óæå îòíîñèòåëüíî äîëãî.

Ñòåïåíü âîçäåéñòâèÿ íà îêðóæàþùóþ ãèäðîäèíàìè÷åñêóþ îáñòàíîâêó êðóïíûõ ðà÷êîâ ïðè

ôèëüòðàöèè, ñêîðåå âñåãî, òàêæå âûøå, íåæåëè ó ìåëêèõ. Îäíàêî ðàçäåëèòü ðåçóëüòàòû

âîçäåéñòâèÿ ïåðå÷èñëåííûõ ôàêòîðîâ íà îñíîâàíèè èìåþùèõñÿ äàííûõ íåâîçìîæíî.

Óñîíîãèé ðà÷îê Verruca stroemi, ÷àñòîòà íàõîæäåíèÿ êîòîðîãî îêàçàëàñü äîñòîâåðíî íèæå

íà ïîâåðõíîñòè ñàìûõ êðóïíûõ ðà÷êîâ, íåæåëè íà äîìèêàõ íåñêîëüêî áîëåå ìåëêèõ,

äåìîíñòðèðóþò óêàçàííóþ îñîáåííîñòü ðàñïðåäåëåíèÿ, ïî-âèäèìîìó, áëàãîäàðÿ òîìó, ÷òî

íå âñòðå÷àþòñÿ â òåõ ìåñòàõ, ãäå îáíàðóæåíû îñîáåííî êðóïíûå áàëÿíóñû. Âïðî÷åì

âîçìîæíî, ÷òî B. crenatus ñ äëèíîé àïåðòóðû 13-15 ìì ïîòðåáëÿþò ñëèøêîì ìíîãî ïèùåâûõ

÷àñòèö äëÿ òîãî, ÷òîáû òàêèå ôèëüòðàòîðû, êàê Verruca stroemi ìîãëè íå èñïûòûâàòü óãíåòåíèÿ

íà èõ ïîâåðõíîñòè.

Ìøàíêè èç ðîäà Escharella ñïîñîáíû îáðàñòàòü ñàìûõ ìåëêèõ áàëÿíóñîâ öåëèêîì. Êðîìå

íèõ, ìîëîäü óñîíîãèõ îòíîñèòåëüíî íåðåäêî îáðàñòàåò è ãèäðîèä Obelia loveni. Âîçìîæíî,

÷òî ýòî îáúÿñíÿåòñÿ âûñîêîé âñòðå÷àåìîñòüþ O. loveni â êîíöåíòðå âòîðîãî ïîðÿäêà, ãäå

ñðåäíèé ðàçìåð ðà÷êîâ, èãðàþùèõ ðîëü ñóáñòðàòà, íåâûñîê. Ìîæíî òàêæå îòìåòèòü, ÷òî

ïîñëåäíèé âèä, âåðîÿòíî, íå âëèÿåò îòðèöàòåëüíî íà æèçíåäåÿòåëüíîñòü Balanus crenatus, à
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ïåðâûé, â ñëó÷àå ïîëíîãî îáðàñòàíèÿ óñîíîãîãî, óáèâàåò åãî (íàì âñòðå÷àëèñü ýêçåìïëÿðû

Balanus crenatus, àïåðòóðà êîòîðûõ áûëà ïîëíîñòüþ çàêðûòà êîëîíèåé ìøàíêè, â òî âðåìÿ

êàê òåðãóì è ñêóòóì – òàáëè÷êè, îáû÷íî óòðà÷èâàåìûå ïîñëå ãèáåëè ðà÷êà – íàõîäèëèñü

âíóòðè äîìèêà).

Íàñêîëüêî ìû ìîæåì ñóäèòü, äëÿ ðàçíûõ ñåêòîðîâ ïîâåðõíîñòè äîìèêîâ æèâûõ

áàëÿíóñîâ ãëàâíûì îáðàçîì ðàçëè÷àþòñÿ ãèäðîäèíàìè÷åñêàÿ îáñòàíîâêà è îñâåùåííîñòü.

Âîäíûå ïîòîêè, âîçáóæäàåìûå ðà÷êîì ïðè àêòèâíîé ôèëüòðàöèè, ðàâíî êàê è âèõðè,

âîçíèêàþùèå âîêðóã åãî íîæåê â ñëó÷àå, êîãäà æèâîòíîå ôèëüòðóåò ïàññèâíî, ïî-ðàçíîìó

ðàñïîëîæåíû îòíîñèòåëüíî ñåêòîðîâ, íà êîòîðûå ìû ïîäðàçäåëÿëè ïîâåðõíîñòü äîìèêà ïðè

ó÷åòå ýïèáèîíòîâ. Äîñòàòî÷íî øèðîêî èçâåñòíàÿ ñïîñîáíîñòü áàëÿíóñîâ îðèåíòèðîâàòüñÿ

íà ñóáñòðàòå êàðèíàëüíîé òàáëè÷êîé ââåðõ, ïî íàïðàâëåíèþ ê èñòî÷íèêó ñâåòà (ñì. Îáçîð

ëèòåðàòóðû), îáû÷íî ïðèâîäèò ê òîìó, ÷òî îñâåùåííîñòü ïîâåðõíîñòè äîìèêà ïàäàåò îò

êàðèíàëüíîãî ñåêòîðà ê ðîñòðàëüíîìó. Êðîìå òîãî, carina ïðè ýòîì îêàçûâàåòñÿ

ðàñïîëîæåííîé îòíîñèòåëüíî ñóáñòðàòà íåñêîëüêî âûøå, íåæåëè rostrum.

Ñïåöèôè÷åñêèì ìèêðîáèîòîïîì äëÿ ïðèêðåïëåííûõ îáèòàòåëåé äðóç ÿâëÿþòñÿ

ïîäâèæíûå òàáëè÷êè, òåðãóì è ñêóòóì. Òåðãóì è ïðèëåãàþùàÿ ê íåìó ÷àñòü ñêóòóìà

îêàçûâàþòñÿ ðÿäîì ñ êàðèíàëüíîé òàáëè÷êîé, â ñèëó ÷åãî ìîãóò òàêæå áûòü îòíîñèòåëüíî

èíòåíñèâíî îñâåùåíû. Îäíàêî îñíîâíîé îñîáåííîñòüþ ýòèõ ñåêòîðîâ ïðåäñòàâëÿåòñÿ

ïîäâèæíîñòü ñóáñòðàòà, ñâÿçàííàÿ çäåñü ñ æèçíåäåÿòåëüíîñòüþ ðà÷êà è, êàê ñëåäñòâèå,

îæèäàåìàÿ ÷ðåçâû÷àéíî âûñîêàÿ ãèäðîäèíàìè÷åñêàÿ íàïðÿæåííîñòü ó ïîâåðõíîñòè äàííûõ

òàáëè÷åê.

Áîëüøàÿ ÷àñòü ìøàíîê ïîñåëÿåòñÿ ïðåèìóùåñòâåííî âáëèçè ðîñòðóìà B. crenatus, ÷òî,

ñêîðåå âñåãî, îòðàæàåò ïîñëåäñòâèÿ ôîòîíåãàòèâíîé ðåàêöèè ëè÷èíîê ýòèõ âèäîâ,

äåìîíñòðèðóåìîé ïåðåä ïðèêðåïëåíèåì. Èìåííî â ðîñòðàëüíîì ñåêòîðå ÷àùå âñåãî

âñòðå÷àþòñÿ Stomachetosella cruenta è Escharella spp., ìíîãèå àñïåêòû ïðîñòðàíñòâåííîãî

ðàñïðåäåëåíèÿ êîòîðûõ ìîæíî îáúÿñíèòü èçáåãàíèåì ñèëüíî îñâåùåííûõ ïîâåðõíîñòåé.

Íà ðàñïðåäåëåíèå áàãðÿíîê, ïî-âèäèìîìó, òàêæå îêàçûâàåò âëèÿíèå ôàêòîð

îñâåùåííîñòè. Êàðèíàëüíûé ñåêòîð, à òàêæå ó÷àñòêè òåðãóìà è ñêóòóìà, ãäå ïî ïðåèìóùåñòâó

ñåëÿòñÿ êðàñíûå âîäîðîñëè, äåéñòâèòåëüíî, ñêîðåå âñåãî, ïîëó÷àþò áîëüøå âñåãî ñâåòà.

Ïðàâäà, íóæíî îòìåòèòü, ÷òî äàæå ñàìûå ìåëêèå ïðîðîñòêè áàãðÿíîê ñîñðåäîòî÷åíû íà
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carina, tergum è scutum. Åäâà ëè ðàçëè÷èÿ â îñâåùåííîñòè êàðèíàëüíîé è ðîñòðàëüíîé

òàáëè÷êè íàñòîëüêî âåëèêè, ÷òî ñïîðû áàãðÿíîê íà ïîñëåäíåé ñóùåñòâåííî ðåæå

ïðîðàñòàþò. Íå èñêëþ÷åíî, ÷òî ðàñïðåäåëåíèå âîäíûõ òîêîâ âîêðóã äîìèêà ïèòàþùåãîñÿ

áàëÿíóñà íåïîñðåäñòâåííî ñïîñîáñòâóåò àäãåçèè ïàññèâíî ðàñïðîñòðàíÿþùèõñÿ ñ òå÷åíèåì

÷àñòèö (à èìåííî òàêèìè ÷àñòèöàìè ÿâëÿþòñÿ ñïîðû Rhodophyta) â îáëàñòü êàðèíû, òåðãóìà

è ñêóòóìà.

Äëÿ âñåõ îñòàëüíûõ ýïèáèîíòîâ, äåìîíñòðèðóþùèõ íåðàâíîìåðíîå ðàñïðåäåëåíèå ïî

ñåêòîðàì ïîâåðõíîñòè äîìèêà Balanus crenatus, ïðè÷èíàìè òàêîãî ðàçìåùåíèÿ ìû ïîëàãàåì

ñî÷åòàíèå âîçäåéñòâèÿ ãèäðîäèíàìè÷åñêîé îáñòàíîâêè êàê íà ýòàïå îñåäàíèÿ, òàê è íà ýòàïå

ïîñëåäóþùåãî ðîñòà è ïèòàíèÿ, à òàêæå ñòèìóëèðîâàíèå ëè÷èíîê ðàçëè÷èÿìè â

îñâåùåííîñòè è âûñîòå íàä ñóáñòðàòîì ïåðåä ïðèêðåïëåíèåì. Ìîæíî ïðåäïîëîæèòü, ÷òî

ëè÷èíêè âñòðå÷àþùèõñÿ â äðóçàõ ãóáîê è àñöèäèé ïåðåä îñåäàíèåì äåìîíñòðèðóþò

ïîëîæèòåëüíûå ôîòîòàêñèñû è (èëè) îòðèöàòåëüíûå ãåîòàêñèñû.

Ëþáîïûòíî, ÷òî, êðîìå êðàñíûõ âîäîðîñëåé, ãóáîê è ìøàíêè Porella smitti, ñïîñîáíîé

äîñòàòî÷íî ÷àñòî ñåëèòüñÿ íà òåðãóìå è ñêóòóìå áàëÿíóñîâ, çäåñü æå íåðåäêî ìîæíî âñòðåòèòü

è ìîëîäûõ àñöèäèé Styela rustica. Àâòîðó íåñêîëüêî ðàç äîâîäèëîñü íàáëþäàòü ïîñëåäñòâèÿ

ïîäðàñòàíèÿ òàêèõ ýêçåìïëÿðîâ. Î÷åâèäíî, ÷òî òàêîå ñîæèòåëüñòâî äîëæíî çàêîí÷èòüñÿ

ãèáåëüþ îäíîãî èëè îáîèõ ýïèáèîíòîâ – àñöèäèÿ, âûðîñøàÿ áîëüøå îïðåäåëåííîãî ðàçìåðà,

íå ïîçâîëèò ðà÷êó íîðìàëüíî ïèòàòüñÿ. Ïðè ýòîì, åñëè ïîñëåäíèé ïîãèáíåò, òî òåðãóì è

ñêóòóì äîñòàòî÷íî áûñòðî áóäóò óòåðÿíû âìåñòå ñî Styela. Èíîãäà, âïðî÷åì, àñöèäèÿ ìîæåò

“çàðàñòèòü” àïåðòóðó áàëÿíóñà öåëèêîì, çàêðåïèâøèñü ïî åå êðàÿì. Ñ äðóãîé ñòîðîíû, åñëè

ðà÷îê ñïîñîáåí ñáðîñèòü àñöèäèþ â õîäå äâèæåíèÿ óñîíîæåê ïðè ôèëüòðàöèè, òî îí ïîëó÷àåò

âîçìîæíîñòü âûæèòü, íî Styela ïðè ýòîì, ïî-âèäèìîìó, âñå ðàâíî ãèáíåò.

Ïðåèìóùåñòâåííîå ðàçìåùåíèå ìîëîäè ñàìèõ áàëÿíóñîâ íà ðîñòðóìå âçðîñëûõ

ýêçåìïëÿðîâ âðÿä ëè îòðàæàåò îòðèöàòåëüíûé ëè÷èíî÷íûé ôîòî- èëè ãåîòàêñèñ, òàê êàê

äàííûå ïîâåäåí÷åñêèå ðåàêöèè äëÿ äîñòàòî÷íî ïîäðîáíî èçó÷åííûõ óñîíîãèõ íå ïîêàçàíû.

Çäåñü ìîãóò èãðàòü ðîëü ðàçëè÷èÿ ãèäðîäèíàìè÷åñêîãî ðåæèìà êàðèíàëüíîãî è ðîñòðàëüíîãî

ñåêòîðîâ. Èçâåñòíî, ÷òî ëè÷èíêè áàëÿíóñîâ ïðåäïî÷èòàþò îñåäàòü â ïðèñóòñòâèè âíåøíåãî

òå÷åíèÿ (Crisp, 1955). Ìîæíî ïðåäïîëîæèòü, ÷òî ïèòàþùèéñÿ ðà÷îê â íàèáîëüøåé ñòåïåíè

îáåñïå÷èâàåò ïðèñóòñòâèå âîäíûõ òîêîâ ó ïîâåðõíîñòè ðîñòðàëüíîãî ñåêòîðà äîìèêà.
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Èíòåðåñíî, ÷òî äîëÿ êðóïíûõ ðà÷êîâ, êàê è èõ ñðåäíèé ðàçìåð, ìàêñèìàëüíà â êàðèíàëüíîì

ñåêòîðå. Èç ýòîãî ñëåäóåò, ÷òî ó Balanus crenatus, ëè÷èíêà êîòîðîãî îñåëà íà rostrum âçðîñëîãî

áàëÿíóñà, ñóùåñòâóåò ìåíüøå øàíñîâ äîñòèãíóòü êðóïíûõ ðàçìåðîâ, íåæåëè ó ðà÷êà, ëè÷èíêà

êîòîðîãî çàêðåïèëàñü âáëèçè carina. Ìîæíî ïðåäëîæèòü äàííîìó ÿâëåíèþ ñëåäóþùåå

îáúÿñíåíèå.

Ïðåäñòàâèì ñåáå, ÷òî íà ðà÷êå, ïðèêðåïëåííîì ê ïåðâè÷íîìó ñóáñòðàòó â òèïè÷íîì

ïîëîæåíèè, êàðèíàëüíîé òàáëè÷êîé ââåðõ (ðèñ. 23à), âûðàñòàåò ìîëîäîé ýêçåìïëÿð. Îí òàêæå

çàíèìàåò òèïè÷íîå ïîëîæåíèå, òî åñòü ïðèêðåïëåí âáëèçè ðîñòðóìà è òîæå íàïðàâëåí êàðèíîé

ââåðõ (ðèñ. 23á). Íåòðóäíî ïðåäñòàâèòü, ÷òî ðà÷îê, çàñåëÿþùèé òðåòèé èëè ÷åòâåðòûé “ýòàæ”

óæå íå ñìîæåò íîðìàëüíî ñóùåñòâîâàòü, áóäó÷è ïðèêðåïëåííûì ê ðîñòðóìó ñâîåãî

ïðåäøåñòâåííèêà, òàê êàê åãî àïåðòóðà âîéäåò â ñîïðèêîñíîâåíèå ñ ãðóíòîì (ðèñ. 23â). Íà

ñàìîì äåëå, äàæå îáèòàòåëü âòîðîãî “ýòàæà” ìîæåò îêàçàòüñÿ â ïðîèãðûøå, çàêðåïèâøèñü â

ðîñòðàëüíîì ñåêòîðå, ñðàâíèòåëüíî áûñòðî äîñòèãíóâ ãðóíòà â õîäå ðîñòà, êàê ïîêàçàíî íà

ðèñóíêå 23ã. Balanus crenatus, ïðèêðåïëåííûé â ïðåäåëàõ êàðèíàëüíîãî ñåêòîðà, ÷èñòî

Ðèñóíîê 23. Ñõåìà, îáúÿñíÿþùàÿ îòíîñèòåëüíî âûñîêóþ  ÷àñòîòó
íàõîæäåíèÿ êðóïíûõ Balanus crenatus â êàðèíàëüíîì ñåêòîðå
ïîâåðõíîñòè äîìèêà áàëÿíóñà-áàçèáèîíòà. à, á - ïîëîæåíèå ðà÷êîâ íå
ïðåïÿòñòâóåò íîðìàëüíîìó ïèòàíèþ è ðîñòó; â, ã - ðîñò ðà÷êîâ îãðàíè÷åí
áëèçîñòüþ àïåðòóðû ê ïîâåðõíîñòè ãðóíòà (ñì. ïîÿñíåíèÿ â òåêñòå).

ãâ

áà
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ãåîìåòðè÷åñêè èìååò ãîðàçäî áîëüøå âîçìîæíîñòåé äëÿ óâåëè÷åíèÿ ðàçìåðîâ. Òàêèì îáðàçîì

ïîëó÷àåòñÿ, ÷òî ñîîòíîøåíèå îáèëèé ëè÷èíîê, îñåäàþùèõ â ðàçëè÷íûå ñåêòîðà ïîâåðõíîñòè

äîìèêà óñîíîãèõ, ïðîòèâîïîëîæíî ñîîòíîøåíèþ ïåðñïåêòèâ âûæèâàíèÿ è ðîñòà ðà÷êîâ íà

ýòèõ ó÷àñòêàõ.

Îáèòàòåëè ðàçíûõ ìåñòîîáèòàíèé èç ÷èñëà ðàññìîòðåííûõ â ýòîé ãëàâå çà÷àñòóþ

ïðèíàäëåæàò ê ðàçëè÷íûì ñèñòåìàòè÷åñêèì ãðóïïàì. Íåñìîòðÿ íà ýòî, òå èëè èíûå

îðãàíèçìû, ëè÷èíêè êîòîðûõ îáèòàþò â ïëàíêòîíå, çàñåëÿþò âñå ðàññìîòðåííûå òèïû

ìèêðîáèîòîïîâ â ïðåäåëàõ äðóçû. Â ðåçóëüòàòå ìû íå ìîæåì ñäåëàòü çàêëþ÷åíèÿ î âîçìîæíîì

âëèÿíèè íà ïðîñòðàíñòâåííóþ ñòðóêòóðó ïîåäàíèÿ áàëÿíóñàìè ëè÷èíîê äðóãèõ ýïèáèîíòîâ,

õîòÿ ñàìà ïî ñåáå ñïîñîáíîñòü óñîíîãèõ ïîãëîùàòü ïëàíêòîííûå ëè÷èíêè áåñïîçâîíî÷íûõ

è áûëà îïèñàíà â íåêîòîðûõ ðàáîòàõ (Young, Gotelli, 1988; Young, Cameron, 1989).

Ñðîñòêè áàëÿíóñîâ è àñöèäèé íà åäèíîì ñóáñòðàòå â ñî÷åòàíèè ñ ñîâîêóïíîñòüþ

ñâÿçàííûõ ñ íèìè ýïèáèîíòîâ, ïðåäñòàâëÿþò ñîáîé êîìïëåêñû, îáëàäàþùèå âî ìíîãîì

çàêîíîìåðíîé ïðîñòðàíñòâåííîé îðãàíèçàöèåé. Â îñíîâå ýòîé îðãàíèçàöèè ëåæèò

ïðåäïî÷òåíèå ðàçëè÷íûìè âèäàìè îïðåäåëåííûõ ñïåöèôè÷åêèõ óñëîâèé ñðåäû, à òàêæå

òîïè÷åñêèå ñâÿçè ìåæäó ïðèêðåïëåííûìè îðãàíèçìàìè è æèâûìè (èëè êîñíûìè) òåëàìè,

èãðàþùèìè äëÿ íèõ ðîëü ñóáñòðàòà. Îñîáåííîñòè îðèåíòàöèè, ðîñòà è ïèòàíèÿ âèäà

ýäèôèêàòîðà Balanus crenatus, ïî-âèäèìîìó, â íåìàëîé ñòåïåíè îïðåäåëÿþò ðàçìåùåíèå âñåõ

æèâûõ îðãàíèçìîâ, íàñåëÿþùèõ èçó÷àåìóþ ñèñòåìó. Ïðîäåëàííûé ìîðôîëîãè÷åñêèé àíàëèç

äàííîãî êîìïëåêñà ïîçâîëÿåò ñ äîñòàòî÷íîé äîëåé óâåðåííîñòè ïðåäñêàçûâàòü òå

ïðîñòðàíñòâåííûå ëîêóñû â ïðåäåëàõ àãðåãàöèè, ãäå ñêîðåå âñåãî ìîæåò âñòðåòèòüñÿ òîò

èëè èíîé ýïèáèîíò.
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Ãäàâà 5. Ïîäâèæíîå íàñåëåíèå àãðåãàöèé.

5.1. Ââîäíûå çàìå÷àíèÿ. Êðîìå îðãàíèçìîâ, íåïîäâèæíûõ âî âçðîñëîì ñîñòîÿíèè,

õàðàêòåð çàñåëåíèÿ äðóç êîòîðûìè áûë ðàññìîòðåí â ïðåäûäóùåé ãëàâå, çäåñü âñòðå÷àþòñÿ

è â òîé èëè èíîé ñòåïåíè ïîäâèæíûå æèâîòíûå. Âñåãî â 355 àãðåãàöèÿõ áûëè îáíàðóæåíû

ïðåäñòàâèòåëè 142 òàêñîíîâ òàêèõ áåñïîçâîíî÷íûõ (â îñíîâíîì îïðåäåëåííûõ äî ðàíãà ðîäà

èëè âèäà). Èõ ñïèñîê, à òàêæå ñðåäíèå ÷èñëåííîñòè è âñòðå÷àåìîñòü ìû ïðèâîäèì â

òàáëèöå 15. Ïðîñòðàíñòâî ìåæäó äîìèêàìè óñîíîãèõ è òåëàìè àñöèäèé, à òàêæå âíóòðåííèé

îáúåì äîìèêîâ ïîãèáøèõ áàëÿíóñîâ îáû÷íî îêàçûâàþòñÿ çàïîëíåíû èëèñòûìè è ïåñ÷àíûìè

÷àñòèöàìè îñàäêà. Çäåñü ôîðìèðóåòñÿ ñâîåîáðàçíûé ìèêðîáèîòîï, çàñåëåííûé

ïðåäñòàâèòåëÿìè èíôàóíû, ê êîòîðûì è îòíîñèòñÿ áîëüøàÿ ÷àñòü ïîäâèæíîãî íàñåëåíèÿ

àãðåãàöèé. Êàê ïî ÷àñòîòå, òàê è ïî îáèëèþ ëèäèðóþò ìíîãîùåòèíêîâûå ÷åðâè. ×àùå âñåãî

ìîæíî âñòðåòèòü Harmothoe imbricata (Polynoidae), Pholoe minuta (Sigalionidae), Amphitrite

cirrata è Polycirrus medusa (Terebellidae), Pygospio elegans (Spionidae), Cirratulis cirratus

(Cirratulidae), Capitella capitata è Heteromastus filiformis laminaria (Capitellidae). Êðîìå òîãî,

âî ìíîæåñòâå äðóç îáèòàþò äâóñòâîð÷àòûå ìîëëþñêè Hiatella arctica. Ýòèõ ìàëîïîäâèæíûõ

äâóñòâîðîê íå óäàåòñÿ ôîðìàëüíî îòíåñòè ê ýïèôàóíå, õîòÿ îáðàç æèçíè, êîòîðûé îíè âåäóò

â äðóçàõ, ðîäíèò èõ ýêîëîãè÷åñêóþ íèøó ñ òàêîâîé áàëÿíóñîâ è àñöèäèé.

Ñïåöèôèêà îïèñàííîãî â ïðåäûäóùåé ãëàâå êîìïëåêñà ýïèáèîíòîâ, ñâÿçàííîãî ñ

àãðåãàöèÿìè, îïðåäåëÿåòñÿ èõ óíèêàëüíîé äëÿ èçó÷àåìîãî áèîòîïà ôèçè÷åñêîé ñòðóêòóðîé,

íàëè÷èåì çäåñü ñóáñòðàòîâ äëÿ ïðèêðåïëåííûõ îðãàíèçìîâ, îòñóòñòâóþùèõ âíå äðóç. ×òî

æå êàñàåòñÿ ïîäâèæíîãî íàñåëåíèÿ, òî âîïðîñ åãî ñïåöèôè÷íîñòè íóæäàåòñÿ â ñïåöèàëüíîì

èçó÷åíèè, ñðàâíåíèè ñ ôàóíîé îêðóæåíèÿ àãðåãàöèé.

5.2. Ñïåöèôèêà ïîäâèæíîãî íàñåëåíèÿ äðóç. Ñðàâíåíèå ñ íàñåëåíèåì îêðóæàþùåãî

ãðóíòà. Â ïðîáàõ, ñîáðàííûõ âïëîòíóþ ê äðóçàì (“À”) è íà íåáîëüøîì ðàññòîÿíèè îò íèõ

(“B”), îáèòàþò ïîäâèæíûå áåñïîçâîíî÷íûå, âèäîâîé ñîñòàâ êîòîðûõ îêàçûâàåòñÿ äîñòàòî÷íî

ñõîäíûì ñ ôàóíîé àãðåãàöèé. Òàê, êîýôôèöèåíò âèäîâîãî ñõîäñòâà Æàêêàðà, âû÷èñëåííûé

ìåæäó ñïèñêàìè âèäîâ, âñòðå÷åííûõ â äðóçàõ è ïðîáàõ “A”, à òàêæå â äðóçàõ è ïðîáàõ “B”,

ñîñòàâëÿåò 61,3% è 52,9%, ñîîòâåòñòâåííî. Ïðè ýòîì, ñîîòíîøåíèÿ, â êîòîðûõ  íàèáîëåå

îáèëüíûå âèäû îáíàðóæåíû â àãðåãàöèÿõ è îêðóæàþùåì èõ ãðóíòå, îêàçûâàþòñÿ



-86-

Òàáëèöà 15. Âñòðå÷àåìîñòü è ÷èñëåííîñòü ïîäâèæíûõ îðãàíèçìîâ â äðóçàõ.

ñì. ïðîäîëæåíèå

1. Название таксона

Turbellaria 3,38 0,03 ± 0,010 0,14
Nemertini 4,79 0,05 ± 0,013 0,22
Priapulida
Priapulus caudatus 0,28 0,00 ± 0,003 0,01
Polychaeta
Eteone longa 5,07 * 0,06 ± 0,014 0,23
Eulalia viridis 2,25 0,02 ± 0,008 0,09
Eumida sanguinea 5,63 * 0,06 ± 0,014 0,25
Phyllodoce groenlandica 22,54 * 0,41 ± 0,055 1,65
Gattyana cirrosa 20,85 * 0,31 ± 0,037 1,23
Harmothoe imbricata 26,76 ** 0,42 ± 0,045 1,67
Lepidonotus squamatus 3,94 0,05 ± 0,015 0,20
Pholoe minuta 56,06 ** 3,10 ± 0,268 12,46 !
Autolytus sp. 7,61 * 0,11 ± 0,027 0,44
Eusyllis blomstrandi 4,79 0,06 ± 0,014 0,23
Eusyllis sp. 1,13 0,01 ± 0,006 0,05
Sphaerosyllis erinaceus 26,20 * 0,47 ± 0,070 1,89
Pterosyllis finmarchica 0,28 0,00 ± 0,003 0,01
Pterosyllis formosa 0,28 0,00 ± 0,003 0,01
Syllis armillaris 0,28 0,00 ± 0,003 0,01
Syllis oerstedi 0,85 0,01 ± 0,005 0,03
Syllis sp. 0,28 0,00 ± 0,003 0,01
Nereimyra punctata 9,86 * 0,17 ± 0,034 0,68
Micronephthys minuta 8,73 * 0,11 ± 0,022 0,45
Nephthys sp. 3,94 0,04 ± 0,010 0,16
Lumbriconereis fragilis 4,51 0,05 ± 0,014 0,20
Scoloplos armiger 24,51 * 0,49 ± 0,061 1,98
Nainereis quadricuspida 0,85 0,01 ± 0,005 0,03
Apistobranchus tulbergi 26,20 * 0,57 ± 0,078 2,29
Microspio theeli 6,76 * 0,15 ± 0,040 0,60
Polydora ciliata 1,13 0,01 ± 0,007 0,06
Polydora quadrilobata 1,97 0,02 ± 0,007 0,08
Polydora sp. 3,38 0,04 ± 0,013 0,17
Pygospio elegans 34,65 ** 1,14 ± 0,141 4,59 !
Spio filicornis 0,28 0,00 ± 0,003 0,01
Aricidea nolani 10,99 * 0,18 ± 0,037 0,74
Paraonis gracilis 5,63 * 0,06 ± 0,012 0,23
Cossura longicirrata 3,10 0,03 ± 0,009 0,12
Chaetozone setosa 24,79 * 0,47 ± 0,060 1,89
Cirratulis cirratus 60,28 ** 2,30 ± 0,198 9,24 !
Tharyx marioni 4,51 0,06 ± 0,015 0,23
Diplocirrus longisetosus 1,13 0,01 ± 0,006 0,05
Flabelligera affinis 7,89 * 0,11 ± 0,026 0,43
Scalibregma inflatum 16,62 * 0,23 ± 0,030 0,92
Ammotrypane aulogaster 3,10 0,03 ± 0,010 0,14
Capitella capitata 44,79 ** 1,32 ± 0,130 5,31 !
Heteromastus filiformis laminaria 28,17 ** 0,59 ± 0,070 2,35 !
Notomastus latericeus 0,28 0,01 ± 0,006 0,02
Dorvillea kastjani 13,80 * 0,17 ± 0,025 0,70
Arenicola marina 8,17 * 0,09 ± 0,017 0,35

2. Встреча-
емость, %

3. Средняя 
численность на 
друзу, экз.

4. Относительная 
численность, %
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1
Leiochone polaris 2,54 0,03 ± 0,013 0,14
Neoamphitrite figulus 1,97 0,03 ± 0,010 0,10
Nicomache minor 19,44 * 0,31 ± 0,040 1,26
Praxillella praetermissa 24,23 * 0,46 ± 0,055 1,83
Rhodine sp. 25,63 * 0,49 ± 0,059 1,98
Ampharete balthica 8,17 * 0,11 ± 0,022 0,44
Ampharete goesi 9,30 * 0,15 ± 0,031 0,61
Ampharete sp. 5,35 * 0,06 ± 0,014 0,24
Amphitrite cirrata 45,07 ** 0,98 ± 0,084 3,93 !
Terebellides stroemi 1,41 0,01 ± 0,006 0,06
Dodecaceria concharum 3,66 0,07 ± 0,022 0,28
Baffinia hesslei 2,25 0,03 ± 0,010 0,11
Laphania boeki 11,27 * 0,14 ± 0,023 0,57
Meline elisabethae 0,28 0,00 ± 0,003 0,01
Nicolea zostericola 2,25 0,03 ± 0,010 0,11
Pista maculata 0,85 0,01 ± 0,005 0,03
Polycirrus medusa 34,65 ** 0,81 ± 0,080 3,24 !
Proclea malmgremi 3,38 0,04 ± 0,012 0,16
Chone infundibuliformis 5,35 * 0,08 ± 0,023 0,34
Chone murmanica 2,25 0,03 ± 0,009 0,10
Chone sp. 13,24 * 0,26 ± 0,048 1,03
Euchone sp. 5,07 * 0,07 ± 0,019 0,29
Fabricia sabella 1,69 0,02 ± 0,008 0,08
Laonome kroyeri 2,25 0,02 ± 0,008 0,09
Potamilla reniformis 13,24 * 0,17 ± 0,027 0,69
Myriochele oculata 0,56 0,01 ± 0,004 0,02
Oligochaeta 16,06 * 0,36 ± 0,056 1,44
Sipunculida 0,28 0,00 ± 0,003 0,01
Mollusca
Margarites costalis 0,28 0,00 ± 0,003 0,01
Margarites groenlandicus 1,97 0,03 ± 0,010 0,10
Ariadnaria borealis 0,28 0,00 ± 0,003 0,01
Buccinum cyaneum 0,56 0,01 ± 0,004 0,02
Buccinum undatum 0,85 0,01 ± 0,005 0,03
Neptunea despecta 1,41 0,01 ± 0,006 0,06
Boreothrophon clathratus 8,73 * 0,10 ± 0,018 0,40
Boreothrophon truncatus 2,25 0,03 ± 0,009 0,10
Onoba aculeas 0,28 0,00 ± 0,003 0,01
Admete couthouyi 1,97 0,02 ± 0,007 0,08
Oenopota sp. 3,66 0,05 ± 0,014 0,19
Cadlina laevis 3,66 0,04 ± 0,012 0,17
Coryphella sp. 0,28 0,00 ± 0,003 0,01
Axinopsida orbiculata 1,69 0,02 ± 0,007 0,07
Leionucula belottii 1,41 0,02 ± 0,008 0,07
Nuculana sp. 0,28 0,00 ± 0,003 0,01
Crenella decussata 9,30 * 0,13 ± 0,025 0,51
Yoldia amygdalea [hyperborea] 0,56 0,01 ± 0,004 0,02
Mytilus edulis 1,41 0,01 ± 0,006 0,06
Lyonsia arenosa 0,28 0,00 ± 0,003 0,01
Thracia myopsis 1,13 0,01 ± 0,006 0,05
Nicania montagui 3,10 0,03 ± 0,010 0,14

2 43

Òàáëèöà 15. (ïðîäîëæåíèå)

ñì. ïðîäîëæåíèå
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1
Thyasira gouldi 9,86 * 0,15 ± 0,032 0,62
Hiatella arctica 38,31 ** 0,99 ± 0,095 3,96 !
Ciliatocardium ciliatum 0,28 0,00 ± 0,003 0,01
Serripes groenlandicus 0,56 0,01 ± 0,004 0,02
Macoma calcarea 2,25 0,02 ± 0,008 0,09
Arctica islandica 0,28 0,00 ± 0,003 0,01
Mya truncata 0,28 0,00 ± 0,003 0,01
Crustacea
Anonyx nugax 0,28 0,00 ± 0,003 0,01
Orchomenella groenlandica 0,56 0,01 ± 0,004 0,02
Orchomenella minuta 1,13 0,14 ± 0,104 0,57
Protomedea fasciata 0,28 0,00 ± 0,003 0,01
Ampelisca macrocephala 0,28 0,00 ± 0,003 0,01
Oediceros borealis 0,28 0,00 ± 0,003 0,01
Paroediceros lynceus 0,28 0,00 ± 0,003 0,01
Apherusa bispinosa 1,13 0,04 ± 0,022 0,16
Monoculodes sp. 0,85 0,01 ± 0,007 0,05
Melita dentata 0,85 0,02 ± 0,013 0,08
Melita palmata 0,56 0,01 ± 0,004 0,02
Photis reinhardi 0,85 0,01 ± 0,007 0,05
Parapleustes assimilis 3,66 0,15 ± 0,059 0,61
Parapleustes monocuspis 0,28 0,00 ± 0,003 0,01
Corophium bonelli 1,13 0,01 ± 0,007 0,06
Dulichia spinosissima 3,66 0,17 ± 0,079 0,67
Andaniella pectinata 1,13 0,06 ± 0,041 0,23
Gitanopsis arctica 0,28 0,00 ± 0,003 0,01
Metopa alderi 1,97 0,08 ± 0,035 0,32
Gammaroidea f. gen. sp. 31,83 ** 2,39 ± 0,432 9,60 !
Diastylis glabra 0,28 0,00 ± 0,003 0,01
Diastylis sulcata 0,28 0,00 ± 0,003 0,01
Brachydiastylis resima 0,56 0,01 ± 0,006 0,03
Leicon nasicoides 1,69 0,04 ± 0,019 0,16
Isopoda f. gen. sp. 23,66 * 0,90 ± 0,128 3,60 !
Leptognathia sarsi 8,73 * 0,14 ± 0,033 0,54
Hetairus polaris 0,28 0,00 ± 0,003 0,01
Hyas araneus 5,07 * 0,08 ± 0,020 0,31
Pantopoda
Nymphon rubrum 1,97 0,03 ± 0,012 0,11
Pseudopallene circularis 15,21 * 0,30 ± 0,047 1,21
Pseudopallene spinipes 6,20 * 0,12 ± 0,034 0,49
Echinodermata
Ophiopholis aculeata 0,28 0,00 ± 0,003 0,01
Asterias rubens 0,28 0,00 ± 0,003 0,01
Henricia sp. 1,41 0,01 ± 0,006 0,06
Enteropneusta
Saccoglossus mereschkowski 0,85 0,01 ± 0,005 0,03

2 3 4

Òàáëèöà 15. (ïðîäîëæåíèå)

* - âñòðå÷àåìîñòü áîëåå 5%
** - òàêñîí ïðèíàäëåæèò äåñÿòè ñ íàèáîëüøåé âñòðå÷àåìîñòüþ
! - òàêñîí ïðèíàäëåæèò äåñÿòè ñ íàèáîëüøåé ÷èñëåííîñòüþ
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ðàçëè÷íûìè. Ñðåäíÿÿ îòíîñèòåëüíàÿ ïëîòíîñòü â äðóçàõ è ïðèëåãàþùèõ ïðîáàõ (“A”)

äîñòîâåðíî îòëè÷àåòñÿ äëÿ áîëüøèíñòâà ðàñïðîñòðàíåííûõ çäåñü òàêñîíîâ (òàá. 16), ïðè÷åì

íåêîòîðûå ìàññîâûå âèäû ïðåîáëàäàþò â àãðåãàöèÿõ, à íåêîòîðûå – â ãðóíòå âîêðóã íèõ.

Òàê êàê íàñåëåíèå äðóç ðåãèñòðèðóåòñÿ íà íåîïðåäåëåííîé ïëîùàäè, ôîðìàëèçàöèÿ

êîëè÷åñòâåííîãî ñðàâíåíèÿ èõ ôàóíû ñ îêðóæàþùèì íàñåëåíèåì âîçìîæíà ñ ïîìîùüþ

ïåðåõîäà ê îòíîñèòåëüíûì ïëîòíîñòÿì. Èìåííî âû÷èñëåíèå òàêîâûõ è íîðìàëèçàöèÿ èõ

çíà÷åíèé ïîçâîëÿåò ñòàòèñòè÷åñêè ñðàâíèòü ñîîòíîøåíèå ïëîòíîñòåé ðàçëè÷íûõ âèäîâ

áåñïîçâîíî÷íûõ â ãðóíòå, îêðóæàþùåì àãðåãàöèè, è â ãðóíòå, çàïîëíÿþùåì ïóñòîòû âíóòðè

íèõ. Èç ÷èñëà ìàññîâûõ âèäîâ ê äðóçàì òÿãîòåþò ìîëëþñêè Hiatella arctica è

ìíîãîùåòèíêîâûå ÷åðâè Pholoe minuta (Sigalionidae), Harmothoe imbricata (Polynoidae),

Amphitrite cirrata è Polycirrus medusa (Terebellidae), Pygospio elegans (Spionidae), Cirratulis

cirratus (Cirratulidae) è Capitella capitata (Capitellidae), â òî âðåìÿ êàê ê îêðóæàþùåìó ãðóíòó

(ïðîáàì “A”) ïðèóðî÷åíû êîëü÷åöû Aricidea nolani è Paraonis gracilis (Paraonidae), Scoloplos

armiger (Ariciidae), Microspio theeli (Spionidae), Chaetozone setosa (Cirratulidae), Heteromastus

filiformis laminaria (Capitellidae), Rhodine loveni (Maldanidae) è íåîïðåäåëåííûå ïðåäñòàâèòåëè

Oligochaeta. Õîòÿ ÷èñëî âèäîâ, îáíàðóæèâøèõ ïðåäïî÷òåíèå îêðóæàþùåãî ãðóíòà äðóçàì

ïî îòíîñèòåëüíîé ïëîòíîñòè, ñðàâíèòåëüíî íåâåëèêî, ñðåäè íèõ âûñîêà äîëÿ íàèáîëåå

îáû÷íûõ è îáèëüíûõ. Èíäåêñ âèäîâîãî ðàçíîîáðàçèÿ Øåííîíà, ïîäñ÷èòàííûé äëÿ

ïîäâèæíîé ôàóíû àãðåãàöèé (1,52) ïðàêòè÷åñêè ðàâåí òàêîâîìó äëÿ ïðîá “A” (1,51).

Ñðåäíèé âåñ ýêçåìïëÿðà òàêæå îêàçûâàåòñÿ ñòàòèñòè÷åñêè äîñòîâåðíî ðàçëè÷íûì â

äðóçàõ è îêîëî íèõ äëÿ äâóõ äåñÿòêîâ âèäîâ ïîäâèæíûõ áåñïîçâîíî÷íûõ (òàá. 17). Â

÷àñòíîñòè, ðàññìàòðèâàÿ ìàññîâûå âèäû, ñëåäóåò îòìåòèòü, ÷òî Amphitrite cirrata (Terebellidae)

ñóùåñòâåííî êðóïíåå âíå äðóç, à Capitella capitata, Heteromastus filiformis laminaria

(Capitellidae) è Oligochaeta äåìîíñòðèðóþò áîëåå âûñîêèé ñðåäíèé âåñ ýêçåìïëÿðà âíóòðè

àãðåãàöèé.

5.3. Ðàçíîîáðàçèå ïîäâèæíîãî íàñåëåíèÿ äðóç. Îñíîâíàÿ ñëîæíîñòü, âîçíèêàþùàÿ ïðè

èçó÷åíèè çàêîíîìåðíîñòåé ôîðìèðîâàíèÿ ïîäâèæíîé ôàóíû àãðåãàöèé, ñâÿçàíà ñ áîëüøèì

ðàçíîîáðàçèåì ðàçìåðîâ èçó÷åííûõ íàìè îáúåêòîâ. Ìíîãèå èç íèõ íåâåëèêè, ÷òî ìîæíî

ïðîèëëþñòðèðîâàòü ðàñïðåäåëåíèåì äðóç ïî êîëè÷åñòâó ýêçåìïëÿðîâ (ðèñ. 24) è áèîìàññå

(ðèñ. 25) âàãèëüíûõ áåñïîçâîíî÷íûõ. Òàêèå àãðåãàöèè, â êîòîðûõ îáíàðóæåíî âñåãî íåñêîëüêî
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2. в друзах 3. в пробах «A»
Таксоны, связанные с друзами

Nemertini 0,03 0,01 0,000 ***
Polychaeta
Eteone longa 0,03 0,02 0,000 ***
Eumida sanguinea 0,03 0,01 0,000 ***
Phyllodoce groenlandica 0,06 0,01 0,000 ***
Gattyana cirrosa 0,05 0,01 0,000 ***
Harmothoe imbricata 0,08 0,01 0,000 ***
Pholoe minuta 0,20 0,02 0,000 ***
Autolytus sp. 0,03 0,01 0,000 ***
Eusyllis blomstrandi 0,04 0,01 0,000 ***
Sphaerosyllis erinaceus 0,04 0,01 0,000 ***
Nereimyra punctata 0,03 0,01 0,000 ***
Nephthys sp. 0,03 0,03 0,000 ***
Lumbriconereis fragilis 0,04 0,01 0,000 ***
Polydora quadrilobata 0,03 0,01 0,000 ***
Polydora sp. 0,03 0,01 0,000 ***
Pygospio elegans 0,06 0,05 0,016 **
Spio filicornis 0,03 0,01 0,000 ***
Cossura longicirrata 0,03 0,01 0,000 ***
Cirratulis cirratus 0,17 0,01 0,000 ***
Flabelligera affinis 0,04 0,01 0,000 ***
Ammotrypane aulogaster 0,03 0,01 0,000 ***
Capitella capitata 0,11 0,03 0,000 ***
Dorvillea kastjani 0,04 0,04 0,000 ***
Arenicola marina 0,03 0,01 0,000 ***
Leiochone polaris 0,03 0,01 0,000 ***
Nicomache minor 0,05 0,01 0,000 ***
Ampharete goesi 0,04 0,01 0,000 ***
Ampharete sp. 0,03 0,01 0,000 ***
Amphitrite cirrata 0,13 0,01 0,000 ***
Terebellides stroemi 0,03 0,01 0,000 ***
Dodecaceria concharum 0,04 0,01 0,000 ***
Laphania boeki 0,03 0,02 0,000 ***
Polycirrus medusa 0,11 0,01 0,000 ***
Proclea malmgremi 0,03 0,01 0,000 ***
Chone infundibuliformis 0,04 0,01 0,000 ***
Chone sp. 0,04 0,01 0,000 ***
Laonome kroyeri 0,03 0,01 0,000 ***
Potamilla reniformis 0,04 0,01 0,000 ***
Myriochele oculata 0,03 0,01 0,000 ***
Crustacea
Ampelisca macrocephala 0,03 0,01 0,000 ***
Parapleustes assimilis 0,04 0,01 0,000 ***
Paroediceros lynceus 0,03 0,01 0,000 ***
Gammaroidea f. gen. sp. 0,09 0,02 0,000 ***
Lamprops fuscata 0,03 0,01 0,000 ***

1. Название таксона
ϕ-преобразованная относительная 

численность
4. Сравнение с помощью 

F-критерия (p)

Òàáëèöà 16. Ñðàâíåíèå ïîëâèæíîãî íàñåëåíèÿ äðóç è îêðóæàþùåãî èõ ãðóíòà
ïî îòíîñèòåëüíîé ÷èñëåííîñòè.

ñì. ïðîäîëæåíèå
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1 2 3
Isopoda f. gen. sp. 0,04 0,01 0,000 ***
Hyas araneus 0,03 0,01 0,000 ***
Pantopoda
Pseudopallene circularis 0,05 0,01 0,000 ***
Pseudopallene spinipes 0,03 0,01 0,000 ***
Mollusca
Boreothrophon clathratus 0,04 0,01 0,000 ***
Boreothrophon truncatus 0,04 0,01 0,000 ***
Admete couthouyi 0,03 0,01 0,000 ***
Oenopota sp. 0,05 0,01 0,000 ***
Axinopsida orbiculata 0,03 0,01 0,000 ***
Crenella decussata 0,04 0,03 0,000 ***
Hiatella arctica 0,14 0,01 0,000 ***
Musculus sp. 0,42 0,01 0,000 ***
Nicania montagui 0,03 0,01 0,000 ***
Leionucula belottii 0,03 0,01 0,000 ***
Macoma calcarea 0,03 0,02 0,000 ***
Thracia myopsis 0,03 0,01 0,000 ***
Таксоны, связанные с грунтом вблизи друз («A»)

Scoloplos armiger 0,06 0,22 0,000 ***
Microspio theeli 0,03 0,17 0,000 ***
Aricidea nolani 0,03 0,09 0,012 **
Paraonis gracilis 0,03 0,04 0,001 ***
Chaetozone setosa 0,05 0,21 0,000 ***
Heteromastus filiformis laminaria 0,08 0,09 0,000 ***
Rhodine loveni 0,03 0,03 0,047 **
Rhodine sp. 0,05 0,16 0,000 ***
Oligochaeta 0,04 0,12 0,000 ***
Crustacea
Leptognathia sarsi 0,03 0,04 0,005 ***
Таксоны, не показывающие достоверных различий в численности

Polychaeta
Micronephthys minuta 0,03 0,05 0,655
Apistobranchus tulbergi 0,06 0,12 0,885
Tharyx marioni 0,03 0,04 0,443
Scalibregma inflatum 0,04 0,03 0,321
Praxillella praetermissa 0,05 0,11 0,348
Ampharete balthica 0,04 0,06 0,207
Mollusca
Thyasira gouldi 0,03 0,05 0,820

4

Òàáëèöà 16. (ïðîäîëæåíèå)

* - ðàçëè÷èÿ äîñòîâåðíû íà óðîâíå p<0,10
** - ðàçëè÷èÿ äîñòîâåðíû íà óðîâíå p<0,05
*** - ðàçëè÷èÿ äîñòîâåðíû íà óðîâíå p<0,01
âêëþ÷åíû âèäû, âñòðå÷àåìîñòü êîòîðûõ â ïðîáàõ èëè äðóçàõ ïðåâûøàåò 5%
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Òàáëèöà 17. Ñðåäíèé âåñ ýêçåìïëÿðà ïîäâèæíûõ áåñïîçâîíî÷íûõ â äðóçàõ è â
îêðóæàþùåì ãðóíòå.

1. Название таксона

Nemertini 0,0171 ± 0,01006 0,0021 ± 0,00036 0,155
Polychaeta
Eteone longa 0,0029 ± 0,00078 0,0032 ± 0,00053 0,801
Phyllodoce groenlandica 0,0028 ± 0,00031 0,0165 ± 0,01374 0,338
Gattyana cirrosa 0,0437 ± 0,00508 0,0685 ± 0,01609 0,155
Harmothoe imbricata 0,0190 ± 0,00206 0,0251 ± 0,00651 0,393
Pholoe minuta 0,0009 ± 0,00005 0,0012 ± 0,00011 0,074
Autolytus sp. 0,0018 ± 0,00027 0,0030 ± 0,00200 0,661
Eusyllis blomstrandi 0,0019 ± 0,00025 0,0011 ± 0,00013 0,008 **
Sphaerosyllis erinaceus 0,0008 ± 0,00003 0,0010 ± 0,00000 0,000 **
Nereimyra punctata 0,0015 ± 0,00034 0,0016 ± 0,00031 0,738
Micronephthys minuta 0,0018 ± 0,00015 0,0017 ± 0,00014 0,701
Nephthys sp. 0,1676 ± 0,08072 0,2846 ± 0,03364 0,198
Lumbriconereis fragilis 0,0032 ± 0,00058 0,0731 ± 0,03602 0,065
Scoloplos armiger 0,0023 ± 0,00058 0,0029 ± 0,00022 0,288
Apistobranchus tulbergi 0,0016 ± 0,00019 0,0008 ± 0,00005 0,000 **
Microspio theeli 0,0009 ± 0,00004 0,0006 ± 0,00004 0,000 **
Polydora quadrilobata 0,0026 ± 0,00081 0,0010 ± 0,00010 0,099
Polydora sp. 0,0027 ± 0,00066 0,0013 ± 0,00013 0,069
Pygospio elegans 0,0006 ± 0,00003 0,0006 ± 0,00005 0,852
Aricidea nolani 0,0010 ± 0,00009 0,0008 ± 0,00007 0,111
Paraonis gracilis 0,0011 ± 0,00010 0,0009 ± 0,00006 0,051
Cossura longicirrata 0,0010 ± 0,00000 0,0008 ± 0,00006 0,011 **
Chaetozone setosa 0,0015 ± 0,00010 0,0015 ± 0,00011 0,985
Cirratulis cirratus 0,0037 ± 0,00044 0,0024 ± 0,00056 0,092
Tharyx marioni 0,0016 ± 0,00030 0,0013 ± 0,00012 0,331
Flabelligera affinis 0,0091 ± 0,00127 0,0063 ± 0,00225 0,400
Scalibregma inflatum 0,0022 ± 0,00044 0,0022 ± 0,00028 0,970
Ammotrypane aulogaster 0,0067 ± 0,00446 0,0059 ± 0,00200 0,873
Capitella capitata 0,0015 ± 0,00015 0,0009 ± 0,00008 0,001 **
Heteromastus filiformis laminaria 0,0011 ± 0,00005 0,0009 ± 0,00005 0,000 **
Dorvillea kastjani 0,0011 ± 0,00006 0,0008 ± 0,00006 0,003 **
Arenicola marina 0,0011 ± 0,00006 0,0030 ± 0,00300 -
Leiochone polaris 0,0017 ± 0,00024 0,0019 ± 0,00027 0,582
Nicomache minor 0,0065 ± 0,00102 0,0021 ± 0,00064 0,001 **
Praxillella praetermissa 0,0064 ± 0,00220 0,0101 ± 0,00138 0,150
Rhodine sp. 0,0014 ± 0,00012 0,0018 ± 0,00012 0,022 **
Ampharete balthica 0,0020 ± 0,00061 0,0010 ± 0,00008 0,116
Ampharete goesi 0,0061 ± 0,00137 0,0094 ± 0,00746 0,677
Ampharete sp. 0,0011 ± 0,00008 0,0019 ± 0,00092 0,422
Amphitrite cirrata 0,0935 ± 0,01484 0,6269 ± 0,17810 0,011 **
Terebellides stroemi 0,0020 ± 0,00077 0,0150 ± 0,00494 0,016 **
Laphania boeki 0,0081 ± 0,00200 0,0049 ± 0,00087 0,148
Polycirrus medusa 0,0103 ± 0,00208 0,0062 ± 0,00096 0,075
Proclea malmgremi 0,0032 ± 0,00061 0,0029 ± 0,00073 0,761
Chone infundibuliformis 0,2045 ± 0,05160 0,2191 ± 0,16526 0,936
Chone sp. 0,0013 ± 0,00019 0,0013 ± 0,00021 0,908
Potamilla reniformis 0,0298 ± 0,00536 0,0030 ± 0,00300 -
Myriochele oculata 0,0020 ± 0,00100 0,0020 ± 0,00024 1,000

4. p для t-критерия 
Стьюдента

2. Средний вес 
экземпляра в друзах (г)

3. Средний вес 
экземпляра в пробах "А" 

(г)

ñì. ïðîäîëæåíèå
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1

Oligochaeta 0,0007 ± 0,00004 0,0005 ± 0,00003 0,000 **
Mollusca
Boreothrophon clathratus 0,2132 ± 0,06823 0,2039 ± 0,06458 0,922
Admete couthouyi 0,0843 ± 0,03563 0,1080 ± 0,03092 0,623
Oenopota 0,0442 ± 0,00814 0,0535 ± 0,01336 0,556
Hiatella arctica 0,2477 ± 0,03571 0,5501 ± 0,25021 0,254
Leionucula belottii 0,0089 ± 0,00640 0,0142 ± 0,00302 0,484
Macoma calcarea 0,0038 ± 0,00133 0,6986 ± 0,09984 0,000 **
Nicania montagui 0,0475 ± 0,03110 0,1647 ± 0,07265 0,149
Crenella decussata 0,0027 ± 0,00039 0,0478 ± 0,04338 0,304
Thyasira gouldi 0,0016 ± 0,00028 0,0073 ± 0,00098 0,000 **
Crustacea
Leptognathia sarsi 0,0008 ± 0,00005 0,0008 ± 0,00006 0,747
Isopoda 0,0007 ± 0,00004 0,0010 ± 0,00004 0,000 **
Gammaroidea 0,0053 ± 0,00403 0,0028 ± 0,00129 0,561
Hyas araneus 1,0571 ± 0,61669 0,3638 ± 0,16752 0,291
Pantopoda
Pseudopallene circularis 0,0042 ± 0,00058 0,0071 ± 0,00133 0,050 **
Pseudopallene spinipes 0,0056 ± 0,00131 0,0020 ± 0,00041 0,016 **

432

Òàáëèöà 17. (ïðîäîëæåíèå)

** - âèäû, ðàçëè÷èÿ â ñðåäíåì âåñå ýêçåìïëÿðà êîòîðûõ äîñòîâåðíû ïðè óðîâíå
çíà÷èìîñòè 0,05. Æèðíûì øðèôòîì îáîçíà÷åíû íàèáîëüøèå çíà÷åíèÿ â ïàðå ñðåäíèõ
âåñîâ ýêçåìïëÿðà
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Ðèñóíîê 24. Ðàñïðåäåëåíèå àãðåãàöèé ïî êîëè÷åñòâó ýêçåìïëÿðîâ
ïîäâèæíûõ áåñïîçâîíî÷íûõ. F - ÷àñòîòà.
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ýêçåìïëÿðîâ ïîäâèæíûõ îáèòàòåëåé, ñîñòàâëÿþò áîëüøå ïîëîâèíû îò ÷èñëà èññëåäîâàííûõ.

Âîîáùå, êîýôôèöèåíò âèäîâîãî ðàçíîîáðàçèÿ Øýííîíà, âû÷èñëåííûé äëÿ ñîñòàâà

ñâîáîäíîæèâóùèõ ïðåäñòàâèòåëåé íàñåëåíèÿ äðóçû, ïðèíèìàåò çíà÷åíèÿ îò 0 äî 3,15. Ýòîò

ïîêàçàòåëü äåìîíñòðèðóåò äîñòîâåðíóþ ïîëîæèòåëüíóþ êîððåëÿöèþ ñ ñóììàðíîé áèîìàññîé

àñöèäèé (0,29±0,059), ÷èñëîì êðóïíûõ (ñ äëèíîé àïåðòóðû áîëåå 9 ìì) æèâûõ (0,42±0,053)

è ïîãèáøèõ (0,39±0,054) áàëÿíóñîâ.

Åñëè ïîäñ÷èòàòü ìåæäó ïîêàçàòåëÿìè ÷èñëåííîñòè âèäîâ â äðóçàõ êîýôôèöèåíòû

êîððåëÿöèè Áðàâå-Ïèðñîíà, òî èõ ðàñïðåäåëåíèå îêàçûâàåòñÿ ðàçëè÷íûì â çàâèñèìîñòè îò

òîãî, âñå ëè àãðåãàöèè âêëþ÷åíû â ðàñ÷åò èëè òîëüêî òå, â êîòîðûõ âñòðå÷åíî áîëåå 50

ýêçåìïëÿðîâ ñâîáîäíîæèâóùèõ áåñïîçâîíî÷íûõ. Ðàçáðîñ êîýôôèöèåíòîâ ñóùåñòâåííî

óâåëè÷èâàåòñÿ ïðè èñêëþ÷åíèè èç ðàññìîòðåíèÿ �ìàëîíàñåëåííûõ� äðóç (ðèñ. 26), â ÷àñòíîñòè

èõ ñðåäíåå êâàäðàòè÷íîå îòêëîíåíèå âîçðàñòàåò îò 0,106 äî 0,142. Â ñèëó ýòîãî ïðè

êîððåëÿöèîííîì àíàëèçå ïîäâèæíîé ôàóíû èñïîëüçîâàëè ëèøü äðóçû, ãäå ÷èñëî ýêçåìïëÿðîâ

åå ïðåäñòàâèòåëåé ïðåâûøàëî 50. ×òîáû âûÿâèòü ãðóïïû âèäîâ, ÷àùå âñòðå÷àþùèõñÿ

ñîâìåñòíî, íåæåëè ïî îòäåëüíîñòè, áûë ïðîäåëàí êëàñòåðíûé àíàëèç. Ñîâìåñòíî ñ

0

10

20

30

40

50

60

70

80

0 2 4 6 8 10 12 14 16 22 24

Суммарный вес подвижных беспозвоночных, г

F,
 %

Ðèñóíîê 25. Ðàñïðåäåëåíèå àãðåãàöèé ïî áèîìàññå  ïîäâèæíûõ
áåñïîçâîíî÷íûõ. F - ÷àñòîòà.
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÷èñëåííîñòüþ áåñïîçâîíî÷íûõ, èñõîäíûìè äàííûìè äëÿ íåãî òàêæå ïîñëóæèëè ðàçëè÷íûå

ïàðàìåòðû äðóç, îòíîñÿùèåñÿ ê îáèëèþ è äåìîãðàôè÷åñêîìó ñîñòàâó áàëÿíóñîâ è àñöèäèé.

Ðåçóëüòàòû àíàëèçà èëëþñòðèðóåò ðèñóíîê 27. Åñëè îòñå÷ü âåòâè ïîëó÷åííîãî äåíäðèòà ïî

çíà÷åíèþ íàèìåíüøåãî êîýôôèöèåíòà êîððåëÿöèè, äîñòîâåðíî îòëè÷àþùåãîñÿ îò íóëÿ, òî,

ïîìèìî íåñêîëüêèõ ìåëêèõ, îáðàçóåòñÿ ïÿòü îòíîñèòåëüíî êðóïíûõ êëàññîâ (ðèñ. 27, 1-5). Â

êàæäûé èç íèõ âõîäèò ðÿä ïðåäñòàâèòåëåé ïîäâèæíîãî íàñåëåíèÿ íàðÿäó ñ òåìè èëè èíûìè

ïàðàìåòðàìè àãðåãàöèè. Ìåëêèå êëàñòåðû ïðè ýòîì âêëþ÷àþò ïî îäèí-äâà òàêñîíà. Èç 41

âèäà ìàêðîôàóíû, âñòðå÷àåìîñòü êîòîðûõ â äðóçàõ ïðåâûøàåò 5%, 30 ðàñïðåäåëÿåòñÿ ìåæäó

ïÿòüþ êðóïíûìè êëàññàìè.

Èç ÷èñëà íàèáîëåå ðàñïðîñòðàíåííûõ â àãðåãàöèÿõ âèäîâ êîëü÷åöû Pholoe minuta,

Cirratulis cirratus, Polycirrus medusa, Capitella capitata, Heteromastus fifliformis è ìîëëþñê

Hiatella arctica âõîäÿò â ïåðâûé êëàñòåð. Îí ñîäåðæèò, êðîìå óêàçàííûõ ôîðì, òàêèå

õàðàêòåðèñòèêè äðóç, êàê êîýôôèöèåíò âèäîâîãî ðàçíîîáðàçèÿ Øýííîíà, ïîäñ÷èòàííûé äëÿ
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áåñïîçâîíî÷íûõ, ïîäñ÷èòàííûõ ïî èõ îáèëèþ â äðóçàõ. F - ÷àñòîòà.
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âñåãî ïîäâèæíîãî íàñåëåíèÿ, è êîëè÷åñòâî ýêçåìïëÿðîâ æèâûõ Balanus crenatus ñ äèàìåòðîì

àïåðòóðû 9 ìì è áîëåå. Ìíîãîùåòèíêîâûå ÷åðâè Harmothoe imbricata, Potamilla reniformis

è Amphitrite cirrata â ñîñòàâå âòîðîãî êëàñòåðà ãðóïïèðóþòñÿ ñîâìåñòíî ñî çíà÷åíèåì

ñóììàðíîé áèîìàññû àñöèäèé â äðóçå è ÷èñëîì äîìèêîâ, îñòàâøèõñÿ îò êðóïíûõ (äèàìåòð

àïåðòóðû íå ìåíüøå 9 ìì) ïîãèáøèõ áàëÿíóñîâ. Íà îñíîâàíèè êà÷åñòâåííûõ íàáëþäåíèé,

ïîëó÷åííûõ íàìè â õîäå ðàçáîðêè äðóç, ìîæíî óòâåðæäàòü, ÷òî Polamilla reniformis îáû÷íî

âñòðå÷àåòñÿ èìåííî â ñîñòàâå ñðîñòêîâ àñöèäèé. Ñðåäè è âíóòðè äîìèêîâ ïîãèáøèõ

áàëÿíóñîâ òðóáêè ýòèõ ÷åðâåé îáíàðóæåíû íå áûëè. Ñ íåñêîëüêèìè áîëåå ðåäêèìè âèäàìè

ñâÿçàí Pygospio elegans, âõîäÿùèé â ñîñòàâ ïÿòîãî êðóïíîãî êëàñòåðà. ×åòâåðòûé æå

ïðåäñòàâëåí âèäàìè Polychaeta, âñòðå÷àåìîñòü êîòîðûõ â äðóçàõ íå ñòîëü âûñîêà, òàêèìè

êàê Chaetozone setosa, Apistobranchus tulbergi, Microspio theeli, Aricidea nolani è Scoloplos

armiger. Ïðè ýòîì Microspio theeli ñóùåñòâåííî îáîñîáëåí îò èíûõ ïåðå÷èñëåííûõ âèäîâ â

ïðåäåëàõ âûäåëåííîé ãðóïïû. Òðåòèé æå êëàñòåð â îñíîâíîì ñîäåðæèò ïàðàìåòðû äðóç, íå

îáíàðóæèâàþùèå çàìåòíûõ êîððåëÿöèé ñ îáèëèåì ïðåäñòàâèòåëåé èõ ïîäâèæíîãî íàñåëåíèÿ,

à èìåííî: îáùåå êîëè÷åñòâî æèâûõ áàëÿíóñîâ, êîëè÷åñòâî èõ æèâîé ìîëîäè (ðà÷êè, äèàìåòð

àïåðòóðû ó êîòîðûõ íå ïðåâûñèë 3 ìì) è îáùåå êîëè÷åñòâî äîìèêîâ ïîãèáøèõ Balanus

crenatus âíå çàâèñèìîñòè îò ðàçìåðà.

5.4. Îáñóæäåíèå. Âíóòðè äðóç óñîíîãèõ è àñöèäèé ñêëàäûâàåòñÿ ñâîåîáðàçíûé êîìïëåêñ

ïîäâèæíûõ æèâîòíûõ. Çäåñü äîìèíèðóþò âèäû, ìàëî÷èñëåííûå â îêðóæàþùåì ãðóíòå, è

íàîáîðîò, ïî÷òè îòñóòñòâóþò ôîðìû, äëÿ íåãî õàðàêòåðíûå. ×àñòü èç ïðèóðî÷åííûõ ê äàííîìó

ìèêðîáèîòîïó âèäîâ, íàïðèìåð áðþõîíîãèå ìîëëþñêè è êîëü÷åöû èç ñåìåéñòâà Polynoidae,

îáû÷íî âñòðå÷àþòñÿ íà ïîâåðõíîñòè ñóáñòðàòà, íî áîëüøèíñòâî ïðåäñòàâëåíî õàðàêòåðíûìè

îáèòàòåëÿìè òîëùè çàèëåííîãî ãðóíòà. Ïîäõîäÿùåé äëÿ ïîñëåäíèõ ñðåäîé îáèòàíèÿ, ïî-

âèäèìîìó, îêàçûâàþòñÿ çàïîëíåííûå îñàäêîì è äåòðèòîì ïîëîñòè, îáðàçîâàííûå ïåðâè÷íûì

ñóáñòðàòîì, äîìèêàìè áàëÿíóñîâ è àñöèäèÿìè. ×òîáû îöåíèòü ñïåöèôèêó íàñåëåíèÿ è

óñòàíîâèòü âîçìîæíûå ïðè÷èíû òàêîé ñïåöèôèêè, ñëåäóåò îáðàòèòüñÿ ê èññëåäîâàíèÿì

îáúåêòîâ, âîçìîæíî áîëåå ïîõîæèõ íà èçó÷åííûé â äàííîé ðàáîòå. Ñõîäíûå ìèêðîáèîòîïû

ìîãóò áûòü ñâÿçàíû ñ ïîãðóæåííûìè â èë êîðíÿìè èëè ðèçîèäàìè äîííûõ ìàêðîôèòîâ

(Moore, 1974; Ìÿãêîâ, 1975; Bell, Westoby, 1986; Edgar, Robertson, 1992), à òàêæå ñ àãðåãàöèÿìè

äâóñòâîð÷àòûõ ìîëëþñêîâ (Àðòåìüåâà, 1997) è ìàòàìè, ñîñòîÿùèìè èç òðóáîê
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ìíîãîùåòèíêîâûõ ÷åðâåé (Woodin, 1974; 1975; 1976). Äåéñòâèòåëüíî, î ìíîãèõ ïîäîáíîãî

ðîäà áèîãåííûõ îáðàçîâàíèÿõ èçâåñòíî, ÷òî èõ ïðèñóòñòâèå ìîæåò îïðåäåëÿòü ñîñòàâ

íàñåëåíèÿ ìÿãêîãî ãðóíòà. Ñîçäàíèå ôèçè÷åñêîé ñòðóêòóðû, óêðåïëÿþùåé îñàäîê,

ðàçäåëÿþùåé åãî íà “ÿ÷åéêè” è ïðåäîñòàâëÿþùåé ìíîæåñòâî óáåæèù äëÿ ìåëêèõ æèâîòíûõ,

à òàêæå ñïîñîáñòâóþùåé íàêîïëåíèþ äåòðèòà, ïðèçíàåòñÿ îäíèì èç âàæíûõ ôàêòîðîâ

âîçäåéñòâèÿ ýäèôèêàòîðîâ íà ñîîáùåñòâî èíôàóíû (íàïðèìåð, Woodin, 1975; Crooks,

Khim, 1999; Lee è äð., 2001). Òðóáêè Diopatra cuprea (Polychaeta, Onuphidae) âëèÿíèå êîòîðûõ

íà èíôàóíó áûëî îïèñàíî â ïîñëåäíåé èç óïîìÿíóòûõ ðàáîò, ñïîñîáñòâóþò ñíèæåíèþ ïðåññà

õèùíèêîâ. Â ðåçóëüòàòå âûñîêàÿ ïëîòíîñòü ýòèõ òðóáîê (âíå çàâèñèìîñòè îò íàëè÷èÿ ñàìèõ

÷åðâåé) ïðèâîäèò ê äîìèíèðîâàíèþ Spio spp. è Streblospio benedicti (Polychaeta, Spionidae),

Spiochaetopterus oculatus (Polychaeta, Chaetopteridae) è Tharix acutus (Polychaeta, Cirratulidae).

Çàðîñëè âçìîðíèêà (Zostera japonica) ïðèâëåêàþò ïîâåðõíîñòíóþ ôàóíó, êàê è èñêóññòâåííûå

àíàëîãè òàêèõ çàðîñëåé, èñïîëüçîâàííûå â ïîëåâîì ýêñïåðèìåíòå (Lee è äð., 2001). Àâòîðû

íàáëþäàëè ïîëîæèòåëüíûå çàâèñèìîñòè ìåæäó ïëîòíîñòüþ ïîáåãîâ Zostera, êîëè÷åñòâîì

äåòðèòà, îáèëèåì è âèäîâûì áîãàòñòâîì äîííîãî íàñåëåíèÿ. Â òàêèõ ìåñòîîáèòàíèÿõ, ïî-

âèäèìîìó, ôèçè÷åñêàÿ ñòðóêòóðà ïîñåëåíèÿ ýäèôèêàòîðà íå çàùèùàåò äåòðèòîôàãîâ îò

õèùíèêîâ (Bell, Westoby, 1986).

Áóäó÷è êðóïíûìè îðãàíèçìàìè, áàëÿíóñû è àñöèäèè ïðîäóöèðóþò ñóùåñòâåííûå îáúåìû

ôåêàëèé. Ñîáèðàÿ, ïóòåì àêòèâíîé ôèëüòðàöèè, êîðì â ïðèäîííîì ñëîå âîäû, áàëÿíóñû,

íàïðèìåð, êîíöåíòðèðóþò ïðîäóêòû äåôåêàöèè â íåïîñðåäñòâåííîé áëèçîñòè îò ñåáÿ, íå

îòáðàñûâàÿ èõ äàëåêî â ñòîðîíó. Â äðóçå, ïîìåùåííîé â àêâàðèóì, õàðàêòåðíûå ôåêàëèè

óñîíîãèõ ïîÿâëÿþòñÿ íà  ïîâåðõíîñòè èõ äîìèêîâ áûñòðî è â çàìåòíîì êîëè÷åñòâå

(ñîáñòâåííûå íàáëþäåíèÿ). Ïî îòíîøåíèþ ê àñöèäèÿì òàêèå íàáëþäåíèÿ îòñóòñòâóþò;

âïîëíå âîçìîæíî, ÷òî èõ ôåêàëèè âûíîñÿòñÿ çà ïðåäåëû äðóçû ìîùíûì òîêîì âûâîäíîãî

ñèôîíà æèâîòíîãî. Èçâåñòíî, ÷òî íàêîïëåíèå ïðîäóêòîâ äåôåêàöèè è ïñåâäîôåêàëèé äðóãèõ

êðóïíûõ ôèëüòðàòîðîâ – äâóñòâîð÷àòûõ ìîëëþñêîâ – äåéñòâèòåëüíî ïðèâîäèò ê èçìåíåíèÿì

äîííîãî íàñåëåíèÿ (íàïðèìåð, Reise, 1983; Rosenberg, Loo, 1983; Dumbauld, 1997).

Îäèí èç ñàìûõ çàìåòíûõ ñïîñîáîâ âîçäåéñòâèÿ ñåñòîíîôàãîâ íà îêðóæàþùåå íàñåëåíèå

ñâÿçàí ñ èõ ñïîñîáîì ïèòàíèÿ. Êîëè÷åñòâî ïðèãîäíûõ â ïèùó ÷àñòèö, âçâåøåííûõ â

ïðèäîííîì îáúåìå âîäû, îêàçûâàåòñÿ âåñüìà îãðàíè÷åííûì, ÷òî ïðèâîäèò ê âîçíèêíîâåíèþ
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êîíêóðåíöèè ìåæäó ñîñåäñòâóþùèìè ýêçåìïëÿðàìè. Ðàçëè÷íûå ôèëüòðàòîðû  ÷àñòî óãíåòàþò

äðóã äðóãà (íàïðèìåð, Buss, 1979; Best, Thorpe, 1986; Okamura, 1988), îäíàêî òàêèå

âçàèìîîòíîøåíèÿ õàðàêòåðíû äëÿ ïðèêðåïëåííûõ îðãàíèçìîâ è, ïî-âèäèìîìó, ìàëî

âûðàæåíû ñðåäè ïîäâèæíûõ æèâîòíûõ. Ñëåäîâàòåëüíî, íà óñëîâèÿõ æèçíè äåòðèòîôàãîâ

äàííûé àñïåêò âëèÿíèÿ ýäèôèêàòîðîâ íåïîñðåäñòâåííî ñêàçûâàòüñÿ íå äîëæåí. Òåì íå ìåíåå,

ïðèñóòñòâèå àêòèâíûõ ôèëüòðàòîðîâ çàòðàãèâàåò èíôàóíó, òàê êàê ïåðâûå ÷àñòî ñïîñîáíû

ïîãëîùàòü ïîäâèæíûõ ïëàíêòîííûõ ëè÷èíîê îáèòàòåëåé ãðóíòà (íàïðèìåð, Maurier, 1983;

Hunt è äð., 1987). Îòìå÷åíà òàêàÿ ñïîñîáíîñòü è äëÿ áàëÿíóñîâ è àñöèäèé, ïðàâäà ëèøü ïî

îòíîøåíèþ ê ëè÷èíêàì ïðåäñòàâèòåëåé ýïèôàóíû (Young, Cameron, 1989; Osman,

Whitlatch, 1995). Åäâà ëè, âïðî÷åì, â ýòîì ñëåäóåò óñìàòðèâàòü êàêóþ-ëèáî ñïåöèôèêó, òàê

êàê óïîìÿíóòûå ðàáîòû ñëèøêîì ìàëî÷èñëåííû.

Òàêèì îáðàçîì, ìåæäó óñëîâèÿìè îáèòàíèÿ ïîäâèæíîé ôàóíû â äðóçå è âíå åå

îáíàðóæèâàåòñÿ ðÿä ðàçëè÷èé, êàæäîå èç êîòîðûõ ñïîñîáíî, ñóäÿ ïî ïðèìåðàì óæå èçó÷åííûõ

ñèñòåì, îáóñëîâèòü ðàçíèöó â îáèëèè ïîäâèæíûõ áåñïîçâîíî÷íûõ. Îòìåòèì, ÷òî äàæå äëÿ

ñðàâíèòåëüíî ïîäðîáíî èçó÷åííûõ ïîñåëåíèé äâóñòâîð÷àòûõ ìîëëþñêîâ-ñåñòîíîôàãîâ ÷àñòî

áûâàåò ñëîæíî óñòàíîâèòü, êàêîé èìåííî èç ôàêòîðîâ, ñâÿçàííûõ ñ ïðèñóòñòâèåì

ýäèôèêàòîðà, îïðåäåëÿåò ïëîòíîñòü ïîäâèæíîé ôàóíû: íàêîïëåíèå ïðîäóêòîâ

æèçíåäåÿòåëüíîñòè, ñîçäàíèå òîêîâ âîäû èëè ôîðìèðîâàíèå ôèçè÷åñêîé ñòðóêòóðû

ìèêðîáèîòîïà (Ragnarsson, Raffaelli, 1999).

Ïî-âèäèìîìó, íàèáîëåå çàìåòíûì ðåçóëüòàòîì âîçäåéñòâèÿ íàêîïëåíèÿ â äðóçàõ

ïðîäóêòîâ äåôåêàöèè Balanus ñëåäóåò ñ÷èòàòü íàõîæäåíèå çäåñü ïðåäñòàâèòåëåé Capitellidae

(Capitella capitata è Heteromastus filiformis laminaria), áîëåå êðóïíûõ ïî ñðàâíåíèþ ñ

ýêçåìïëÿðàìè, îáèòàþùèìè âíå àãðåãàöèé (òàá. 17). Äåéñòâèòåëüíî, íàèáîëüøàÿ ïëîòíîñòü

è áèîìàññà Capitella capitata, à òàêæå èíûõ âèäîâ-îïïîðòóíèñòîâ ñ êîðîòêèì æèçíåííûì

öèêëîì, äîñòèãàåòñÿ â óñëîâèÿõ äåôèöèòà êèñëîðîäà è èçáûòêà îðãàíè÷åñêîãî âåùåñòâà.

Èìåííî òàêèå óñëîâèÿ ñîïóòñòâóþò åñòåñòâåííûì è èñêóññòâåííûì ïëîòíûì ïîñåëåíèÿì

ìîëëþñêîâ-ôèëüòðàòîðîâ. Èçâåñòíî, ÷òî â îáîãàùåííûõ ôåêàëèÿìè ñåñòîíîôàãîâ áèîòîïàõ

ïðîèñõîäÿò ñóêöåññèè â íàïðàâëåíèè äîìèíèðîâàíèÿ Capitellidae (Mattison, Linden, 1983;

×èâèëåâ, Èâàíîâ, 2000).

Ñðåäè âèäîâ, ïðèóðî÷åííîñòü êîòîðûõ ê àãðåãàöèÿì áàëÿíóñîâ è àñöèäèé ìîæåò áûòü
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ñâÿçàíà ñ èõ ôèçè÷åñêîé ñòðóêòóðîé, ñëåäóåò íàçâàòü äâóñòâîð÷àòîãî ìîëëþñêà Hiatella arctica,

à òàêæå ìíîãîùåòèíêîâûõ ÷åðâåé Cirratulis cirratus (Cirratulidae) è Pholoe minuta (Sigalionidae).

Ïåðå÷èñëåííûå ôîðìû íàì, êàê è íàøèì êîëëåãàì, ÷àñòî ñëó÷àëîñü âñòðå÷àòü â

ìåñòîîáèòàíèÿõ, áîãàòûõ ïóñòîòàìè. Íàïðèìåð, êðóïíûå Cirratulis cirratus â áîëüøèõ

êîëè÷åñòâàõ îáíàðóæèâàþòñÿ â ïîëîñòÿõ, ñîçäàâàåìûõ âåòâÿùèìèñÿ ðèçîèäàìè äîííûõ

ìàêðîôèòîâ, òàêèõ êàê Laminaria saccharina (À.Â. Ãðèøàíêîâ, Â.Ì. Õàéòîâ, óñòíîå

ñîîáùåíèå). Äëÿ Hiatella arctica õàðàêòåðíî ïîñåëåíèå â íîðêàõ, êîòîðûå ýòîò ìîëëþñê

ñïîñîáåí ñâåðëèòü, â ñëó÷àå, åñëè íàéäåòñÿ ïîäõîäÿùèé ñóáñòðàò (íàïðèìåð, Trudgill,

Crabtree, 1987).

Ïðèâëåêàòåëüíîñòü äðóç äëÿ ïðåäñòàâèòåëåé ñåìåéñòâà Terebellidae îáúÿñíèòü ñëîæíåå.

Åäèíñòâåííîå ñîîáðàæåíèå, ñ íàøåé òî÷êè çðåíèÿ çàñëóæèâàþùåå âíèìàíèÿ, ñâÿçàíî ñ

îñîáåííîñòÿìè òðóáîê, êîòîðûå ñòðîÿò ýòè ÷åðâè. È Amphitrite cirrata, è Polycirrus medusa

ïðèêðåïëÿþò ñâîè òðóáêè ê òâåðäîìó ñóáñòðàòó (ñîáñòâåííûå íàáëþäåíèÿ), â ðîëè êîòîðîãî

â èçó÷àåìîì áèîòîïå è âûñòóïàþò äðóçû. Â ñàìîì äåëå, èíûå òâåðäûå îáúåêòû ïîäõîäÿùåãî

ðàçìåðà, íå çàíÿòûå óñîíîãèìè èëè àñöèäèÿìè, çäåñü äîñòàòî÷íî ðåäêè (ñì. ãë. 3).

Ñðàâíèòåëüíî êðóïíûå õèùíûå ÷åðâè Harmathoe imbricata è Gattyana cirrosa (Polynoidae)

ìîãóò êîíöåíòðèðîâàòüñÿ â àãðåãàöèÿõ â ñâÿçè ñ íàëè÷èåì çäåñü óáåæèù è ïîäõîäÿùåé ïèùè.

Íå èçó÷àÿ ñïåöèàëüíî ïèùåâûå ñïåêòðû óêàçàííûõ õèùíèêîâ, òðóäíî âûäâèíóòü áîëåå ÷åòêèå

ïðåäïîëîæåíèÿ î ïðèðîäå èõ ïðåäïî÷òåíèé. È â ïðèðîäå, è â ëàáîðàòîðíûõ óñëîâèÿõ ýòè

æèâîòíûå ÿâíî ïðåäïî÷èòàþò òâåðäóþ íåðîâíóþ ïîâåðõíîñòü îòêðûòîìó ãðóíòó è ÷àñòî

îáíàðóæèâàþòñÿ â èíûõ çàèëåííûõ ñòðóêòóðàõ êîíñîðòèâíîé ïðèðîäû (òàêèõ, íàïðèìåð,

êàê ðèçîèäû ìàêðîôèòîâ).

Èíòåðåñíî, ÷òî äëÿ íåêîòîðûõ ñåìåéñòâ ìíîãîùåòèíêîâûõ ÷åðâåé, Cirratulidae,

Capitellidae è Spionidae, ìû íàáëþäàåì ÷åòêóþ ïðèóðî÷åííîñòü ðàçëè÷íûõ èõ ïðåäñòàâèòåëåé

ê ðàçíûì èçó÷àåìûì ìåñòîîáèòàíèÿì. Òàê, Cirratulis cirratus ïðåîáëàäàåò â äðóçàõ, â òî

âðåìÿ êàê Chaetozone setosa – âíå. Ñõîäíûì îáðàçîì, âíóòðè àãðåãàöèé ðàñïðîñòðàíåíû

Capitella capitata, à ñíàðóæè îáèëüíû Heteromastus filiformis laminaria. Íàêîíåö, â äðóçàõ

îáû÷åí Pygospio elegans, à â ïðîáàõ îêðóæàþùåãî ãðóíòà äîìèíèðóåò Microspio theeli. Ïðè

ýòîì, ïîêàçûâàþùèå çäåñü ïðèóðî÷åííîñòü ê äðóçàì ôîðìû âñòðå÷àþòñÿ â Áåëîì ìîðå âî

ìíîæåñòâå èíûõ áèîòîïîâ. Âåðîÿòíî, ÷òî â êàæäîì èç ýòèõ ñåìåéñòâ, â öåëîì îáúåäèíÿþùèõ
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âèäû, ñõîäíûå ïî ñïîñîáó ïèòàíèÿ è îáðàçó æèçíè, åñòü ïðåäñòàâèòåëè, â ðàçíîé ñòåïåíè

ïðèñïîñîáëåííûå ê îáèòàíèþ â íàñûùåííîé ïóñòîòàìè ñðåäå ñ îòíîñèòåëüíûì èçáûòêîì

îðãàíè÷åñêèõ âåùåñòâ (êàêîâîé êîìïëåêñ óñëîâèé ìû ñâÿçûâàåì ñ äðóçàìè). Ïðè ýòîì, êàê

áóäåò ïîêàçàíî íèæå, ïðè ñðàâíåíèè íàñåëåíèÿ ãðóíòà, îêðóæàþùåãî àãðåãàöèè è óäàëåííîãî

îò íèõ, ïðèóðî÷åííîñòü ïðåäñòàâèòåëåé îäíîãî ñåìåéñòâà çäåñü îêàæåòñÿ ÷àùå ñõîäíîé,

÷åì ðàçëè÷íîé (ñì. ãë. 6).

Ñòîèò òàêæå îáðàòèòü âíèìàíèå íà ñîîòíîøåíèå ñðåäíåé áèîìàññû â äðóçàõ è

îêðóæàþùåì ãðóíòå, ïîêàçàííîå äëÿ êîëü÷åöà Amphitrite cirrata (Terebellidae). Ñðåäíèé âåñ

ýòèõ ÷åðâåé â íåñêîëüêî ðàç âûøå â ïðîáàõ “À”. Íàèáîëåå êðóïíûå ýêçåìëÿðû, òàêèì îáðàçîì,

êîíöåíòðèðóþòñÿ âîêðóã àãðåãàöèé (â ïðîáàõ “Â” ýòîò âèä ïðåäñòàâëåí íåçíà÷èòåëüíî, ñì.

ãë. 6), â òî âðåìÿ êàê áîëüøèíñòâî ìåëêèõ, è, ñêîðåå âñåãî, ìîëîäûõ àìôèòðèò îáèòàåò â

äðóçàõ. Âïðî÷åì, äëÿ äåòàëüíîãî àíàëèçà ïðîñòðàíñòâåííîãî ðàñïðåäåëåíèÿ ðàçíûõ ðàçìåðíî-

âîçðàñòíûõ ãðóïï ïîäâèæíîãî íàñåëåíèÿ íåîáõîäèìû ðåçóëüòàòû èçìåðåíèé êàæäîãî

âñòðå÷åííîãî ýêçåìïëÿðà, êîòîðûìè ìû ïîêà íå ðàñïîëàãàåì.

Íà îñíîâàíèè ôàêòîâ è ðàññóæäåíèé, èçëîæåííûõ âûøå, ìîæíî ïðèíÿòü, ÷òî õàðàêòåðíàÿ

äëÿ äðóç ôàóíà ôîðìèðóåòñÿ â ñâÿçè ñ ïðèñóòñòâèåì è ôèçèîëîãè÷åñêîé àêòèâíîñòüþ âèäîâ-

ýäèôèêàòîðîâ – áàëÿíóñîâ è àñöèäèé. Ïîýòîìó íåóäèâèòåëüíî, ÷òî âèäîâîå ðàçíîîáðàçèå

ïîäâèæíîãî íàñåëåíèÿ ïîëîæèòåëüíî êîððåëèðóåò ñ ïîêàçàòåëÿìè îáèëèÿ ýòèõ îðãàíèçìîâ.

Îñîáûé èíòåðåñ âûçûâàåò íàáëþäåíèå, óêàçûâàþùåå, ÷òî äîìèêè, êîòîðûå îñòàþòñÿ îò

ïîãèáøèõ óñîíîãèõ, îáëàäàþò, ïî-âèäèìîìó,  íå ìåíåå ìîùíûì ñðåäîîáðàçóþùèì

âîçäåéñòâèåì, íåæåëè æèâûå ýêçåìïëÿðû êðóïíûõ ôèëüòðàòîðîâ.

Ðåçóëüòàòû ïîèñêà ñðåäè ïîäâèæíîãî íàñåëåíèÿ äðóç ãðóïï âèäîâ, ÷àùå âñòðå÷àþùèõñÿ

ñîâìåñòíî, ÷åì ïîðîçíü, îêàçûâàþòñÿ äîñòàòî÷íî î÷åâèäíûìè. Õàðàêòåðíûå äëÿ àãðåãàöèé

ìàññîâûå ôîðìû ðàñïðåäåëåíû ìåæäó ïåðâûì è âòîðûì êëàñòåðàìè. ×èñëåííîñòü

áîëüøèíñòâà òàêèõ âèäîâ (ñãðóïïèðîâàííûõ â ïåðâûé êëàñòåð) òåì âûøå, ÷åì áîëüøå â

äðóçå êðóïíûõ ýêçåìïëÿðîâ Balanus crenatus. Ýòè ïîäâèæíûå æèâîòíûå, ñóäÿ ïî âñåìó,

íàõîäÿòñÿ â çàâèñèìîñòè îò óñîíîãèõ, ïðèâëåêàåìûå ëèáî ïóñòîòàìè ìåæäó èõ äîìèêàìè,

ëèáî îòõîäàìè èõ æèçíåäåÿòåëüíîñòè. Èìåííî òàêîé íàáîð âèäîâ õàðàêòåðåí äëÿ äðóçû,

ñîñòîÿùåé èç ìíîæåñòâà æèâûõ Balanus crenatus, ãäå íåò êðóïíûõ àñöèäèé.

Îöåíèòü ðàçäåëüíî çàâèñèìîñòü îáèëèÿ âèäîâ îò  áèîìàññû àñöèäèé è êîëè÷åñòâà
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êðóïíûõ äîìèêîâ ïîãèáøèõ áàëÿíóñîâ íå ïðåäñòàâëÿåòñÿ âîçìîæíûì. Òàêîå îãðàíè÷åíèå

ñâÿçàíî ñ õàðàêòåðîì âàðüèðîâàíèÿ àãðåãàöèé ïî çíà÷åíèÿì óêàçàííûõ ïàðàìåòðîâ: îíè

òåñíî ñêîððåëèðîâàíû äðóã ñ äðóãîì (ñì. ïîäðîáíîå îáñóæäåíèå â ãë. 7). Ïîëîæåíèå Potamilla

â îäíîì êëàñòåðå ñî çíà÷åíèÿìè áèîìàññû àñöèäèé, ñêîðåå âñåãî, îáúÿñíÿåòñÿ ïðåäïî÷òåíèåì

â êà÷åñòâå ìåñòîîáèòàíèÿ ïîëîñòåé ìåæäó òóíèêàìè Styela spp. (çäåñü áûâàþò ñêðûòû òðóáêè,

âåí÷èêè æå ðàñïîëàãàþòñÿ íà ïîâåðõíîñòè àãðåãàöèé). ×òî êàñàåòñÿ Amphitrite cirrata è

Harmothoe imbricata, òî ýòè âèäû, ñêîðåå âñåãî, àññîöèèðîâàíû ñ äàííûì êëàñòåðîì áëàãîäàðÿ

ïîòðåáíîñòè â êðóïíûõ ïîëîñòÿõ (ýòî ñðàâíèòåëüíî êðóïíûå ÷åðâè).  Â êà÷åñòâå òàêèõ

ïîëîñòåé êàê ðàç ìîãóò âûñòóïàòü ïóñòûå äîìèêè ïîãèáøèõ áàëÿíóñîâ.

Íåò íè÷åãî óäèâèòåëüíîãî â òîì, ÷òî îáèëèå ìîëîäè Balanus crenatus, æèâîé ëèáî

ïîãèáøåé, ñàìî ïî ñåáå íå îêàçûâàåò ñóùåñòâåííîãî âëèÿíèÿ íà ñîñòàâ è êîëè÷åñòâî

îáèòàþùèõ â äðóçàõ ïîäâèæíûõ æèâîòíûõ. Íà ñàìîì äåëå, òå àãðåãàöèè, â êîòîðûõ

íåïîäâèæíûå îáèòàòåëè (â äàííîì ñëó÷àå áàëÿíóñû) ïðåäñòàâëåíû èñêëþ÷èòåëüíî ìîëîäüþ,

ïî÷òè íå ñîäåðæàò íè õàðàêòåðíîé èíôàóíû, íè õàðàêòåðíîé ýïèôàóíû. Ñîáñòâåííî, çäåñü

äàæå íåò óñëîâèé äëÿ çàäåðæàíèÿ çàèëåííîãî ãðóíòà, ê ïîëîñòÿì, çàïîëíåííûì êîòîðûì, è

ïðèóðî÷åíû ïîäâèæíûå ôîðìû.

Íàêîíåö, â ðàìêàõ ÷åòâåðòîãî êëàñòåðà ãðóïïèðóþòñÿ âèäû, êîòîðûå ïðèóðî÷åíû ê

îêðóæàþùåìó äðóçû ãðóíòó, à â ñàìèõ àãðåãàöèÿõ ìàëî÷èñëåííû. Òàê êàê äðóçû èçâëåêàþòñÿ

èç ïðîá âðó÷íóþ è íå ìîãóò áûòü èäåàëüíî î÷èùåíû îò ïðèëåãàþùåãî èëà, â ðåçóëüòàòàõ

ïîäñ÷åòà èõ îáèòàòåëåé ÷àñòè÷íî ó÷èòûâàåòñÿ è âíåøíåå íàñåëåíèå. Ãåîìåòðèÿ íåêîòîðûõ

àãðåãàöèé òàêîâà, ÷òî â íèõ âñòðå÷àþòñÿ çàïîëíåííûå èëîì ó÷àñòêè çíà÷èòåëüíîãî ðàçìåðà

(õîðîøèì ïðèìåðîì ìîãóò ñëóæèòü êîìïëåêñû, ñóáñòðàòîì êîòîðûõ ñëóæàò ñòâîðêè Serripes

groenlandicus, ëåæàùèå íà ãðóíòå âîãíóòîé  ñòîðîíîé ââåðõ). Ñëåäîâàòåëüíî, èíîãäà â  äðóçàõ

ñîçäàþòñÿ óñëîâèÿ, ïîäõîäÿùèå äëÿ õàðàêòåðíîé âíåøíåé ôàóíû. Ðàçäåëèòü ïîäîáíûå ñëó÷àè

è àðòåôàêòû, âîçíèêàþùèå â ñèëó îñîáåííîñòåé èñïîëüçîâàííîé ìåòîäèêè, íåâîçìîæíî.

Òàêèì îáðàçîì, äëÿ àãðåãàöèé ñ ðàçíûì ñîîòíîøåíèåì æèâûõ Balanus crenatus, èõ ïóñòûõ

äîìèêîâ è àñöèäèé õàðàêòåðíî íåñêîëüêî ðàçíîå ïîäâèæíîå íàñåëåíèå, äîñòàòî÷íî ðåçêî

îòëè÷àþùååñÿ îò ôàóíû îêðóæàþùåãî äðóçû ãðóíòà.
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Ãëàâà 6. Íàñåëåíèå ãðóíòà, îêðóæàþùåãî àãðåãàöèè.

6.1. Ââîäíûå çàìå÷àíèÿ. Ñóáñòðàòû, íà êîòîðûõ îáèòàþò áàëÿíóñû è àñöèäèè,

îáðàçóþùèå àãðåãàöèè, îêðóæåíû èëèñòî-ïåñ÷àíûì ãðóíòîì. Íàñåëåíèå ýòîãî áèîòîïà

ñîñòàâëÿåò çàìåòíûé êîìïîíåíò ñòðóêòóðû èçó÷àåìîãî ñîîáùåñòâà. Ïëîùàäü æå, íà êîòîðîé

îíî îáèòàåò, ïî ïðèáëèçèòåëüíûì îöåíêàì áîëåå ÷åì íà ïîðÿäîê ïðåâîñõîäèò ïëîùàäü,

çàíèìàåìóþ äðóçàìè. Åñëè èñêëþ÷èòü èç ðàññìîòðåíèÿ âåðòèêàëüíîå ðàñïðåäåëåíèå

áåñïîçâîíî÷íûõ â ãðóíòå, òî ïðîñòðàíñòâåííàÿ ñòðóêòóðà ïîñåëåíèé èíôàóíû ïðåäñòàâëÿåòñÿ

áîëåå ìîíîòîííîé, íåæåëè òàêîâàÿ ýïèáèîçîâ. Çäåñü íåò òàêîãî ðàçíîîáðàçèÿ ìèêðîáèîòîïîâ,

êàê â àãðåãàöèÿõ êðóïíûõ ñåñòîíîôàãîâ. Âñëåäñòâèå ýòîãî, à òàêæå â ñâÿçè ñ ïðåîáëàäàíèåì

â ãðóíòå ïîäâèæíûõ ôîðì, äëÿ èçó÷åíèÿ òîïè÷åñêîé îðãàíèçàöèè îêðóæåíèÿ äðóç ìû

îãðàíè÷èëèñü ðàññìîòðåíèåì ñåðèé ïðîá ãðóíòà, íå ïðèáåãàÿ ê áîëåå òî÷íûì ìåòîäàì

ðåãèñòðàöèè ìåñòîïîëîæåíèÿ îðãàíèçìîâ.

Â 122 ïðîáàõ áûëî îáíàðóæåíî 157 âèäîâ áåíòîñíûõ áåñïîçâîíî÷íûõ, ñïèñîê êîòîðûõ

ñ óêàçàíèåì âñòðå÷àåìîñòè è ñðåäíåé ÷èñëåííîñòè â äàííîì áèîòîïå ìû ïðèâîäèì â

òàáëèöå 18. Êàê è ñðåäè ïîäâèæíîãî íàñåëåíèÿ äðóç, çäåñü ïðåîáëàäàþò ìíîãîùåòèíêîâûå

÷åðâè. Äîìèíèðóþò ïî ÷àñòîòå è (èëè) ïî îáèëèþ òàêèå âèäû, êàê Scoloplos armiger (Ariciidae),

Apistobranchus tulbergi, Microspio theeli, Pygospio elegans (Spionidae), Aricidea nolani, Paraonis

gracilis (Paraonidae), Chaetozone setosa, Tharyx marioni (Cirratulidae), Heteromastus fififormis

laminaria (Capitellidae), Praxillella praetermissa, Rhodine loveni (Maldanidae) è íåîïðåäåëåííûå

ïðåäñòàâèòåëè Oligochaeta. Â îòëè÷èå îò ñèòóàöèè, íàáëþäàåìîé ïî îòíîøåíèþ ê

ïîäâèæíîìó íàñåëåíèþ ñàìèõ äðóç, â îêðóæàþùåì èõ ãðóíòå ìàññîâûå âèäû äåéñòâèòåëüíî

âñòðå÷àþòñÿ ïðàêòè÷åñêè â êàæäîé ïðîáå (ðèñ. 28). ×èñëåííîñòü Spionidae (à èìåííî Pygospio

elegans è Microspio theeli) è Oligochaeta îò ïðîáû ê ïðîáå âàðüèðóåò íåñêîëüêî ñèëüíåå, íåæåëè

÷èñëåííîñòü äðóãèõ ìàññîâûõ âèäîâ.

6.2. Ñðàâíåíèå íàñåëåíèÿ âáëèçè è âäàëè îò àãðåãàöèé. Íàñåëåíèå, îáíàðóæåííîå âáëèçè

äðóç, ïî âèäîâîìó ñîñòàâó î÷åíü ìàëî îòëè÷àåòñÿ îò ôàóíû, íàéäåííîé ìåæäó íèìè.

Êîýôôèöèåíò Æàêêàðà, ðàññ÷èòàííûé ìåæäó ñïèñêàìè âèäîâ âñåõ ïðîá “A” è “B”, ñîñòàâëÿåò

0,94. Âèäîâîå ðàçíîîáðàçèå (èíäåêñ Øýííîíà) âûøå âáëèçè àãðåãàöèé (1,57), ÷åì â

ïðîìåæóòêàõ, èõ ðàçäåëÿþùèõ (1,45). Êîëè÷åñòâåííîå ñðàâíåíèå ÷èñëåííîñòè ðàçëè÷íûõ



-104-

1. Название таксона 4. Коэффициент 
вариации

Priapulida
Priapulus caudatus 2,61 1,05 ± 0,518 6,1
Nemertini 22,22 * 13,76 ± 2,629 2,4
Polychaeta
Eteone longa 48,37 * 38,14 ± 4,272 1,4
Phyllodoce groenlandica 18,30 * 9,80 ± 1,929 2,4
Antinoella sarsi 0,65 0,52 ± 0,523 12,4
Gattyana cirrosa 13,73 * 8,50 ± 1,986 2,9
Harmothoe imbricata 7,84 * 3,79 ± 1,140 3,7
Pholoe minuta 43,79 * 32,20 ± 4,199 1,6
Autolytus sp. 1,31 0,26 ± 0,184 8,7
Eusyllis blomstrandi 13,73 * 11,71 ± 3,040 3,2
Sphaerosyllis erinaceus 2,61 1,05 ± 0,518 6,1
Nereimyra punctata 16,34 * 17,12 ± 4,477 3,2
Micronephthys minuta 77,78 * 130,84 ± 10,187 1,0
Nephthys sp. 64,05 * 44,82 ± 4,392 1,2
Lumbriconereis fragilis 35,95 * 24,67 ± 3,558 1,8
Scoloplos armiger 98,04 ** 550,65 ± 23,476 ! 0,5
Apistobranchus tulbergi 98,04 ** 658,22 ± 48,104 ! 0,9
Microspio theeli 64,71 * 727,12 ± 92,776 ! 1,6
Polydora sp. 34,64 * 41,92 ± 6,636 2,0
Polydora ciliata 7,84 * 3,40 ± 0,978 3,6
Polydora quadrilobata 24,84 * 24,22 ± 4,588 2,3
Pygospio elegans 84,31 ** 255,32 ± 26,739 ! 1,3
Spio sp. 0,65 0,26 ± 0,261 12,4
Spio filicornis 22,88 * 19,28 ± 3,964 2,5
Aricidea nolani 93,46 ** 272,69 ± 19,964 ! 0,9
Paraonis gracilis 83,01 ** 118,75 ± 9,448 1,0
Cossura longicirrata 32,68 * 30,82 ± 5,933 2,4
Chaetozone setosa 97,39 ** 693,67 ± 41,748 ! 0,7
Cirratulis cirratus 12,42 * 7,73 ± 2,057 3,3
Tharyx marioni 69,93 * 127,36 ± 16,806 ! 1,6
Diplocirrus longisetosus 5,23 * 3,95 ± 1,777 5,6
Flabelligera affinis 1,31 0,78 ± 0,583 9,2
Scalibregma inflatum 67,97 * 105,27 ± 12,647 1,5
Ammotrypane aulogaster 32,03 * 19,39 ± 2,920 1,9
Travisia forbessii 0,65 0,26 ± 0,261 12,4
Capitella capitata 49,67 * 44,01 ± 4,889 1,4
Heteromastus filiformis laminaria 96,08 ** 306,20 ± 18,561 ! 0,7
Notomastus latericeus 1,31 1,45 ± 1,216 10,4
Dorvillea kastjani 77,78 * 151,44 ± 13,611 1,1
Arenicola marina 1,96 0,78 ± 0,450 7,1
Leiochone polaris 37,25 * 37,39 ± 5,575 1,8
Nicomache minor 5,88 * 2,35 ± 0,828 4,4
Praxillella praetermissa 96,73 ** 335,74 ± 14,252 0,5
Rhodine loveni 98,04 ** 737,01 ± 40,978 ! 0,7
Ampharete sp. 15,69 * 18,07 ± 4,484 3,1
Ampharete balthica 81,70 * 190,41 ± 14,949 1,0
Ampharete finmarchica 0,65 0,26 ± 0,261 12,4

2. Встреча-
емость, %

3. Средняя численность, 
м-2

Òàáëèöà 18. Âñòðå÷àåìîñòü è ÷èñëåííîñòü íàñåëåíèÿ ãðóíòà âîêðóã àãðåãàöèé
áàëÿíóñîâ è àñöèäèé.

ñì. ïðîäîëæåíèå
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1 4
Ampharete goesi 6,54 * 4,33 ± 1,594 4,6
Amphitrite cirrata 9,80 * 5,62 ± 1,674 3,7
Terebellides stroemi 31,37 * 21,11 ± 3,745 2,2
Arctacama proboscidea 0,65 0,26 ± 0,261 12,4
Baffinia hesslei 1,31 0,52 ± 0,369 8,7
Laphania boeki 22,88 * 17,54 ± 3,234 2,3
Meline elisabethae 1,96 0,65 ± 0,390 7,4
Nicolea zostericola 0,65 0,13 ± 0,131 12,4
Pista cristata 0,65 0,26 ± 0,261 12,4
Polycirrus medusa 15,03 * 11,93 ± 2,782 2,9
Proclea malmgremi 29,41 * 23,23 ± 4,382 2,3
Anobothrus gracilis 1,31 0,39 ± 0,292 9,2
Laonice cirrata 9,15 * 3,66 ± 0,989 3,3
Chone sp. 7,84 * 6,42 ± 2,580 5,0
Chone infundibuliformis 7,19 * 5,52 ± 2,006 4,5
Chone murmanica 0,65 0,13 ± 0,131 12,4
Euchone sp. 3,27 1,44 ± 0,645 5,6
Fabricia sabella 8,50 * 8,43 ± 3,206 4,7
Laonome kroyeri 16,34 * 13,28 ± 3,132 2,9
Manajunkia aestuarina 0,65 0,13 ± 0,131 12,4
Potamilla reniformis 1,31 1,45 ± 1,216 10,4
Myriochele oculata 33,99 * 25,37 ± 4,307 2,1
Owenia fusiformis 1,31 0,52 ± 0,369 8,7
Oligochaeta 91,50 ** 381,06 ± 37,104 ! 1,2
Tubificoides benedeni 0,65 0,26 ± 0,261 12,4
Sipunculida
Golfingia margaritacea 0,65 0,26 ± 0,261 12,4
Crustacea
Ostracoda f. gen. sp. 2,61 1,57 ± 0,820 6,5
Onisimus plautus 0,65 0,26 ± 0,261 12,4
Anonyx nugax 1,31 0,52 ± 0,369 8,7
Socarnes vahlii 0,65 0,26 ± 0,261 12,4
Orchomenella minuta 0,65 0,26 ± 0,261 12,4
Ampelisca macrocephala 26,14 * 14,51 ± 2,281 1,9
Oediceros sp. 0,65 0,26 ± 0,261 12,4
Paroediceros lynceus 28,76 * 23,06 ± 3,819 2,0
Apherusa tridentata 1,96 1,05 ± 0,637 7,5
Monoculodes 7,19 * 2,48 ± 0,749 3,7
Parapleustes assimilis 0,65 0,26 ± 0,261 12,4
Melita dentata 1,31 0,52 ± 0,369 8,7
Melita palmata 1,31 5,75 ± 5,251 11,3
Photis reinhardi 0,65 0,26 ± 0,261 12,4
Eurystheus melanops 0,65 0,26 ± 0,261 12,4
Corophium sp. 1,31 0,78 ± 0,583 9,2
Corophium bonelli 1,96 1,57 ± 0,973 7,7
Corophium crassicorne 0,65 0,26 ± 0,261 12,4
Dulichia spinosissima 0,65 0,26 ± 0,261 12,4
Erythrops erythrophtalma 2,61 1,31 ± 0,686 6,5
Harpinia antennaria 1,96 0,78 ± 0,450 7,1

32

Òàáëèöà 18. (ïðîäîëæåíèå)

ñì. ïðîäîëæåíèå
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Òàáëèöà 18. (ïðîäîëæåíèå)

ñì. ïðîäîëæåíèå

1 4
Gammaroidea f. gen. sp. 33,99 * 45,18 ± 9,529 2,6
Diastylis glabra 1,96 0,65 ± 0,390 7,4
Diastylis scorpioides 0,65 0,52 ± 0,523 12,4
Brachydiastylis resima 1,96 0,65 ± 0,390 7,4
Lamprops fasciata 0,65 1,19 ± 1,190 12,4
Lamprops fuscata 7,84 * 3,01 ± 0,845 3,5
Leicon nasicoides 1,96 1,05 ± 0,637 7,5
Campylaspis costata 1,96 0,78 ± 0,450 7,1
Leptostyllis ampullacea 1,31 1,32 ± 1,196 11,2
Cumacea f. gen. sp. 1,96 0,65 ± 0,390 7,4
Jaera albifrons 0,65 0,52 ± 0,523 12,4
Isopoda f. gen. sp. 22,22 * 16,82 ± 3,742 2,8
Leptognathia sarsi 73,86 * 113,83 ± 11,622 1,3
Mysidacea f. gen. sp. 0,65 0,13 ± 0,131 12,4
Spirontocaris turgida 0,65 0,26 ± 0,261 12,4
Hetairus polaris 1,31 0,39 ± 0,292 9,2
Eualis gaimardi 0,65 0,26 ± 0,261 12,4
Pandalus borealis 1,31 0,78 ± 0,583 9,2
Hyas araneus 14,38 * 7,45 ± 1,678 2,8
Insecta
Cricotopus vitripenis 1,31 0,78 ± 0,583 9,2
Pantopoda
Nymphon rubrum 2,61 1,05 ± 0,518 6,1
Pseudopallene circularis 15,69 * 8,90 ± 2,096 2,9
Pseudopallene spinipes 3,27 1,57 ± 0,731 5,8
Mollusca
Margarites costalis 0,65 0,26 ± 0,261 12,4
Margarites groenlandicus 1,31 0,52 ± 0,369 8,7
Solariella obscura 6,54 * 4,60 ± 1,848 5,0
Ariadnaria borealis 8,50 * 3,93 ± 1,412 4,4
Cryptonatica clausa 2,61 0,92 ± 0,467 6,3
Pseudopolynices nanus 6,54 * 2,48 ± 0,772 3,8
Neptunea despecta 3,27 1,31 ± 0,577 5,5
Buccinum ciliatum 0,65 0,26 ± 0,261 12,4
Buccinum cyaneum 1,96 0,78 ± 0,450 7,1
Buccinum undatum 3,27 1,31 ± 0,577 5,5
Boreothrophon clathratus 5,23 * 2,09 ± 0,722 4,3
Boreothrophon truncatus 2,61 0,92 ± 0,467 6,3
Admete couthouyi 31,37 * 18,31 ± 2,693 1,8
Oenopota sp. 22,88 * 11,65 ± 2,052 2,2
Turitellopsis acicula 0,65 0,13 ± 0,131 12,4
Skeneopsis planorbis 0,65 0,26 ± 0,261 12,4
Palio dubia 1,96 0,78 ± 0,450 7,1
Axinopsida orbiculata 15,69 * 11,95 ± 3,295 3,4
Leionucula belottii 25,49 * 14,01 ± 2,409 2,1
Crenella decussata 69,93 * 72,08 ± 6,604 1,1
Yoldia amygdalea [hyperborea] 1,96 1,58 ± 1,222 9,6
Musculus sp. 11,76 * 9,41 ± 2,695 3,5
Mytilus edulis 0,65 0,26 ± 0,261 12,4

2 3
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1 4
Lyonsia arenosa 3,92 1,83 ± 0,773 5,2
Pandora glacialis 4,58 2,76 ± 1,337 6,0
Thracia myopsis 18,30 * 10,46 ± 2,058 2,4
Elliptica elliptica 2,61 1,57 ± 0,820 6,5
Nicania montagui 40,52 * 31,74 ± 4,108 1,6
Hiatella arctica 11,76 * 6,67 ± 1,669 3,1
Thyasira gouldi 79,08 * 112,07 ± 9,315 1,0
Ciliatocardium ciliatum 5,23 * 2,09 ± 0,722 4,3
Serripes groenlandicus 9,15 * 4,46 ± 1,462 4,1
Macoma calcarea 56,21 * 39,16 ± 3,902 1,2
Arctica islandica 0,65 0,26 ± 0,261 12,4
Mya truncata 5,88 * 1,96 ± 0,663 4,2
Echinodermata
Henricia sp. 0,65 0,26 ± 0,261 12,4
Pteraster militaris 0,65 0,13 ± 0,131 12,4
Stegophiura nodosa 14,38 * 7,19 ± 1,665 2,9
Enteropneusta
Saccoglossus mereschkowski 3,92 3,16 ± 1,719 6,7

2 3

Òàáëèöà 18. (ïðîäîëæåíèå)

* - âñòðå÷àåìîñòü áîëåå 5%
** - òàêñîí ïðèíàäëåæèò äåñÿòè ñ íàèáîëüøåé âñòðå÷àåìîñòüþ
! - òàêñîí ïðèíàäëåæèò äåñÿòè ñ íàèáîëüøåé ÷èñëåííîñòüþ
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Ðèñóíîê 28. Ðàñïðåäåëåíèå ïîäâèæíîãî íàñåëåíèÿ àãðåãàöèé
è îêðóæàþùåãî ãðóíòà ïî âñòðå÷àåìîñòè.
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âèäîâ, îáíàðóæåííûõ â ïðîáàõ “A” è “B”, ñîáðàííûõ äíî÷åðïàòåëåì Ïåòåðñåíà, ïðîèçâîäèëè

íà îñíîâàíèè ïîäñ÷èòàííûõ çíà÷åíèé îòíîñèòåëüíûõ îáèëèé. Ýòî áûëî íåîáõîäèìî, ÷òîáû

êîìïåíñèðîâàòü óìåíüøåíèå ïëîùàäè ïðîáû “A” ïîñëå èçâëå÷åíèÿ èç íåå äðóçû. Ïîëó÷åííûå

òàêèì îáðàçîì ðåçóëüòàòû áûëè ïðîâåðåíû ïóòåì ñðàâíåíèÿ íàñåëåíèÿ ïàð ïðîá “A” è “B”,

ñîáðàííûõ ñ ïîìîùüþ ðàìîê. Â ïîñëåäíåì ñëó÷àå ïëîùàäü ïàðíûõ ñáîðîâ áûëà â òî÷íîñòè

ðàâíîé. Ýòî ïîçâîëèëî âûïîëíèòü ñîïîñòàâëåíèå óæå ñ èñïîëüçîâàíèåì çíà÷åíèé

àáñîëþòíîé ïëîòíîñòè âèäîâ.

Èç ÷èñëà âèäîâ, âñòðå÷àåìîñòü êîòîðûõ ïðåâûñèëà 5%, à òàêèõ âñåãî îêàçàëîñü 78, 42

ïîêàçûâàþò ñòàòèñòè÷åñêè çíà÷èìûå ðàçëè÷èÿ ìåæäó îòíîñèòåëüíîé ïëîòíîñòüþ ïîñåëåíèÿ

âáëèçè äðóç è âäàëè îò íèõ (òàá. 19). Â ÷àñòíîñòè, ìàëîùåòèíêîâûå ÷åðâè, à òàêæå Polychaeta

èç ñåìåéñòâ Ampharetidae, Terebellidae, Capitellidae è Cirratulidae è, êðîìå òîãî, Scoloplos armiger

(Ariciidae), Aricidea nolani (Paraonidae), Gattyana cirrosa (Polynoidae), Nephthys sp. (Nephthydae),

Nereimyra punctata (Hesionidae) è Pholoe minuta (Sigalionidae) äåìîíñòðèðóþò äîñòîâåðíî

áoëüøóþ ïëîòíîñòü âáëèçè äðóç, â ïðîáàõ òèïà “A”. Òàêèì æå îáðàçîì ðàçìåùàþòñÿ â

ïðîñòðàíñòâå ìíîãîêîëåí÷àòûå, êðàáû è áîëüøèíñòâî ìîëëþñêîâ (âñåãî 28 âèäîâ). Íàïðîòèâ,

ìíîãîùåòèíêîâûå ÷åðâè èç ñåìåéñòâ Spionidae, Maldanidae à òàêæå íåêîòîðûå ðàêîîáðàçíûå,

èãëîêîæèå è ìîëëþñêè (âñåãî 14 âèäîâ) ïðåîáëàäàþò âäàëè îò àãðåãàöèé. Åùå 36 âèäîâ íå

ïîêàçûâàþò çíà÷èìûõ ðàçëè÷èé ïî îòíîñèòåëüíîé ïëîòíîñòè â ïðîáàõ “A” è “B”.

Ñðàâíåíèå ïî çíà÷åíèÿì àáñîëþòíîé ÷èñëåííîñòè, îñíîâàííîå íà íåáîëüøîì ÷èñëå

ïðîá ñðàâíèòåëüíî ìàëîé ïëîùàäè, äåìîíñòðèðóåò ÷ðåçâû÷àéíî ñõîäíûé ñ ðàññìîòðåííûì

âûøå õàðàêòåð ïðîñòðàíñòâåííûõ ïðåäïî÷òåíèé áåíòîñíûõ âèäîâ. Â òî æå âðåìÿ, ñàì ñïèñîê

îáèòàòåëåé îêðóæàþùåãî äðóçû ãðóíòà, êîòîðûå ïîêàçûâàþò ñòàòèñòè÷åñêè çíà÷èìûå

ðàçëè÷èÿ àáñîëþòíîé ïëîòíîñòè âáëèçè è âäàëè îò äðóç, ñóùåñòâåííî êîðî÷å ïîëó÷åííîãî

ïðè ñðàâíåíèè îòíîñèòåëüíûõ îáèëèé (òàá. 20). Êàê è â ðåçóëüòàòå ïðåäûäóùåãî ñðàâíåíèÿ,

îêàçûâàåòñÿ, ÷òî Microspio theeli (Spionidae) è Leiochone polaris (Maldanidae) â áîëüøåì

êîëè÷åñòâå âñòðå÷àþòñÿ â ïðîáàõ òèïà “B”, à Scoloplos armiger, Aricidea nolani, Ampharete

balthica, Heteromastus filiformis laminaria, Chaetozone setosa, Nereimyra punctata è

ìàëîùåòèíêîâûå ÷åðâè ïðåèìóùåñòâåííî ñåëÿòñÿ âáëèçè äðóç. Åñòü, âïðî÷åì, çàìåòíûå

äåòàëè, â êîòîðûõ ðåçóëüòàòû äâóõ ñïîñîáîâ ñðàâíåíèÿ íå ñîãëàñóþòñÿ. Â ÷àñòíîñòè, ýòî

êàñàåòñÿ Macoma calcarea (Bivalvia) è Leptognathia sarsi (Crustacea), äëÿ êîòîðûõ ïîëó÷åíû
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Òàáëèöà 19. Ñðàâíåíèå íàñåëåíèÿ âáëèçè è âäàëè îò äðóç ïî îòíîñèòåëüíîé
÷èñëåííîñòè.

ñì. ïðîäîëæåíèå

2. в пробах «A» 3. в пробах «B»
Таксоны, связанные с пробами вокруг агрегаций («A»)

Polychaeta
Gattyana cirrosa 0,13 0,03 0,000 ***
Pholoe minuta 0,18 0,13 0,000 ***
Nephthys ciliata 0,18 0,15 0,000 ***
Nereimera punctata 0,09 0,05 0,000 ***
Fabricia sabella 0,06 0,03 0,000 ***
Ampharete balthica 0,35 0,32 0,006 **
Ampharete goesi 0,08 0,01 0,000 ***
Ampharete sp. 0,14 0,11 0,006 **
Amphitrite cirrata 0,09 0,01 0,000 ***
Laphania boeki 0,15 0,09 0,000 ***
Polycirrus medusa 0,12 0,05 0,000 ***
Capitella capitata 0,21 0,15 0,000 ***
Heteromastus filiformis 0,43 0,41 0,015 *
Chaetozone setosa 0,65 0,59 0,000 ***
Cirratulis cirratus 0,10 0,06 0,000 ***
Aricidea nolani 0,43 0,37 0,000 ***
Scoloplos armiger 0,64 0,54 0,000 ***
Oligochaeta 0,49 0,40 0,000 ***
Crustacea
Hyas araneus 0,12 0,03 0,000 ***
Pantopoda
Pseudopallene circularis 0,11 0,05 0,000 ***
Pseudopallene spinipes 0,06 0,03 0,000 ***
Mollusca
Axinopsida orbiculata 0,07 0,04 0,000 ***
Boreothrophon clathratus 0,07 0,01 0,000 ***
Hiatella arctica 0,09 0,05 0,000 ***
Leionucula belottii 0,12 0,08 0,000 ***
Macoma calcarea 0,18 0,15 0,000 ***
Musculus sp. 0,09 0,05 0,000 ***
Thyasira gouldi 0,30 0,24 0,000 ***
Таксоны, связанные с пробами между агрегациями («B»)

Polychaeta
Eusyllis sp. 0,03 0,05 0,001 **
Dorvillea coeca 0,24 0,27 0,004 **
Apistobranchus tulbergi 0,49 0,55 0,000 ***
Microspio theeli 0,68 0,96 0,000 ***
Polydora quadrilobata 0,13 0,15 0,000 ***
Pygospio elegans 0,36 0,38 0,001 **
Spio filicornis 0,07 0,12 0,000 ***
Rhodine loveni 0,26 0,30 0,000 ***
Leiochone polaris 0,12 0,15 0,000 ***
Crustacea
Ampelisca macrocephala 0,08 0,13 0,000 ***
Leptognathia sarsi 0,25 0,27 0,004 **
Mollusca
Ariadnaria borealis 0,03 0,05 0,001 **

1. Название таксона
ϕ-преобразованная относительная 

численность
4. Сравнение с 

помощью F-критерия 
(p)



-110-

Òàáëèöà 19. (ïðîäîëæåíèå)

* - ðàçëè÷èÿ äîñòîâåðíû íà óðîâíå p<0,10
** - ðàçëè÷èÿ äîñòîâåðíû íà óðîâíå p<0,05
*** - ðàçëè÷èÿ äîñòîâåðíû íà óðîâíå p<0,01
âêëþ÷åíû âèäû, âñòðå÷àåìîñòü êîòîðûõ â ïðîáàõ ïðåâûøàåò 5%

1 2 3
Lyonsia arenosa 0,03 0,05 0,023 *
Echinodermata
Stegophiura nodosa 0,05 0,10 0,000 ***
Таксоны, не показывающие достоверных различий в численности

Nemertini 0,10 0,09 0,602
Polychaeta
Eteone longa 0,16 0,16 1,000
Phyllodoce groenlandica 0,10 0,10 1,000
Harmothoe imbricata 0,07 0,05 0,079
Micronephthys minuta 0,28 0,28 1,000
Polydora ciliata 0,05 0,07 0,537
Laonice cirrata 0,05 0,05 1,000
Paraonis gracilis 0,25 0,26 0,974
Tharyx marioni 0,27 0,28 1,000
Scalibregma inflatum 0,15 0,16 1,000
Rhodine sp. 0,49 0,48 0,912
Praxillella praetermissa 0,45 0,43 0,752
Ammotrypane aulogaster 0,11 0,12 1,000
Chone infundibuliformis 0,06 0,05 1,000
Chone sp. 0,07 0,08 0,996
Cossura longicirrata 0,15 0,14 1,000
Lumbriconereis fragilis 0,11 0,12 1,000
Diplocirrus longisetosus 0,04 0,05 1,000
Proclea malmgremi 0,08 0,10 0,269
Terebellides stroemi 0,10 0,10 1,000
Laonome kroyeri 0,07 0,06 0,995
Myriochele oculata 0,08 0,10 0,269
Crustacea
Isopoda f. gen. sp. 0,07 0,09 0,438
Lamprops fuscata 0,06 0,05 0,997
Monoculodes sp. 0,04 0,05 1,000
Paroediceros lynceus 0,13 0,13 1,000
Mollusca
Admete couthouyi 0,11 0,12 0,891
Oenopota sp. 0,10 0,08 0,623
Pseudopolynices nanus 0,06 0,05 0,997
Ciliatocardium ciliatum 0,05 0,05 1,000
Crenella decussata 0,20 0,20 1,000
Mya truncata 0,04 0,03 0,995
Nicania montagui 0,13 0,13 1,000
Pandora glacialis 0,04 0,04 1,000
Serripes groenlandicus 0,05 0,05 1,000
Thracia myopsis 0,10 0,10 1,000

4
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ïðÿìî ïðîòèâîïîëîæíûå ðåçóëüòàòû. Êðîìå òîãî, ðÿä ìíîãîùåòèíêîâûõ ÷åðâåé è ìîëëþñêîâ

ïîêàçûâàåò äîñòîâåðíûå ðàçëè÷èÿ ÷èñëåííîñòè ïî àáñîëþòíûì åå çíà÷åíèÿì è íå ïîêàçûâàåò

– ïî îòíîñèòåëüíûì.

Èç äåñÿòè íàèáîëåå îáèëüíûõ â îêðóæàþùåì äðóçû ãðóíòå âèäîâ òîëüêî îäèí, à èìåííî

Praxillella praetermissa (Polychaeta, Maldanidae) íå äåìîíñòðèðóåò ñòàòèñòè÷åñêè çíà÷èìûõ

ðàçëè÷èé îòíîñèòåëüíîé ïëîòíîñòè âáëèçè è âäàëè îò àãðåãàöèé.  Øåñòü âèäîâ èç ýòîé

äåñÿòêè îáíàðóæèâàþò äîñòîâåðíûå ðàçëè÷èÿ â àáñîëþòíûõ çíà÷åíèÿõ ïëîòíîñòè (òàá. 21).

Íåñìîòðÿ íà íåêîòîðûå ïðîòèâîðå÷èÿ ìåæäó ðåçóëüòàòàìè äâóõ ìåòîäîâ ñðàâíåíèÿ,

ïðèëîæåííûõ ê äâóì ðàçíûì íàáîðàì ïðîá, â îòíîøåíèè äåñÿòè íàèáîëåå îáèëüíûõ âèäîâ

îáà ýòèõ ìåòîäà õîðîøî ñîãëàñóþòñÿ.

Íà ðèñóíêå 29 ïðåäñòàâëåíû ðåçóëüòàòû îðäèíàöèè ïðîá ñ èñïîëüçîâàíèåì ìåòîäà

ãëàâíûõ êîìïîíåíò. Â êà÷åñòâå ïðèçíàêîâ çäåñü âûñòóïàþò îòíîñèòåëüíûå ÷èñëåííîñòè

âèäîâ, âñòðå÷åííûõ â ïðîáàõ. Ïðè ýòîì â ðàñ÷åò âêëþ÷åíû òîëüêî âèäû, âñòðå÷àåìîñòü

êîòîðûõ ïðåâûøàåò 5%. Äèàãðàììà ïîêàçûâàåò ðàñïðåäåëåíèå ïðîá  â îñÿõ äâóõ ïåðâûõ

êîìïîíåíò, èç êîòîðûõ ïåðâîé ñîîòâåòñòâóåò 22,2% îò îáùåé äèñïåðñèè, à âòîðîé – 6,9%

Polychaeta
Ampharete balthica 0,029 323,56 ** 149,88
Chaetozone setosa 0,005 1324,56 *** 588,82
Heteromastus filiformis 0,041 515,67 ** 353,29
Nereimyra punctata 0,046 80,89 ** 21,41
Aricidea nolani 0,017 546,00 ** 289,06
Scoloplos armiger 0,000 798,78 *** 385,41
Microspio theeli 0,023 0,00 160,59 **
Leiochone polaris 0,044 20,22 85,65 **
Lumbriconereis fragilis 0,014 10,11 64,24 **
Crustacea
Leptognathia sarsi 0,047 202,22 ** 85,65
Oligochaeta 0,001 1051,56 *** 289,06
Mollusca
Macoma calcarea 0,032 10,11 53,53 **
Nicania montagui 0,047 20,22 64,24 **

Название таксона
Сравнение с 
помощью t-
критерия (p)

Численность (м-2)

в пробах «A» в пробах «B»

Òàáëèöà 20. Ñðàâíåíèå íàñåëåíèÿ âáëèçè è âäàëè îò äðóç ïî
àáñîëþòíîé ÷èñëåííîñòè.

** - ðàçëè÷èÿ äîñòîâåðíû íà óðîâíå p<0,05
*** - ðàçëè÷èÿ äîñòîâåðíû íà óðîâíå p<0,01
âêëþ÷åíû âèäû, äåìîíñòðèðóþùèå äîñòîâåðíûå ðàçëè÷èÿ ïî
÷èñëåííîñòè â ïðîáàõ âáëèçè è âäàëè îò äðóç
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(âñåãî 29,2% äèñïåðñèè). Ìîæíî çàìåòèòü, ÷òî òî÷êè, ïðåäñòàâëÿþùèå ïðîáû òèïà “B”,

êîíöåíòðèðóþòñÿ â ëåâîé ÷àñòè äèàãðàììû. Çíà÷åíèÿ ïåðâîé êîìïîíåíòû äëÿ ýòèõ òî÷åê

íèçêè è ñîñòàâëÿþò â ñðåäíåì –0,52±0,10. Îòîáðàæåíèÿ ïðîá òèïà “A” ñãðóïïèðîâàíû â

ìåíüøåé ñòåïåíè, íî ñðåäíåå çíà÷åíèå ïåðâîé êîìïîíåíòû äëÿ íèõ îòíîñèòåëüíî âûñîêîå:

0,53±0,15. Óêàçàííûå ñðåäíèå çíà÷åíèÿ äåìîíñòðèðóþò äîñòîâåðíûå ðàçëè÷èÿ (t-êðèòåðèé,

по результатам 
сравнения 

относительных 
обилий

по результатам 
сравнения 
абсолютных 

обилий

Microspio theeli B B
Chaetozone setosa A A
Scoloplos armiger A A
Apistobranchus tulbergi B -
Rhodine sp. B -
Oligochaeta f. gen. sp. A A
Praxillella praetermissa - -
Heteromastus filiformis laminaria A A
Aricidea nolani A A
Pygospio elegans B -

Название таксона (в порядке убывания 
средней численности)

тип проб, где численность 
достоверно выше

Òàáëèöà 21. Õàðàêòåð ðàçìåùåíèÿ âáëèçè äðóç ìàññîâûõ
âèäîâ íàñåëåíèÿ ãðóíòà (ðàçíûå ìåòîäû ñðàâíåíèÿ).

Компонента I

Ко
м
по
не
нт
а 

II

-3

-2

-1

0

1

2

3

-2,5 -1,5 -0,5 0,5 1,5 2,5 3,5 4,5

 пробы вблизи друз (A)
 пробы вдали от друз (B)

Ðèñóíîê 29. Ðåçóëüòàòû îðäèíàöèè ïðîá, ñîáðàííûõ âîêðóã è ìåæäó àãðåãàöèé, ïî
ìåòîäó ãëàâíûõ êîìïîíåíò (â êà÷åñòâå ïðèçíàêîâ èñïîëüçîâàíû çíà÷åíèÿ îòíîñèòåëüíîé
÷èñëåííîñòè âèäîâ â ïðîáàõ).
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p≤0,001).

6.3. Îáñóæäåíèå. Â áîëüøèíñòâå ðàáîò, àâòîðû êîòîðûõ ñòðåìèëèñü îöåíèòü ñòåïåíü

âîçäåéñòâèÿ ïîòåíöèàëüíûõ ýäèôèêàòîðîâ íà îáèòàþùèå ñîâìåñòíî ñ íèìè âèäû,

èñïîëüçîâàíû ïîëåâûå ýêñïåðèìåíòû. Â õîäå ýòèõ îïûòîâ ãðóïïû ýêçåìïëÿðîâ âèäà, âëèÿíèå

êîòîðîãî òðåáóåòñÿ èññëåäîâàòü, ïåðåñàæèâàþò â òàêèå ìåñòà, ãäå äàííûé âèä îòñóòñòâóåò.

Ïî ïðîøåñòâèè íåêîòîðîãî ïåðèîäà íàñåëåíèå ìîäèôèöèðîâàííûõ ïëîùàäîê ñðàâíèâàþò

ñ òàêîâûì êîíòðîëüíûõ (ò.å. òàêèõ, íà êîòîðûå íå ïîäñåëÿëè “÷óæåðîäíûõ” îðãàíèçìîâ).

Ïî ðåçóëüòàòàì òàêîãî ñðàâíåíèÿ è õàðàêòåðèçóþò ñòåïåíü âîçäåéñòâèÿ ýäèôèêàòîðà,

íàïðèìåð êðóïíîãî äâóñòâîð÷àòîãî ìîëëþñêà (Ragnarsson, Raffaelli, 1999; Reise, 1983). Òàêîé

òåõíèêîé ìîæíî óñïåøíî ïîëüçîâàòüñÿ ëèøü ïðè èçó÷åíèè ëèòîðàëüíûõ ñîîáùåñòâ, òîãäà

êàê ïîëåâûå ýêñïåðèìåíòû â ñóáëèòîðàëè òðóäíîîñóùåñòâèìû. Íàïðîòèâ, ïðè ñðàâíåíèè

íåáîëüøèõ ïðèðîäíûõ ïëîùàäîê, ðàñïîëîæåííûõ âáëèçè äðóã äðóãà, íî õàðàêòåðèçóåìûõ

ðàçíîé ïëîòíîñòüþ âèäà-äåòåðìèíàíòà, ðàáîòàÿ â ïðåäåëàõ ëèòîðàëüíîé çîíû, òðóäíî

ïîëó÷èòü îäíîçíà÷íî èíòåðïðåòèðóåìûå ðåçóëüòàòû. Ðàçíîîáðàçèå çíà÷åíèé àáèîòè÷åñêèõ

ôàêòîðîâ, êîòîðîå çäåñü ñðàâíèòåëüíî âåëèêî, ñâîèì âëèÿíèåì íà äîííîå íàñåëåíèå

ìàñêèðóåò ðåçóëüòàò áèîòè÷åñêèõ âçàèìîäåéñòâèé (À. Â. Àðòåìüåâà, óñòíîå ñîîáùåíèå). Äàæå

íà ïðèìåðå ïîëåâîãî ýêñïåðèìåíòà ìîæíî çàìåòèòü, ÷òî ôàóíà â ïðîáàõ ñ ðàçëè÷íîé

ïëîòíîñòüþ êðóïíîãî ìîëëþñêà-ñåñòîíîôàãà îáíàðóæèâàåò çàâèñèìîñòü îò îáèëèÿ äàííîãî

âèäà òîëüêî âíå ïðèáîéíûõ  ðàéîíîâ (Cummings è äð., 2001).

Ðåçóëüòàòû æå íàøåãî èññëåäîâàíèÿ, âûïîëíåííîãî â ñóáëèòîðàëè ïóòåì ñðàâíåíèÿ ïàð

íåáîëüøèõ ïî ïëîùàäè ïðîá, ïîêàçûâàþò, ÷òî ïðîñòðàíñòâåííàÿ ñòðóêòóðà ïîñåëåíèé âèäîâ

èíôàóíû âîêðóã äðóç áàëÿíóñîâ è àñöèäèé íàõîäèòñÿ â ñóùåñòâåííîé çàâèñèìîñòè îò èõ

íàëè÷èÿ. Äåéñòâèòåëüíî, èç äåñÿòè íàèáîëåå îáèëüíûõ âèäîâ áîëüøå ÷åì ó ïîëîâèíû

ïëîòíîñòü âáëèçè è âäàëè îò àãðåãàöèé ðàçëè÷àåòñÿ ïî÷òè â äâà ðàçà. Â òî æå âðåìÿ,

êîìïîíåíòíûé àíàëèç ïîêàçûâàåò, ÷òî ôàêòîð, ñâÿçàííûé ñ ïîëîæåíèåì ïðîáû îòíîñèòåëüíî

áëèæàéøåé äðóçû, îáúÿñíÿåò ñóùåñòâåííóþ äîëþ âàðüèðîâàíèÿ ÷èñëåííîñòè æèâîòíûõ.

Ñîáñòâåííî, ïðèðîäà òàêîãî ÿâëåíèÿ ìîæåò áûòü äâîÿêîé. Âî-ïåðâûõ, â ïðîáàõ òèïà “A”, èç

êîòîðûõ ïåðåä ðàçáîðêîé èõ íàñåëåíèÿ èçâëåêàëè äðóçû, ñëåäóåò îæèäàòü ñðàâíèòåëüíî

âûñîêîé ïëîòíîñòè ïîäâèæíûõ âèäîâ, õàðàêòåðíûõ äëÿ àãðåãàöèé (ñì. ãë. 5). Ýòè æèâîòíûå

ìîãóò êàê “íàíîñèòü âèçèòû” â îêðóæàþùåå èõ ìåñòîîáèòàíèå, òàê è ïðîñòî ïàäàòü ñ äðóç â
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ïðîöåññå èõ èçâëå÷åíèÿ, ñîçäàâàÿ â ïîñëåäíåì ñëó÷àå àðòåôàêò, ïðèñóùèé èñïîëüçóåìîé

ìåòîäèêå. Âî-âòîðûõ, íåêîòîðûå âèäû ìîãóò áûòü ïîäâåðæåíû âëèÿíèþ àãðåãàöèé è

ðàñïðåäåëÿòüñÿ â ãðóíòå â ñîîòâåòñòâèè ñî ñâîèìè ïðåäïî÷òåíèÿìè. Â äàííîé ãëàâå íàñ

ãëàâíûì îáðàçîì èíòåðåñóþò ïîñëåäíèå, â ñèëó ÷åãî äâå ýòèõ ãðóïïû âàæíî ëîãè÷åñêè

ðàçäåëèòü. Â íà÷àëå ïîñòàðàåìñÿ âûÿâèòü òå èç íèõ, êîòîðûå äåìîíñòðèðóþò ïðèóðî÷åííîñòü

ê ïðîáàì “A”, áóäó÷è õàðàêòåðíûìè ïðåäñòàâèòåëÿìè íàñåëåíèÿ äðóç.

Òàêèå æèâîòíûå, êàê Pantopoda, Musculus sp. è Hiatella arctica (Mollusca) î÷åâèäíî

ÿâëÿþòñÿ êîìïîíåíòàìè ýïèôàóíû, êîòîðàÿ ñêîíöåíòðèðîâàíà â äðóçàõ. Â ÷àñòíîñòè,

Pseudopallene spp. (Pantopoda) âåðîÿòíî ïèòàåòñÿ çäåñü êîëîíèàëüíûìè áåñïîçâîíî÷íûìè,

íàñåëÿþùèìè ïîâåðõíîñòü àñöèäèé, áàëÿíóñîâ è áàãðÿíîê (King, 1973). Âèäû ðîäà Musculus

øèðîêî èçâåñòíû êàê êîììåíñàëû àñöèäèé. Âçðîñëûå ìîëëþñêè âðàñòàþò èõ òóíèêó òàêèì

îáðàçîì, ÷òî ñíàðóæè îñòàåòñÿ ëèøü ñèôîíàëüíûé êîíåö ðàêîâèíû äëÿ âåíòèëÿöèè è ïèòàíèÿ

(íàïðèìåð, Bertrand, 1971). Â òî æå âðåìÿ, ìîëîäü ýòèõ äâóñòâîðîê îáèòàåò íà ïîâåðõíîñòè

òåëà ñâîèõ áóäóùèõ õîçÿåâ è ëåãêî ìîæåò áûòü ñìûòà îòòóäà êàê â ïðèðîäíûõ óñëîâèÿõ, òàê

è â õîäå èçâëå÷åíèÿ äðóçû èç ïðîáû. Hiatella arctica ïðåäñòàâëÿåò ñîáîé âèä, ÷àñòî

âñòðå÷àþùèéñÿ âíóòðè àãðåãàöèé (ñì. ãë. 5). Ìîëëþñêè îáèòàþò ìåæäó äîìèêîâ æèâûõ

áàëÿíóñîâ è âíóòðè äîìèêîâ ïîãèáøèõ. Íåêîòîðûå ïîäâèæíûå îáèòàòåëè èëèñòîãî ãðóíòà,

ïðèóðî÷åííûå ê ïðîáàì “A”, óæå îòìå÷åíû íàìè â êà÷åñòâå õàðàêòåðíîãî íàñåëåíèÿ

ñîáñòâåííî äðóç (ñì. ãë. 5). Ýòî ìíîãîùåòèíêîâûå ÷åðâè Pholoe minuta (Sigalionidae), Cirratulis

cirratus (Cirratuslidae) è Capitella capitata (Capitellidae).

Âïîëíå âîçìîæíî, ÷òî âñå ïåðå÷èñëåííûå âèäû â ïðèðîäå íå õàðàêòåðíû äëÿ

íåïîñðåäñòâåííî îêðóæàþùåãî àãðåãàöèè ãðóíòà. Ñåðüåçíûì àðãóìåíòîì â ïîëüçó òàêîé

èäåè ÿâëÿþòñÿ ðåçóëüòàòû ïàðíîãî ñðàâíåíèÿ ïðîá ïëîùàäüþ 55 ñì2 ïî àáñîëþòíîé

÷èñëåííîñòè äîííîãî íàñåëåíèÿ. Â ñàìîì äåëå, íè îäèí èç óêàçàííûõ âèäîâ íå îáíàðóæèâàåò

ïðèóðî÷åííîñòè ê ïðîáàì “A” ìàëîé ïëîùàäè, à â òî æå âðåìÿ ïðè ðàçáîðêå ïîñëåäíèõ íå

ïðîèñõîäèëî èçâëå÷åíèÿ äðóç (ïðîáà áðàëàñü ðÿäîì ñ àãðåãàöèåé).

Âíå çàâèñèìîñòè îò ðàçëè÷èé ìåæäó íàñåëåíèåì, íàéäåííûì â ïðîáàõ âáëèçè è âäàëè

îò äðóç, êîòîðûå îáóñëîâëåíû íàõîäêàìè âèäîâ, ïðèóðî÷åííûõ íåïîñðåäñòâåííî ê äðóçàì,

ñóùåñòâóþò ïðåäñòàâèòåëè èíôàóíû, íå îáíàðóæåííûå ëèáî ðåäêèå âíóòðè àãðåãàöèé,

êîòîðûå äîñòîâåðíî ïðåîáëàäàþò â ïðîáàõ “A” èëè “B”. Ðÿä õèùíûõ êîëü÷åöîâ (òàêèõ êàê
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Nereimyra punctata è Gattyana cirrosa), ðîþùèõ äåòðèòîôàãîâ (îëèãîõåò, êàïèòåëëèä, Scoloplos

armiger è Aricidea nolani), à òàêæå òåðåáåëëîìîðôíûõ ÷åðâåé ïðèóðî÷åíû ê ïðîáàì,

ðàñïîëîæåííûì âáëèçè äðóç. Âäàëè îò äðóç ïðåîáëàäàþò Spionidae è ðîäñòâåííûå èì

Polychaeta, à òàêæå ïðåäñòàâèòåëè Maldanidae.

Â ñîîòâåòñòâèè ñ ðåçóëüòàòàìè ýêñïåðèìåíòîâ, ðàçìåùåíèå â ïðîñòðàíñòâå

ïðåäñòàâèòåëåé Spionidae, êîòîðûå ÿâëÿþòñÿ ïîâåðõíîñòíûìè äåòðèòîôàãàìè (Eckman, 1979),

ñèëüíî çàâèñèò îò ñòàáèëüíîñòè ñóáñòðàòà. Pygospio elegans, êàê ïîêàçàíî â ðÿäå ðàáîò

(Brenchley, 1981; Wilson, 1981; Zuhlke, Reise, 1994; Ragnarsson, Raffaelli, 1999), èçáåãàåò

ñåëèòüñÿ â òàêèõ ìåñòàõ, ãäå êðóïíûå ïîäâèæíûå áåñïîçâîíî÷íûå èëè ñåñòîíîôàãè íàðóøàþò

ñòàáèëüíîñòü îñàäêà. Íàïðèìåð, àâòîðû ïîñëåäíåé ðàáîòû ïåðåñåëÿëè ìèäèé (Mytilus edulis)

íà ïåñ÷àíûé ïëÿæ, ãäå âñëåäñòâèå ýòîãî óìåíüøàëîñü îáèëèå ñïèîíèä. Ñõîäíûå ðåçóëüòàòû

áûëè ïîëó÷åíû ïðè ïåðåñàäêå ãðóïï äâóñòâîðîê Macoma balthica è Cerastoderma edule

(Reise, 1983). Ïàäåíèå ÷èñëåííîñòè Spionidae âäîëü òðàíñåêòû, ïðîëîæåííîé îò ìèäèåâîé

áàíêè ê ïåñ÷àíîìó ïëÿæó áûëî òàêæå îòìå÷åíî Äèòìàí (Dittman, 1990).

Ðîþùèõ äåòðèòîôàãîâ îáû÷íî ïðèâëåêàåò îñàäîê, îáîãàùåííûé îðãàíè÷åñêèìè

âåùåñòâàìè, ïðè÷åì ñîñòàâ íàñåëåíèÿ ñèëüíî çàâèñèò îò ñòåïåíè òàêîãî îáîãàùåíèÿ. Îáùåå

óâåëè÷åíèå ïëîòíîñòè äåòðèòîôàãîâ íàáëþäàåòñÿ, íàïðèìåð, ïîä ïëàíòàöèÿìè ìèäèé â

ïîäâåñíîé êóëüòóðå (Rosenberg, Loo, 1983). Èçâåñòíî, ÷òî ãðóíòû ñ îñîáåííî âûñîêèì

ñîäåðæàíèåì îðãàíè÷åñêèõ âåùåñòâ ïðåäïî÷èòàþò êàïèòåëëèäû, â ÷àñòíîñòè Capitella

capitata, òîãäà êàê Cirratulidae è Scoloplos armiger îáû÷íî ñâÿçàíû ñî ñðåäíåé åå

êîíöåíòðàöèåé (Pearson, Rosenberg, 1978; Hily, 1987; Gray è äð., 1990).

Â òîé ÷àñòè, â êîòîðîé íàøè ðåçóëüòàòû êàñàþòñÿ ìîëëþñêîâ, îíè îêàçûâàþòñÿ

ïðîòèâîðå÷èâû. Â ÷àñòíîñòè, Macoma balthica ïîêàçûâàåò ïðèóðî÷åííîñòü ê ïðîáàì, âçÿòûì

âáëèçè äðóç ïî äàííûì, îñíîâàííûì íà àíàëèçå ñáîðîâ ñ ïëîùàäè 0,025 ì2 ïî îòíîñèòåëüíîé

ïëîòíîñòè, è, â òî æå âðåìÿ, äåìîíñòðèðóåò ïðîòèâîïîëîæíûå ïðåäïî÷òåíèÿ, ñóäÿ ïî

ðåçóëüòàòàì ñðàâíåíèÿ ïðîá ïëîùàäüþ 55 ñì2 ïî àáñîëþòíîé ïëîòíîñòè. Íàäî ïîëàãàòü,

÷òî ïëîùàäü ðàìêè â 55 ñì2 ñëèøêîì ìàëà äëÿ òîãî, ÷òîáû èçó÷àòü ëîêàëèçàöèþ ñðàâíèòåëüíî

êðóïíûõ ìîëëþñêîâ, ïëîòíîñòü êîòîðûõ íåâåëèêà.

Ñ íàøåé òî÷êè çðåíèÿ, ñóùåñòâóåò ÷åòûðå ãëàâíûõ ïóòè âîçìîæíîãî âëèÿíèÿ àãðåãàöèé

áàëÿíóñîâ è àñöèäèé íà îêðóæàþùåå ïîäâèæíîå íàñåëåíèå. Ôèëüòðàöèÿ, ñ ïîìîùüþ êîòîðîé
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ýòè æèâîòíûå äîáûâàþò ñåáå ïèùó, ìîæåò ïðèâîäèòü ê (i) óìåíüøåíèþ êîíöåíòðàöèè

âçâåøåííûõ ïèùåâûõ ÷àñòèö è (ii) óíè÷òîæåíèþ ïëàíêòîííûõ ëè÷èíîê êàêèõ-ëèáî

ïðåäñòàâèòåëåé äîííîé ôàóíû. Ïðîäóêòû  æèçíåäåÿòåëüíîñòè, ôåêàëèè è ïñåâäîôåêàëèè

(ïî êðàéíåé ìåðå â òîé ñòåïåíè, â êàêîé ýòî õàðàêòåðíî äëÿ ëþáûõ êðóïíûõ ñåñòîíîôàãîâ),

àêêóìóëèðóÿñü, ìîãóò âûçûâàòü îáîãàùåíèå ãðóíòà îðãàíè÷åñêèìè âåùåñòâàìè (iii) áëàãîäàðÿ

ñâîåìó ñîñòàâó è óìåíüøàòü åãî ñòàáèëüíîñòü (iv) áëàãîäàðÿ ñâîåìó ðàçìåðó (îòëè÷àþùåìóñÿ

îò òàêîâîãî ÷àñòèö ãðóíòà), ôèçè÷åñêîé ñòðóêòóðå è õàðàêòåðó ïîñòóïëåíèÿ. ×òî êàñàåòñÿ

äâóõ ïåðâûõ ïóòåé âëèÿíèÿ óñîíîãèõ è àñöèäèé, òî èõ ðåàëüíûé âêëàä â ñîçäàíèå âíóòðè- è

ìåæâèäîâîé êîíêóðåíöèè â áåíòîñíûõ ñîîáùåñòâàõ ïîêàçàí â ðÿäå ðàáîò (Young, Gotelli,

1988; Young, Cameron, 1989; Pullen, LaBarbera, 1991; Osman, Whitlatch, 1995; Frese, 1997;

Navarette, Vieters, 2000). Õîòÿ áûëî èçó÷åíî òîëüêî âîçäåéñòâèå áàëÿíóñîâ è àñöèäèé íà

ïðåäñòàâèòåëåé ýïèôàóíû, íåò ñîìíåíèé, ÷òî ïîäîáíûì æå îáðàçîì ïðèñóòñòâèå ýòèõ

ñåñòîíîôàãîâ ñêàçûâàåòñÿ è íà íàñåëåíèè èëèñòîãî ãðóíòà. Íàêîïëåíèå îðãàíè÷åñêèõ

âåùåñòâ, âåðîÿòíî, äîïîëíèòåëüíî óñèëèâàåòñÿ îïðåäåëåííîé ôèçè÷åñêîé ñòðóêòóðîé äðóç,

ñïîñîáñòâóþùåé çàäåðæàíèþ ÷àñòèö. Ñêîðåå âñåãî, íàáëþäàåìûå çàêîíîìåðíîñòè

ïðîñòðàíñòâåííîé îðãàíèçàöèè íàñåëåíèÿ âîêðóã àãðåãàöèé îáóñëîâëåíû ñîâîêóïíûì

âîçäåéñòâèåì âñåõ ÷åòûðåõ ïåðå÷èñëåííûõ ôàêòîðîâ. Â òî âðåìÿ êàê òðåòèé èç íèõ, ïî-

âèäèìîìó, â íàèáîëüøåé ñòåïåíè âëèÿåò íà ðàçìåùåíèå ðîþùèõ äåòðèòîôàãîâ, òàêèõ êàê

Oligocheta, Capitellidae, Maldanidae, Scoloplos armiger è Aricidea nolani, ïåðâûé, äîëæíî áûòü,

âîçäåéñòâóåò â îñíîâíîì íà ïîâåðõíîñòíûõ – Spionidae, Ampharetidae è Terebellidae. Åñëè

ðàñïðåäåëåíèå ñïèîíèä ñîãëàñóåòñÿ ñ ïðåäëàãàåìîé ãèïîòåçîé, òî ïðåäñòàâèòåëè äâóõ

ïîñëåäíèõ òàêñîíîâ äåìîíñòðèðóþò íåîæèäàííóþ ïðèóðî÷åííîñòü ê ïðîáàì, âçÿòûì âáëèçè

îò äðóç. Ðàçðåøèòü ïðîòèâîðå÷èå ìîæíî, åñëè, íàïðèìåð, ïðåäïîëîæèòü, ÷òî ñòðîÿùèå

òðóáêè àìôàðåòèäû è òåðåáåëëèäû ïðèâëåêàþòñÿ ôèçè÷åñêîé ñòðóêòóðîé àãðåãàöèé, à

íåãàòèâíîå âîçäåéñòâèå áàëÿíóñîâ è àñöèäèé îíè ïåðåæèâàþò áëàãîäàðÿ îòíîñèòåëüíî

áîëüøîé äëèíå ùóïàëåö. Äàííàÿ ìîðôîëîãè÷åñêàÿ îñîáåííîñòü ìîæåò ñ ëåãêîñòüþ ïîçâîëèòü

ýòèì æèâîòíûì ñîáèðàòü ïèùó âíå çîíû íåáëàãîïðèÿòíîãî âëèÿíèÿ íàñåëåíèÿ äðóç, ÷òî

íåîñóùåñòâèìî äëÿ ñïèîíèä. Ìû íå ìîæåì ïðåäëîæèòü íèêàêèõ îáúÿñíåíèé íàáëþäàåìîìó

ïðîñòðàíñòâåííîìó ðàñïðåäåëåíèþ ïðåäñòàâèòåëåé Maldanidae, â ÷àñòíîñòè â ñâÿçè ñ

îòñóòñòâèåì ñêîëüêî-íèáóäü ïîäðîáíûõ è íåïðîòèâîðå÷èâûõ äàííûõ îá îáðàçå æèçíè è
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ýêîëîãè÷åñêèõ ïðåäïî÷òåíèÿõ êàê âñåé ýòîé ãðóïïû, òàê è îòäåëüíûõ âñòðå÷åííûõ íàìè

âèäîâ.

Ðåçóëüòàòû îðäèíàöèè ïðîá ïîêàçûâàþò, ÷òî çàâèñèìîñòü îñîáåííîñòåé äîííîãî

íàñåëåíèÿ â ïðåäåëàõ èçó÷àåìîãî áèîòîïà îò áëèçîñòè ê àãðåãàöèè áàëÿíóñîâ è àñöèäèé

äåéñòâèòåëüíî çäåñü ïðåäñòàâëÿåò ñîáîé ãëàâíûé àñïåêò åãî ðàçíîîáðàçèÿ. Âíå âñÿêèõ

ñîìíåíèé, íà îáèëèå òîãî èëè èíîãî âèäà íà òîì èëè èíîì ó÷àñòêå ìîðñêîãî äíà îêàçûâàåò

âëèÿíèå ìíîæåñòâî íåó÷òåííûõ íàìè è íå îáñóæäàâøèõñÿ âûøå ôàêòîðîâ. Â òî æå âðåìÿ,

ïî ñðàâíåíèþ ñ âîçäåéñòâèåì äðóç, âñå îñòàëüíûå ýôôåêòû, ñóäÿ ïî èõ ñòðóêòóðîîáðàçóþùåìó

ðåçóëüòàòó, îòñòóïàþò íà âòîðîé ïëàí.

Ïðèíèìàÿ âî âíèìàíèå âûïîëíåííóþ íàìè îöåíêó ñðåäíåãî ðàññòîÿíèÿ ìåæäó

àãðåãàöèÿìè (ñì. ãë. 3) è ðàññòîÿíèÿ ìåæäó ïðîáàìè â ñðàâíèâàåìûõ ïàðàõ, ìîæíî îòìåòèòü,

÷òî âñÿ ìîçàèêà ðàçìåùåíèÿ íàñåëåíèÿ èëèñòî-ïåñ÷àíîãî ãðóíòà íà èññëåäîâàííîì ó÷àñòêå

ìîðñêîãî äíà â áîëüøîé ñòåïåíè ïîä÷èíåíà ìîçàèêå ðàçìåùåíèÿ äðóç áàëÿíóñîâ è àñöèäèé.

Ïðåäïîëàãàÿ ñìåøàííóþ ïðèðîäó âîçäåéñòâèÿ ýòèõ êðóïíûõ ñåñòîíîôàãîâ íà îêðóæàþùåå

èõ àãðåãàöèè ñîîáùåñòâî è íå èìåÿ âîçìîæíîñòè îöåíèòü âêëàä êàæäîãî èç âîçìîæíûõ

ïóòåé òàêîãî âëèÿíèÿ, ìû, â òî æå âðåìÿ, ìîæåì óòâåðæäàòü ÷òî òàêîå âëèÿíèå ñóùåñòâóåò

è ÷òî îíî âåëèêî. Ñîîòâåòñòâåííî, è ñàìèõ ôèëüòðàòîðîâ, àãðåãàöèè êîòîðûõ â òàêîé ñòåïåíè

îðãàíèçóþò ïîñåëåíèÿ äðóãèõ âèäîâ, ñëåäóåò ñ÷èòàòü ñèëüíûìè ýäèôèêàòîðàìè.
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Ãëàâà 7. Âçàèìîîòíîøåíèÿ âèäîâ-ýäèôèêàòîðîâ è äèíàìèêà ñîîáùåñòâà,

ñâÿçàííîãî ñ èõ àãðåãàöèÿìè.

7.1. Ââîäíûå çàìå÷àíèÿ. Ìàòåðèàë, èçëîæåííûé â ïðåäøåñòâóþùèõ ãëàâàõ, óêàçûâàåò

íà òó çàìåòíóþ ðîëü, êîòîðóþ áàëÿíóñû è îäèíî÷íûå àñöèäèè èãðàþò â îðãàíèçàöèè

èçó÷àåìîãî ñîîáùåñòâà. Ïðè ýòîì ìû íàìåðåííî õàðàêòåðèçîâàëè êîìïëåêñ, ñîñòîÿùèé èç

ýòèõ ïðåäñòàâèòåëåé ðàçíûõ òàêñîíîâ, êàê åäèíîå öåëîå. Ìû îöåíèâàëè îòíîøåíèÿ ìåæäó

ïîòåíöèàëüíûìè ýäèôèêàòîðàìè è îêðóæàþùèì èõ äîííûì íàñåëåíèåì, îòâëåêàÿñü îò

âîçìîæíûõ âçàèìîäåéñòâèé ìåæäó óñîíîãèìè è àñöèäèÿìè è îò ñïåöèôèêè âëèÿíèÿ ýòèõ

ðàçíîðîäíûõ îðãàíèçìîâ. Ìåæäó òåì, â òîé ñòåïåíè, â êîòîðîé èçó÷àåìîå ñîîáùåñòâî

íàõîäèòñÿ â çàâèñèìîñòè îò ýäèôèêàòîðîâ, óñëîâèÿ èõ ñóùåñòâîâàíèÿ, äèíàìèêà èõ ïîïóëÿöèé

è âçàèìîîòíîøåíèÿ ìåæäó ðàçíûìè èõ âèäàìè äîëæíû ñóùåñòâåííûì îáðàçîì îïðåäåëÿòü

ñîñòîÿíèå ýòîãî ñîîáùåñòâà è õàðàêòåð åãî èçìåíåíèÿ âî âðåìåíè. Âîïðîñû î

ïðîäîëæèòåëüíîñòè ñóùåñòâîâàíèÿ àãðåãàöèé, îá èõ ïðèðîäå è î íàëè÷èè ëèáî îòñóòñòâèè

çàêîíîìåðíûõ èçìåíåíèé, âîçíèêàþùèõ ñ òå÷åíèåì âðåìåíè â èõ ñòðóêòóðå, ïðåäñòàâëÿþòñÿ

öåíòðàëüíûìè ïðè ïîïûòêå ðåêîíñòðóêöèè äèíàìèêè ñâÿçàííîãî ñ äðóçàìè êîìïëåêñà.

Îòíîøåíèÿ ìåæäó áàëÿíóñàìè è àñöèäèÿìè â ñîâìåñòíûõ àãðåãàöèÿõ ðàçâèâàþòñÿ íà

ïðîòÿæåíèè ñðîêîâ, ñðàâíèìûõ ñ ïðîäîëæèòåëüíîñòüþ æèçíè ýòèõ æèâîòíûõ (è âîçìîæíûìè

ñðîêàìè ñóùåñòâîâàíèÿ ñàìèõ àãðåãàöèé). Òàêèå ñðîêè ìîãóò ñîñòàâëÿòü îò òðåõ äî äåñÿòè

ëåò äëÿ îòäåëüíûõ îðãàíèçìîâ è â íåñêîëüêî ðàç áîëüøå äëÿ ìíîãîÿðóñíûõ àãðåãàöèé

(ñì. íèæå). Ïîýòîìó, à òàêæå ïîòîìó, ÷òî íàõîäÿùèåñÿ íà ãëóáèíå 12 ì àãðåãàöèè ñëîæíî

íåïîñðåäñòâåííî íàáëþäàòü íà ïðîòÿæåíèè äëèòåëüíûõ îòðåçêîâ âðåìåíè, èçó÷àòü

çàêîíîìåðíîñòè äèíàìèêè ñâÿçàííîãî ñ íèìè ñîîáùåñòâà óäîáíåå ïóòåì ðåêîíñòðóêöèé.

Ýòî îçíà÷àåò, ÷òî ñóùåñòâóþùèå äðóçû ìû áóäåì ðàññìàòðèâàòü êàê íàõîäÿùèåñÿ íà ðàçíûõ

ñòàäèÿõ ïðîöåññîâ èçìåíåíèÿ èõ íàñåëåíèÿ. Ïðåäñòàâëÿÿ ñåáå àóòýêîëîãè÷åñêèå

õàðàêòåðèñòèêè êëþ÷åâûõ âèäîâ èçó÷àåìîãî ñîîáùåñòâà, ìîæíî óñòàíîâèòü, êàêèå ñòàäèè

ìîãóò ñ íåîáõîäèìîñòüþ èëè ñ íåêîòîðîé âåðîÿòíîñòüþ ñìåíÿòü äðóã äðóãà.

Îñíîâíûå ðàçëè÷èÿ ìåæäó âíåøíèì îáëèêîì ðàçíûõ àãðåãàöèé, à òàêæå óñëîâèÿìè, â

êîòîðûõ îáèòàåò èõ íàñåëåíèå, íàõîäÿòñÿ â çàâèñèìîñòè îò òîãî, â êàêîì êîëè÷åñòâå è êà÷åñòâå

çäåñü ïðåäñòàâëåíû îñíîâíûå ôîðìû êðóïíûõ ýïèáèîíòîâ – áàëÿíóñû è àñöèäèè.
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Ñîîòíîøåíèÿ ìåæäó äåìîãðàôè÷åñêèìè ïàðàìåòðàìè ýòèõ âèäîâ äîëæíû èíôîðìàòèâíî

îïèñûâàòü àãðåãàöèè, à òàêæå óêàçûâàòü íà âçàèìîîòíîøåíèÿ ìåæäó ýäèôèêàòîðàìè. Íèæå

ìû àíàëèçèðóåì òàêèå ñîîòíîøåíèÿ è íà èõ îñíîâå ïûòàåìñÿ ïîñòðîèòü ñõåìó èçìåíåíèé,

ïðåäïîëîæèòåëüíî ïðîòåêàþùèõ â äðóçàõ.

7.2. Ðàçìåðíàÿ ñòðóêòóðà æèâûõ ýêçåìïëÿðîâ è äîìèêîâ ïîãèáøèõ Balanus crenatus â

äðóçàõ. Íà ãèñòîãðàììå (ðèñ. 30) ïîêàçàíî ðàñïðåäåëåíèå âñåõ áàëÿíóñîâ, íàéäåííûõ íà

ïðîòÿæåíèè ÷åòûðåõ ëåò â àãðåãàöèÿõ, ïî äëèíå àïåðòóðû äîìèêà. Çäåñü æå äëÿ ñðàâíåíèÿ

ìû ïðèâîäèì ðàñïðåäåëåíèå ïî òîìó æå ïàðàìåòðó äîìèêîâ ïîãèáøèõ ðà÷êîâ. Â îáîèõ

ñëó÷àÿõ ìîæíî ðàçëè÷èòü îäèí ÿðêî âûðàæåííûé ïèê, îòðàæàþùèé ïðåîáëàäàíèå ñàìûõ

ìåëêèõ áàëÿíóñîâ êàê ñðåäè æèâûõ, òàê è ñðåäè ïîãèáøèõ. Îòíîñèòåëüíî âåëèêî, êðîìå

òîãî, êîëè÷åñòâî è æèâûõ, è ïîãèáøèõ óñîíîãèõ, äëèíà àïåðòóðû êîòîðûõ 9-14 ìì.

Íà íåáîëüøîé âûáîðêå áûëî ñîïîñòàâëåíî êîëè÷åñòâî êîëåö îñòàíîâêè ðîñòà íà äîìèêàõ

ðà÷êîâ ñ ðàçìåðàìè æèâîòíûõ (ðèñ. 31). Âûÿñíèëîñü, ÷òî êàê äëèíà àïåðòóðû, òàê è âûñîòà

äîìèêà îáíàðóæèâàþò ñ ÷èñëîì êîëåö îñòàíîâêè ðîñòà âûñîêóþ ïîëîæèòåëüíóþ êîððåëÿöèþ

(0,80±0,039 è 0,84±0,031, ñîîòâåòñòâåííî). Åñëè, âñëåä çà Êóçíåöîâûì (1964) ñ÷èòàòü, ÷òî

ýòîò ïîñëåäíèé ïàðàìåòð õàðàêòåðèçóåò âîçðàñò Balanus crenatus, òî ïîëó÷èì, ÷òî ñàìûå

ñòàðûå èç âñòðå÷åííûõ â äðóçàõ áàëÿíóñîâ ïðîæèëè 8-9 ëåò. Ñàìûå êðóïíûå èç íàéäåííûõ
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Ðèñóíîê 30. Ðàçìåðíàÿ ñòðóòóðà âñåõ æèâûõ ýêçåìïëÿðîâ è äîìèêîâ ïîãèáøèõ
Balanus crenatus, âñòðå÷åííûõ â äðóçàõ.
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íàìè äîìèêîâ, â òàêîì ñëó÷àå, ïðèíàäëåæàëè áàëÿíóñàì, ïîãèáøèì â âîçðàñòå 9-10 ëåò.

Èçìåíåíèÿ ðàçìåðíîé ñòðóêòóðû B. crenatus â òå÷åíèå ÷åòûðåõ ëåò èññëåäîâàíèé

(ðèñ. 32à-ã) îêàçàëèñü äîñòàòî÷íî çàìåòíûìè. Â 1998 ãîäó êîëè÷åñòâî ìîëîäè (ýêçåìïëÿðîâ,

äëèíà àïåðòóðû êîòîðûõ ñîñòàâèëà 1 ìì) â ïðîöåíòíîì îòíîøåíèè ê îáùåìó ÷èñëó

èçìåðåííûõ îñîáåé ïî÷òè íà ïîðÿäîê ïðåâçîøëî óðîâåíü, çàðåãèñòðèðîâàííûé â äðóãèå

ãîäû, ñîñòàâèâ 84% ïðîòèâ 11-20%. Íà ãèñòîãðàììàõ, ãäå èçîáðàæåíà ðàçìåðíàÿ ñòðóêòóðà,

îòðàæàþùàÿ ñîñòîÿíèå ïîñåëåíèÿ áàëÿíóñîâ â òå÷åíèå äâóõ ïîñëåäóþùèõ ëåò, ìîæíî

íàáëþäàòü ïèê, ñîîòâåòñòâóþùèé äëèíå àïåðòóðû â 2-3 ìì â 1999 ã. (ðèñ. 32â) è 3-4 ìì

(ðèñ. 32ã). Êðîìå òîãî, â 1997 ã. îòìå÷åíî ñðàâíèòåëüíî ìíîãî óñîíîãèõ ðàçìåðîì 4-6 ìì è

8-9 ìì (ðèñ. 32à). Â 1998 ã. ïîäîáíûé ïèê ìîæíî çàìåòèòü íà ðàçìåðàõ â 7-9 ìì (ðèñ. 32á), â

1999 ã. – íà 9-11 ìì (ðèñ. 32â), à â 2000 ã. – íà 10-13 ìì (ðèñ. 32ã).

Ìîæíî ïîäñ÷èòàòü, êàêóþ äîëþ ñîñòàâëÿþò äîìèêè ïîãèáøèõ B. crenatus îò  ñóììàðíîãî

êîëè÷åñòâà òàêèõ äîìèêîâ è æèâûõ îñîáåé äàííîãî âèäà. Äàííûé ïîêàçàòåëü èçìåíÿåòñÿ ñ

l = 1,7546n + 4,4185
R2 = 0,6332

h = 4,0023n + 4,563
R2 = 0,7058
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Ðèñóíîê 31. Çàâèñèìîñòü ìåæäó ðàçìåðàìè è ÷èñëîì êîëåö îñòàíîâêè ðîñòà  ó
Balanus crenatus.
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èçìåíåíèåì äëèíû àïåðòóðû áàëÿíóñîâ (ðèñ. 33). Äîëÿ ïîãèáøèõ îêàçûâàåòñÿ âåëèêà äëÿ

ñðàâíèòåëüíî ìåëêèõ (ñ äëèíîé àïåðòóðû 1-3 ìì) è êðóïíûõ óñîíîãèõ (12 ìì è êðóïíåå).

Çàìåòèì, ÷òî âåëè÷èíà îáñóæäàåìîãî ïîêàçàòåëÿ íàõîäèòñÿ â çàâèñèìîñòè îò çíà÷åíèÿ

ñìåðòíîñòè áàëÿíóñîâ ñîîòâåòñòâóþùåãî ðàçìåðà, ñêîðîñòè ðàçðóøåíèÿ èõ îïóñòåâøèõ

äîìèêîâ è âðåìåíè, ïðîøåäøåãî ñ ìîìåíòà ãèáåëè ñîîòâåòñòâóþùèõ ðà÷êîâ.

7.3. Ñðàâíåíèå äåìîãðàôè÷åñêèõ ïàðàìåòðîâ Balanus crenatus â äðóçàõ, ãäå ïðèñóòñòâóþò

è ãäå îòñóòñòâóþò àñöèäèè. Ðàçìåðíàÿ ñòðóêòóðà áàëÿíóñîâ ðàçëè÷àåòñÿ â òåõ àãðåãàöèÿõ,

ãäå åñòü àñöèäèè, è â òåõ, ãäå ýòè æèâîòíûå íå âñòðå÷åíû (ðèñ. 34). Â äðóçàõ, ãäå ïðèñóòñòâóþò

àñöèäèè, îòíîñèòåëüíî íèçêà äîëÿ ìåëêèõ óñîíîãèõ, è, ñîîòâåòñòâåííî, âåëèêà äîëÿ êðóïíûõ.

Ñðåäíÿÿ äëèíà àïåðòóðû æèâûõ Balanus crenatus â òàêèõ àãðåãàöèÿõ äîñòîâåðíî âûøå

(5,65±0,234 ìì), íåæåëè â ñâîáîäíûõ îò àñöèäèé (1,88±0,059 ìì). Ñîîòíîøåíèå æèâûõ

áàëÿíóñîâ è äîìèêîâ, îñòàâøèõñÿ îò ïîãèáøèõ ðà÷êîâ, òàêæå ðàçëè÷àåòñÿ â àãðåãàöèÿõ, ãäå

îáíàðóæåíû èëè íå îáíàðóæåíû àñöèäèè. Âî âòîðîì ñëó÷àå äîëÿ ïîãèáøèõ ñîñòàâëÿåò

1,7±0,14%, à â ïåðâîì ñëó÷àå çíà÷åíèå äàííîãî ïîêàçàòåëÿ âûøå è äîñòèãàåò 14,6±0,37%

(èñïîëüçîâàíèå F-êðèòåðèÿ ïîêàçûâàåò, ÷òî ýòè îòëè÷èÿ ñòàòèñòè÷åñêè äîñòîâåðíû). Ñòåïåíü

óêàçàííûõ ðàçëè÷èé èçìåíÿåòñÿ ñ ðàçìåðîì áàëÿíóñîâ: åñëè äëÿ äâóõìèëëèìåòðîâûõ

ýêçåìïëÿðîâ (ñîîòâåòñòâóþùèõ ïåðâîìó ïèêó âåëè÷èíû äîëè ïîãèáøèõ) è óñîíîãèõ ñ äëèíîé

àïåðòóðû 14 ìì ðàçíèöà ïðàêòè÷åñêè îòñóòñòâóåò, òî ïðè ðàçìåðå îò 3 äî 13 ìì ïðîöåíò
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Ðèñóíîê 33. Çàâèñèìîñòü ìåæäó äëèíîé àïåðòóðû è äîëåé äîìèêîâ ïîãèáøèõ
Balanus crenatus îò îáùåãî ÷èñëà æèâûõ ýêçåìïëÿðîâ è äîìèêîâ ïîãèáøèõ. F -
÷àñòîòà.
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ïóñòûõ äîìèêîâ â äðóçàõ, ãäå îáèòàþò àñöèäèè, îñòàåòñÿ ñðàâíèòåëüíî âûñîêèì (ðèñ. 35).

7.4. Ñîîòíîøåíèå êîëè÷åñòâà Balanus crenatus ðàçíîãî ðàçìåðà è áèîìàññû àñöèäèé â

äðóçàõ. Ïîïûòàåìñÿ óñòàíîâèòü, êàê ñîîòíîñèòñÿ ðÿä ïàðàìåòðîâ, õàðàêòåðèçóþùèõ

ñîñòîÿíèå áàëÿíóñîâ è àñöèäèé â àãðåãàöèÿõ. Êðóïíûìè (“ñòàðûìè”) ýêçåìïëÿðàìè Balanus

crenatus ìû ñ÷èòàåì òàêèå, äëèíà àïåðòóðû êîòîðûõ ïðåâûøàåò 9 ìì. Äåëî â òîì, ÷òî ïî

äîñòèæåíèè ïðèìåðíî òàêîãî ðàçìåðà ýòè óñîíîãèå íà÷èíàþò èãðàòü ñóùåñòâåííóþ ðîëü â
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Ðèñóíîê 34. Ðàçìåðíàÿ ñòðóêòóðà Balanus crenatus â äðóçàõ, ãäå
ïðèñóòñòâóþò è îòñóòñòâóþò àñöèäèè. F - ÷àñòîòà.
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Ðèñóíîê 35. Çàâèñèìîñòü ìåæäó äëèíîé àïåðòóðû è äîëåé äîìèêîâ ïîãèáøèõ
Balanus crenatus  â äðóçàõ, ãäå ïðèñóòñòâóþò è îòñóòñòâóþò àñöèäèè. F - ÷àñòîòà.
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êà÷åñòâå ñóáñòðàòà äëÿ ýïèáèîíòîâ, â ÷àñòíîñòè äëÿ àñöèäèé (ñì. ãëàâó 4, ðèñ. 17). Ìåëêèìè

(“ìîëîäûìè”) ýêçåìïëÿðàìè ïðè ýòîì ìû óñëîâíî ñ÷èòàåì òàêèõ óñîíîãèõ, äëèíà àïåðòóðû

êîòîðûõ íå ïðåâûøàåò 4 ìì. Ñóäÿ ïî êîëè÷åñòâó êîëåö îñòàíîâêè ðîñòà (ñì. âûøå), êàê è

ïî ïðåäâàðèòåëüíûì ðåçóëüòàòàì íà÷àòûõ íàìè ýêñïåðèìåíòîâ ïî èçó÷åíèþ ðàçâèòèÿ

ýïèáèîçà íà èñêóññòâåííî î÷èùåííûõ ñóáñòðàòàõ, â òå÷åíèå ïåðâîãî ãîäà æèçíè äëèíà

àïåðòóðû B. crenatus íå ïðåâûøàåò ÷åòûðåõìèëëèìåòðîâóþ îòìåòêó. Â êà÷åñòâå

õàðàêòåðèñòèêè îáèëèÿ àñöèäèé ìû èñïîëüçóåì ñóììàðíóþ áèîìàññó âñåõ âñòðå÷åííûõ â

äðóçå ýêçåìïëÿðîâ Styela rustica, Styela coriacea, Styelopsis grossularia, Bolthenia echinata è

Molgula retortiformis.

 Ïðåæäå âñåãî, îòìåòèì, ÷òî îáùåå ÷èñëî æèâûõ áàëÿíóñîâ â äðóçå ñâÿçàíî ñ ñóììàðíîé

áèîìàññîé àñöèäèé íåçíà÷èòåëüíîé îòðèöàòåëüíîé êîððåëÿöèåé (ðèñ. 36, r=-0,14±0,063).

Åñëè ïðè ýòîì ðàññìîòðåòü äîëþ ìîëîäè îò îáùåãî êîëè÷åñòâà æèâûõ ðà÷êîâ, òî

îáíàðóæèâàåòñÿ, ÷òî äàííûé ïàðàìåòð òîæå îòðèöàòåëüíî êîððåëèðóåò ñ áèîìàññîé àñöèäèé,

äåìîíñòðèðóÿ ñóùåñòâåííî áîëüøåå ïî ìîäóëþ çíà÷åíèå êîýôôèöèåíòà (ðèñ. 37, r=-

0,26±0,060). Êîëè÷åñòâî æå ìîëîäûõ áàëÿíóñîâ, â îòëè÷èå îò èõ äîëè îò îáùåãî ÷èñëà,

ïîêàçûâàåò ñ âåñîì àñöèäèé íåáîëüøóþ îòðèöàòåëüíóþ êîððåëÿöèþ (ðèñ. 38, r=-0,14±0,063).

y = -0,7506x + 56,712
R2 = 0,0202
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Ðèñóíîê 36. Çàâèñèìîñòü ìåæäó ñóììàðíîé áèîìàññîé àñöèäèé è êîëè÷åòñâîì
æèâûõ Balanus crenatus  â äðóçàõ.



-125-

y = -0,0047x + 0,5076
R2 = 0,0696
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Ðèñóíîê 37. Çàâèñèìîñòü ìåæäó ñóììàðíîé áèîìàññîé àñöèäèé è äîëåé îñîáåé
ñ äëèíîé àïåðòóðû ìåíåå 4 ìì  ñðåäè æèâûõ Balanus crenatus  â äðóçàõ.

y = -0,7065x + 40,837
R2 = 0,019
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Ðèñóíîê 38. Çàâèñèìîñòü ìåæäó ñóììàðíîé áèîìàññîé àñöèäèé è êîëè÷åñòâîì
îñîáåé ñ äëèíîé àïåðòóðû ìåíåå 4 ìì  ñðåäè æèâûõ Balanus crenatus  â äðóçàõ.
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Âñå òðè ïåðå÷èñëåííûõ çíà÷åíèÿ êîýôôèöèåíòà äîñòîâåðíî îòëè÷àþòñÿ îò íóëÿ.

Êîëè÷åñòâî êðóïíûõ æèâûõ B. crenatus â äðóçàõ ïðàêòè÷åñêè íå çàâèñèò îò áèîìàññû

àñöèäèé (ðèñ. 39, r=0,09±0,064). Â òî æå âðåìÿ, êîëè÷åñòâî êðóïíûõ äîìèêîâ, îñòàâøèõñÿ

îò ïîãèáøèõ áàëÿíóñîâ, ñâÿçàíî ñ íåé ÿðêî âûðàæåííîé ïîëîæèòåëüíîé çàâèñèìîñòüþ

(ðèñ. 40, r=0,62±0,040).  Ñóùåñòâåííóþ ïîëîæèòåëüíóþ êîððåëÿöèþ ìîæíî òàêæå íàáëþäàòü

ìåæäó âåñîì àñöèäèé è äîëåé ïîãèáøèõ áàëÿíóñîâ îò îáùåãî ÷èñëà êðóïíûõ ýêçåìïëÿðîâ

ýòèõ æèâîòíûõ (ðèñ. 41, r=0,38±0,055). Îñòàåòñÿ äîáàâèòü, ÷òî ëèíåéíàÿ çàâèñèìîñòü ìåæäó

êîëè÷åñòâîì êðóïíûõ è ìåëêèõ ýêçåìïëÿðîâ B. crenatus â äðóçàõ íå îáíàðóæèâàåòñÿ (ðèñ. 42,

r=-0,04±0,064). Îò íóëÿ ñòàòèñòè÷åñêè çíà÷èìî îòëè÷àþòñÿ âòîðîé è òðåòèé èç

âûøåïåðå÷èñëåííûõ êîýôôèöèåíòîâ.

7.5. Ðàñïðåäåëåíèå îäèíî÷íûõ àñöèäèé ïî òèïàì ñóáñòðàòà. Åñëè ñðàâíèòü ñóáñòðàòíûå

ðàñïðåäåëåíèÿ àñöèäèé, ïîñòðîåííûå ïî ÷èñëåííîñòè (òàá. 22) è ïî áèîìàññå (òàá. 23), òî

ìîæíî çàìåòèòü, ÷òî õàðàêòåð èñïîëüçîâàíèÿ ðàçíûõ ñóáñòðàòîâ îòëè÷àåòñÿ ïðè

ðàññìîòðåíèè ýòèìè äâóìÿ ìåòîäàìè. Â ÷àñòíîñòè, è â òîì, è â äðóãîì ñëó÷àå áîëüøàÿ ÷àñòü

(è áîëüøàÿ áèîìàññà) àñöèäèé îáíàðóæèâàåòñÿ íà ïîâåðõíîñòè äîìèêîâ æèâûõ ëèáî

ïîãèáøèõ Balanus crenatus, à òàêæå íà Styela rustica (ðèñ. 43). Åñëè íàèáîëüøåå ÷èñëî àñöèäèé

y = 0,0534x + 6,8327
R2 = 0,0077
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Ðèñóíîê 39. Çàâèñèìîñòü ìåæäó ñóììàðíîé áèîìàññîé àñöèäèé è êîëè÷åñòâîì
îñîáåé ñ äëèíîé àïåðòóðû áîëåå 9 ìì  ñðåäè æèâûõ Balanus crenatus  â äðóçàõ.
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y = 0,1002x + 0,983
R2 = 0,3802
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Ðèñóíîê 40. Çàâèñèìîñòü ìåæäó ñóììàðíîé áèîìàññîé àñöèäèé è êîëè÷åñòâîì
äîìèêîâ  ïîãèáøèõ Balanus crenatus ñ äëèíîé àïåðòóðû áîëåå 9 ìì  â äðóçàõ.

y = 0,006x + 0,2331
R2 = 0,1423
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Ðèñóíîê 41. Çàâèñèìîñòü ìåæäó ñóììàðíîé áèîìàññîé àñöèäèé è äîëåé äîìèêîâ
ïîãèáøèõ Balanus crenatus ñ äëèíîé àïåðòóðû áîëåå 9 ìì îò îáùåãî ÷èñëà æèâûõ
è ïîãèáøèõ áàëÿíóñîâ òàêèõ ðàçìåðîâ â äðóçàõ.
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y = -0,3406x + 36,132
R2 = 0,0016
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Ðèñóíîê 42. Çàâèñèìîñòü ìåæäó êîëè÷åñòâîì Balanus crenatus ñ äëèíîé àïåðòóðû
áîëåå 9 ìì è ìåíåå 3 ìì â äðóçàõ.
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Ðèñóíîê 43. Ðàñïðåäåëåíèå ñóììàðíîé ÷èñëåííîñòè è áèîìàññû
àñöèäèé ïî ñóáñòðàòàì ðàçíîãî òèïà.
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âñòðå÷åíî íà æèâûõ áàëÿíóñàõ, íåñêîëüêî ìåíüøå – íà S. rustica, è åùå ìåíüøå íàéäåíî íà

äîìèêàõ ïîãèáøèõ óñîíîãèõ, òî áîëüøàÿ ÷àñòü áèîìàññû ïðèõîäèòñÿ êàê ðàç íà äîìèêè

ïîãèáøèõ áàëÿíóñîâ è ãîðàçäî ìåíüøå – íà äîìèêè æèâûõ è S. rustica (ðèñ. 43). Íà äðóãèõ

ñóáñòðàòàõ, êðîìå òðåõ âûøåïåðå÷èñëåííûõ, àñöèäèè âñòðå÷àþòñÿ ÷ðåçâû÷àéíî ðåäêî è èõ

áèîìàññà òàì íåâåëèêà. Â ÷àñòíîñòè, êàê óæå áûëî îòìå÷åíî â ãëàâå 4, ïåðâè÷íûé ñóáñòðàò

äðóçû îáû÷íî ïðàêòè÷åñêè ñâîáîäåí îò ýòèõ æèâîòíûõ.

Ñðåäíèé âåñ ýêçåìïëÿðà âñòðå÷åííûõ â äðóçàõ ðàñïðîñòðàíåííûõ âèäîâ îäèíî÷íûõ

àñöèäèé ïî ðåçóëüòàòàì äèñïåðñèîííîãî àíàëèçà (òàá. 24) çíà÷èìî ðàçëè÷àåòñÿ äëÿ îñîáåé,

âñòðå÷åííûõ íà òðåõ îñíîâíûõ òèïàõ ñóáñòðàòà (ðèñ. 44). Ñðåäíèé âåñ äëÿ âñåõ âèäîâ íàèáîëåå

âåëèê ó ýêçåìïëÿðîâ, îáíàðóæåííûõ íà äîìèêàõ ïîãèáøèõ áàëÿíóñîâ. Íà “âòîðîì ìåñòå” â

áîëüøèíñòâå ñëó÷àåâ ñòîèò ïîâåðõíîñòü äîìèêîâ æèâûõ óñîíîãèõ. Íà òóíèêå Styela rustica,

âñòðå÷àþòñÿ íàèáîëåå ìåëêèå ïðåäñòàâèòåëè áîëüøèíñòâà âèäîâ.

Èç îäèíî÷íûõ àñöèäèé â àãðåãàöèÿõ â íàèáîëüøåé ñòåïåíè ðàñïðîñòðàíåíû

Òàáëèöà 22. ×èñëî ýêçåìïëÿðîâ àñöèäèé, âñòðå÷åííûõ íà ðàçíûõ òèïàõ ñóáñòðàòà.

вид одиночных асцидий

тип субстрата
Balanus balanus 1 10
домики погибших Balanus balanus 5 1 8 9 3
Balanus crenatus 4 145 1 28 1 9 522 382 273 43 13
домики погибших Balanus crenatus 22 2 2 11 120 192 24 13 5
Verruca stroemi 1 1
Borepthrophon clathratus 1
Dendrobeania fruticosa 2 5 1
Bolthenia echinata 6 4 2 6 32
туники погибших Bolthenia echinata 2 1 1 3
Molgula retortiformis 14 1 3 4 18 3 1 2
туники погибших Molgula retortiformis 1 4
Styela coriacea 1 1 1 7 1
Styela rustica 241 21 12 45 228 25 5
Phycodris rubens 6 20 1 1 5 7
Phyllophora interrupta 5
Ptilota plumosa 1 2
Musculus sp. 1 2 1 2 3 2
Mytilus edulis 1 1
камни 1 2 6 1
раковины Buccinum undatum 1
раковины Neptunea despecta 1
раковины Arctica islandica 1
раковины Serripes groenlandicus 14 2 6 1 7 2
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ïðåäñòàâèòåëè S. rustica. Èõ âûáîðêà â

èñïîëüçîâàííîì íàìè ìàòåðèàëå

ïðåäñòàâëÿåòñÿ äîñòàòî÷íîé äëÿ

ñðàâíåíèÿ âåñîâîé ñòðóêòóðû ýêçåìïëÿðîâ

ýòîãî âèäà, íàéäåííûõ íà ðàçíûõ

ñóáñòðàòàõ. Ñîîòâåòñòâóþùèå

ãèñòîãðàììû ìû ïðèâîäèì íà ðèñóíêå 45.

Âñå òðè èçîáðàæåííûõ çäåñü

ðàñïðåäåëåíèÿ ïîïàðíî äîñòîâåðíî

ðàçëè÷àþòñÿ ïî êðèòåðèþ χ2. Ìîæíî

çàìåòèòü, ÷òî áîëüøàÿ ÷àñòü ìîëîäè àñöèäèé îáíàðóæèâàåòñÿ òîëüêî íà ïîâåðõíîñòè äîìèêîâ

æèâûõ áàëÿíóñîâ è ïðåäñòàâèòåëåé ñâîåãî âèäà. Â òî æå âðåìÿ, íàèáîëåå êðóïíûå ýêçåìïëÿðû

â àáñîëþòíîì áîëüøèíñòâå íàéäåíû íà äîìèêàõ ïîãèáøèõ Balanus  crenatus, à òàêæå, â

Название таксона F
Styela rustica 144,98 0,000 ***
S. coriacea 22,88 0,000 ***
Molgula retortiformis 9,04 0,001 ***
Bolthenia echinata 17,73 0,000 ***

*** - ðàçëè÷èÿ äîñòîâåðíû íà óðîâíå p<0,01
â àíàëèç âêëþ÷åíû òðè òèïà ñóáñòðàòà, íà êîòîðûõ
 âñòðå÷åíî àáñîëþòíîå áîëüøèíñòâî àñöèäèé: äîìèêè 
 æèâûõ è ïîãèáøèõ áàëÿíóñîâ, à òàêæå Styela rustica
ñì. ñðåäíèé âåñ ýêçåìïëÿðà àñöèäèé íà ðàçíûõ òèïàõ 
 ñóáñòðàòà íà ðèñ. 8.15

p

Òàáëèöà 24. Ðåçóëüòàòû äèñïåðñèîííîãî
àíàëèçà âåñà ýêçåìïëÿðà àñöèäèé â çàâèñèìîñòè
îò òèïà ñóáñòðàòà, ãäå îíè âñòðå÷åíû.
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Ðèñóíîê 44. Ñðåäíèé âåñ ýêçåìïëÿðà ðàçíûõ âèäîâ àñöèäèé, íàéäåííûõ íà ñóáñòðàòàõ
ðàçíîãî òèïà.
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åäèíè÷íîì êîëè÷åñòâå, íà òóíèêå àñöèäèé. Ðèñóíîê 46 äåìîíñòðèðóåò, êàê èçìåíÿåòñÿ

ñîîòíîøåíèå ÷èñëà æèâûõ è ïîãèáøèõ óñîíîãèõ, âûñòóïàþùèõ â ðîëè ñóáñòðàòà äëÿ ñòèåë,

ñ óâåëè÷åíèåì âåñà ïîñëåäíèõ. Äîëÿ æèâûõ áàëÿíóñîâ ïðàêòè÷åñêè ìîíîòîííî óìåíüøàåòñÿ,

òîãäà êàê äîëÿ óìåðøèõ, ñîîòâåòñòâåííî, ðàñòåò.

7.6. Îáñóæäåíèå. Èñïîëüçóåìûå íàìè ìåòîäû îöåíêè âîçðàñòà Balanus crenatus, õîòÿ è

áàçèðóþòñÿ íà êîñâåííûõ äàííûõ, ïî ðåçóëüòàòàì õîðîøî ñîãëàñóþòñÿ ñ ïîëó÷åííûìè ðàíåå

(Êóçíåöîâ, 1964). Ýòî äàåò âîçìîæíîñòü èìè ïîëüçîâàòüñÿ. Ìîðôîìåòðè÷åñêèå ïàðàìåòðû

0

20

40

60

80

100

120

140

0 1 2 3 4 5 6 7 8 9 10 11 12 13

вес, г

ко
л-
во

, э
кз

.

на живых Balanus crenatus

на погибших Balanus crenatus

на Styela rustica
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Ðèñóíîê 46. Ðàñïðåäåëåíèå Styela rustica, âñòðå÷åííûõ íà äîìèêàõ  Balanus crenatus
ïî âåñó ýêçåìïëÿðà íà äîìèêàõ æèâûõ è ïîãèáøèõ áàëÿíóñîâ.
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äîìèêîâ áàëÿíóñîâ îäíîãî è òîãî æå âîçðàñòà ìîãóò äåìîíñòðèðîâàòü äîñòàòî÷íî ñèëüíûé

ðàçáðîñ (ðèñ. 31). Òàêîå ðàçíîîáðàçèå ñâÿçàíî ñ òåì, ÷òî ýòè æèâîòíûå îáíàðóæèâàþò

ðàçëè÷íûå ôîðìû ðîñòà, â òîì ÷èñëå è â çàâèñèìîñòè îò óñëîâèé îáèòàíèÿ. Äîìèêè ìîãóò

áûòü âûòÿíóòîé öèëèíäðè÷åñêîé èëè êîíè÷åñêîé ôîðìû, ïîêàçûâàÿ ðàçëè÷íûå ñîîòíîøåíèÿ

ìåæäó äèàìåòðîì è âûñîòîé (íàïðèìåð, Åëüôèìîâ è äð., 1995). Òåì íå ìåíåå, òàê êàê â

íàøåì èññëåäîâàíèè èçìåðåíèÿ äëèíû àïåðòóðû âûïîëíÿëèñü íà âûáîðêàõ Balanus crenatus

ñóùåñòâåííîãî îáúåìà, òî ìû ñ÷èòàåì âûÿâëåííûå çíà÷åíèÿ êîððåëÿöèè ìåæäó ðàçìåðîì è

÷èñëîì êîëåö îñòàíîâêè ðîñòà äîñòàòî÷íûìè äëÿ èñïîëüçîâàíèÿ äëèíû àïåðòóðû â êà÷åñòâå

îöåíêè âîçðàñòà óñîíîãèõ.

Íàáëþäàåìûå â òå÷åíèå ÷åòûðåõ ëåò èçìåíåíèÿ ðàçìåðíîé ñòðóêòóðû áàëÿíóñîâ

ñâèäåòåëüñòâóþò, ÷òî èíòåíñèâíîå ïîïîëíåíèå èçó÷àåìîãî ïîñåëåíèÿ ýòèõ æèâîòíûõ

ìîëîäüþ ïðîèñõîäèò íå êàæäûé ãîä. Òàêàÿ îñîáåííîñòü âîñïðîèçâîäñòâà, ïî-âèäèìîìó,

õàðàêòåðíà äëÿ ïðåäñòàâèòåëåé ðîäà Balanus. Â ÷àñòíîñòè, Áàðíñ è Ïàóýëë (Barnes,

Powell, 1950) â òå÷åíèå íåñêîëüêèõ ëåò íàáëþäàëè äåìîãðàôè÷åñêèå ïîñëåäñòâèÿ îñîáåííî

îáèëüíîãî ïîïîëíåíèÿ ïñåâäîïîïóëÿöèé Balanus crenatus è Semibalanus balanoides.

Â ðåçóëüòàòå òàêîãî íåðàâíîìåðíîãî ïîïîëíåíèÿ, â ïîñåëåíèè áàëÿíóñîâ ñóùåñòâóþò

õîðîøî ðàçëè÷èìûå ðàçìåðíî-âîçðàñòíûå ãðóïïû. Â ÷àñòíîñòè, ðàññìàòðèâàÿ ðàñïðåäåëåíèå

æèâîòíûõ ïî ðàçìåðó â 2000 ã. (ðèñ. 32à), òàêèõ ãðóïï ìîæíî îáíàðóæèòü òðè. Ïåðâàÿ èç íèõ

ïðåäñòàâëåíà ìîëîäüþ, äëèíà àïåðòóðû êîòîðîé ñîñòàâëÿåò 1 ìì. Áàëÿíóñû, ëè÷èíêè êîòîðûõ

îñåëè â 1998 ã., ÷òî ìîæíî ïðîñëåäèòü ïî ðàñïðåäåëåíèÿì, õàðàêòåðèçóþùèì 1998 è 1999 ã.ã.

(ðèñ. 32á è â), ôîðìèðóþò âòîðóþ ãðóïïó. Èõ ðàçìåðû íàõîäÿòñÿ â äèàïàçîíå îò 2 äî 5 ìì.

Òðåòüÿ ãðóïïà âêëþ÷àåò â ñåáÿ óñîíîãèõ ñ äëèíîé àïåðòóðû îò 9 äî 13 ìì. Èñõîäÿ èç

ïðååìñòâåííîñòè ðàçìåðíî-âîçðàñòíîé ñòðóêòóðû, íàáëþäàåìîé â ðàçíûå ãîäû, ìîæíî

çàêëþ÷èòü, ÷òî ïðåäñòàâèòåëè ýòîé ïîñëåäíåé êàòåãîðèè â òå÷åíèå ÷åòûðåõ ëåò óâåëè÷èâàëè

ñðåäíèé ðàçìåð íà 1-2 ìì â ãîä. Åñëè ïîëàãàòü ñðåäíþþ ñêîðîñòü ðîñòà Balanus crenatus íà

èññëåäóåìîì ó÷àñòêå ìîðñêîãî äíà ïîñòîÿííîé, ìîæíî èñïîëüçîâàòü äëÿ îöåíêè âîçðàñòà

ñîïîñòàâëåíèå ñ ãðóïïîé, ñðîêè îñåäàíèÿ êîòîðîé óæå óñòàíîâëåíû – à èìåííî âòîðîé èç

÷èñëà îáñóæäàåìûõ. Ìîæíî ïðåäïîëîæèòü, ÷òî èíòåðåñóþùàÿ íàñ ðàçìåðíî-âîçðàñòíàÿ

êàòåãîðèÿ áàëÿíóñîâ â 1997 ã. ïî ñðåäíåìó ðàçìåðó îòñòîèò îò íàáëþäàåìîãî â 2000 ã.

ñîñòîÿíèÿ ãðóïïû “äâóõëåòîê” ïðèáëèçèòåëüíî íà ãîäîâîé ïðèðîñò. Òàêàÿ ðåêîíñòðóêöèÿ
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ïðåäñêàçûâàåò, ÷òî âîçðàñò ïðåäñòàâèòåëåé òðåòüåé ãðóïïû ìîæåò ñîñòàâèòü ïðèáëèçèòåëüíî

6 ëåò. Ïîëüçóÿñü ïîëó÷åííîé ðàíåå çàâèñèìîñòüþ ìåæäó ðàçìåðîì è ÷èñëîì êîëåö îñòàíîâêè

ðîñòà (ðèñ. 31) è îðèåíòèðóÿñü íà ðàçìåðû óñîíîãèõ, ìîæíî âû÷èñëèòü èíîå çíà÷åíèå

âîçðàñòà, ñîîòâåòñòâóþùåå ïðèìåðíî 4 ãîäàì. Íàáëþäàåìûå èçìåíåíèÿ ðàçìåðíîé ñòðóêòóðû

çà ïîñëåäíèå ÷åòûðå ãîäà óáåæäàþò, ÷òî ïåðâàÿ èç ïîëó÷åííûõ îöåíîê áîëåå ñïðàâåäëèâà.

Òèïè÷íàÿ äðóçà ðàçâèâàåòñÿ íà ñóáñòðàòå, ïðåäñòàâëåííîì ðàêîâèíîé Serripes

groenlandicus (ãë. 3, òàá. 3). Ïîÿâëåíèþ òàêîãî ñóáñòðàòà, ïî-âèäèìîìó, îáû÷íî ïðåäøåñòâóåò

äåñÿòèëåòíÿÿ æèçíü ìîëëþñêà è åãî ãèáåëü. Îêàçûâàåòñÿ ëè ðàêîâèíà ïðè æèçíè

ïîãðóæåííîãî â ãðóíò ìîëëþñêà íà ïîâåðõíîñòè ñðàçó ïîñëå ýòîãî (âîçìîæíî, ÷òî ìîëëþñêè

ïåðåä ñìåðòüþ ïîêèäàþò òîëùó èëèñòîãî ñóáñòðàòà), èëè ïðåæäå ïðîõîäèò åùå íåñêîëüêî

ëåò, íàì íåèçâåñòíî. Íåèçâåñòíî, êðîìå òîãî, êàêàÿ äîëÿ îò ÷èñëà ãèáíóùèõ ñåððèïåñîâ äàåò

íà÷àëî ðàçâèòèþ ýïèáèîçîâ, ñíàáæàÿ ïðèêðåïëåííûå îðãàíèçìû ñóáñòðàòàìè. Â òî æå âðåìÿ,

ïîðÿäîê è ïðîäîëæèòåëüíîñòü äàëüíåéøèõ ñîáûòèé, ñâÿçàííûõ ñ ñóùåñòâîâàíèåì âíîâü

îáðàçóþùèõñÿ àãðåãàöèé óñîíîãèõ è àñöèäèé, ìû ìîæåì îáñóäèòü äîñòàòî÷íî ïîäðîáíî.

Âàæíî, ÷òî, ïî âñåé âèäèìîñòè, ïðîöåññ îáðàçîâàíèÿ âñå íîâûõ è íîâûõ äðóç (ïî êðàéíåé

ìåðå, íà îñíîâå ðàêîâèí ìîëëþñêîâ) ïðîèñõîäèâøèé íåñêîëüêî ëåò íàçàä, èìååò ìåñòî è ïî

ñåé äåíü. È æèâûå ñåððèïåñû, è ñâîáîäíûå ñóáñòðàòû, êàê è ñóáñòðàòû íà ïðåäïîëîæèòåëüíî

ðàííèõ ñòàäèÿõ ðàçâèòèÿ ýïèáèîçà, ïðîäîëæàþò ïðèñóòñòâîâàòü â èçó÷àåìîì ñîîáùåñòâå.

Ïðè èçó÷åíèè çàêîíîìåðíîñòåé äèíàìèêè ñîîáùåñòâà ïðèêðåïëåííûõ îðãàíèçìîâ,

îáèòàþùèõ íà æèâûõ ìîëëþñêàõ, èñïîëüçóþò âîçðàñò äåòåðìèíàíòîâ (â ÷àñòíîñòè,

êîëè÷åñòâî êîëåö îñòàíîâêè ðîñòà íà ðàêîâèíå) â êà÷åñòâå îöåíêè ñðîêà ñóùåñòâîâàíèÿ

îáðàçîâàííûõ íà èõ îñíîâå êîíñîðöèé (Íàóìîâ, Ôåäÿêîâ, 1985á). Òàê êàê ïîäîáíàÿ ìåòîäèêà

â ñëó÷àå íàñòîÿùåãî èññëåäîâàíèÿ íåïðèìåíèìà, ïîñëåäîâàòåëüíîñòü ñòàäèé ïðè

îáðàçîâàíèè àãðåãàöèé áàëÿíóñîâ è àñöèäèé ìîæíî ïðåäñòàâèòü ñåáå ëèøü íà îñíîâå

êîñâåííûõ äàííûõ.

Ñðàâíèòåëüíî âåëèêî ÷èñëî äðóç, ïåðâè÷íûé ñóáñòðàò êîòîðûõ îòñóòñòâóåò.  Òàê êàê âñå

îíè â îñíîâíîì ñîñòîÿò èç ïðèêðåïëåííûõ îðãàíèçìîâ, ñëåäóåò îáðàòèòü îñîáîå âíèìàíèå

íà ñòðóêòóðó òàêèõ àãðåãàöèé. Îáû÷íî çäåñü ìîæíî âñòðåòèòü íåñêîëüêî êðóïíûõ æèâûõ

ëèáî ïîãèáøèõ áàëÿíóñîâ èëè àñöèäèé, çàêðåïëÿþùèõ âñå îáðàçîâàíèå â ãðóíòå, ïî-

âèäèìîìó, çà ñ÷åò ïî÷òè ïîëíîãî â íåãî ïîãðóæåíèÿ. Íè òå, íè äðóãèå æèâîòíûå íå ìîãóò
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îñåäàòü è ðàçâèâàòüñÿ èç ëè÷èíêè íà èëèñòî-ïåñ÷àíîì ãðóíòå â îòñóòñòâèå òâåðäîãî ñóáñòðàòà.

Ñëåäîâàòåëüíî, òàêîé ñóáñòðàò ó áàëÿíóñîâ è àñöèäèé, îáðàçóþùèõ îñíîâó îáñóæäàåìûõ

äðóç, ñëåäóåò ñ÷èòàòü óòðà÷åííûì. Áàçàëüíàÿ ÷àñòü äîìèêîâ Balanus crenatus îáû÷íî

îêàçûâàåòñÿ ïîâðåæäåíà (âåðîÿòíî, ñêîðåå õèìè÷åñêèì, íåæåëè ìåõàíè÷åñêèì ïóòåì), è

îñòàòêè èõ ñóáñòðàòà íàáëþäàòü íåâîçìîæíî. Â òî æå âðåìÿ, íà ïîâåðõíîñòè òóíèêè

èçâëå÷åííûõ èç ãðóíòà êðóïíûõ àñöèäèé ÷àñòî ìîæíî çàìåòèòü ñëåä îáëàñòè ïðèêðåïëåíèÿ

ñ ôðàãìåíòàìè òàáëè÷åê áàëÿíóñîâ. Ïðè ýòîì âî âñåõ èçó÷åííûõ äðóçàõ ñóáñòðàòîì äëÿ

óñîíîãèõ ñëóæèò èëè îñíîâàíèå äðóçû, èëè äîìèêè æèâûõ ïðåäñòàâèòåëåé ñâîåãî âèäà.

Àáñîëþòíîå áîëüøèíñòâî àñöèäèé îáèòàåò èëè íà äîìèêàõ áàëÿíóñîâ, èëè íà äðóãèõ

àñöèäèÿõ (ñì. ãë. 4). Íåò îñíîâàíèé ïîëàãàòü, ÷òî òå êðóïíûå ýïèáèîíòû, êîòîðûå ñóáñòðàò

óòðàòèëè, ïðåäñòàâëÿþò ñîáîé èñêëþ÷åíèå. Òàêèì îáðàçîì, èñòîðèÿ âñåõ äðóç íà÷èíàåòñÿ ñ

çàñåëåíèÿ åå áóäóùåãî îñíîâàíèÿ (ðàêîâèíû èëè êàìíÿ),  êîòîðîå â äàëüíåéøåì ìîæåò áûòü

óòðà÷åíî.

Âîçìîæíûé ìåõàíèçì èñ÷åçíîâåíèÿ ïåðâè÷íîãî ñóáñòðàòà ìû ìîæåì îáñóäèòü ëèøü â

ïðåäïîëîæèòåëüíîé ôîðìå.  Â çàâèñèìîñòè îò îêèñëèòåëüíî-âîññòàíîâèòåëüíûõ

õàðàêòåðèñòèê ãðóíòà, â ðàçíûõ åãî ïðèïîâåðõíîñòíûõ ñëîÿõ èçâåñòü ìîæåò ëèáî ñîõðàíÿòüñÿ,

ëèáî ðàçëàãàòüñÿ. Íà ìíîãèõ ðàêîâèíàõ Serripes groenlandicus è äðóãèõ ìîëëþñêîâ, èçó÷åííûõ

íàìè â ïðîöåññå âûïîëíåíèÿ äàííîãî èññëåäîâàíèÿ, çàìåòíû õàðàêòåðíûå ïîâðåæäåíèÿ

ïîâåðõíîñòè, íå íàïîìèíàþùèå ñëåäû ìåõàíè÷åñêèõ âîçäåéñòâèé èëè äåÿòåëüíîñòè

ñâåðëÿùèõ îðãàíèçìîâ. Ñõîäíûì îáðàçîì ýðîäèðîâàíû è äîìèêè ìíîãèõ êðóïíûõ áàëÿíóñîâ,

æèâûõ è ïîãèáøèõ, â íèæíåé ñâîåé ÷àñòè. Â òî æå âðåìÿ, íàìè íå îáíàðóæåíî íèêàêèõ

ïðèíöèïèàëüíûõ îãðàíè÷åíèé íà óâåëè÷åíèå êîëè÷åñòâà ÿðóñîâ è ÷èñëà ýïèáèîíòîâ â äðóçå.

Ïî ìåðå îñåäàíèÿ è ðîñòà âñå íîâûõ è íîâûõ îáèòàòåëåé àãðåãàöèè ðàñòóò åå ëèíåéíûå

ðàçìåðû è âåñ, ïîä âîçäåéñòâèåì êîòîðîãî îñíîâàíèå ìîæåò íà÷àòü ïîãðóæàòüñÿ â èëèñòî-

ïåñ÷àíûé ãðóíò. Âåðîÿòíî, ÷òî â ðåçóëüòàòå ñóáñòðàò äðóçû, ÷àñòî ïðåäñòàâëåííûé

èçâåñòêîâîé ðàêîâèíîé, ìîæåò ïåðåìåñòèòüñÿ â ñëîé çàèëåííîãî ïåñêà, ãäå õèìè÷åñêèå

óñëîâèÿ íåáëàãîïðèÿòíû äëÿ ñîõðàíåíèÿ èçâåñòè. Åñëè ïðåäëîæåííûé ìåõàíèçì

äåéñòâèòåëüíî èìååò ìåñòî, òî âåðîÿòíîñòü óòåðè îñíîâàíèÿ ðàñòåò ñ óâåëè÷åíèåì àãðåãàöèè,

è, ñëåäîâàòåëüíî, ñ òå÷åíèåì âðåìåíè åå ñóùåñòâîâàíèÿ. Â êà÷åñòâå àëüòåðíàòèâíîé ãèïîòåçû

ìîæíî ïðåäëîæèòü ðàçðóøåíèå êðóïíûõ äðóç â ðåçóëüòàòå ôèçè÷åñêèõ âîçìóùåíèé, â
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÷àñòíîñòè øòîðìîâûõ âîëíåíèé. Ïðàâäà, õîòÿ â õîäå èññëåäîâàíèÿ áåíòîñíûå ðàáîòû

íåîäíîêðàòíî ñëó÷àëîñü âûïîëíÿòü ïîñëå ïðîäîëæèòåëüíûõ øòîðìîâ, àêâàëàíãèñòàì íå

óäàëîñü çàìåòèòü íà äíå â ðàéîíå èññëåäîâàíèé çàìåòíûõ ñëåäîâ âîëíîâîé àêòèâíîñòè. Â

òî æå âðåìÿ èçâåñòíî, ÷òî íàèáîëåå ïðîäîëæèòåëüíûå è èíòåíñèâíûå øòîðìà îáû÷íî

ïðèõîäÿòñÿ íà îñåííèå ìåñÿöû ãîäà, â òî âðåìÿ êàê ìû íàáëþäàëè èçó÷àåìîå ñîîáùåñòâî

ëèøü ëåòîì. Íà ñàìîì äåëå, âïîëíå âåðîÿòíî, ÷òî ðåàëüíûé ïóòü óòåðè àãðåãàöèÿìè

îñíîâàíèÿ ïðåäñòàâëÿåò ñîáîé êîìáèíàöèþ îïèñàííûõ âûøå ìåõàíèçìîâ.

Ïåðâûìè ïðåäñòàâèòåëÿìè ìàêðîáåíòîñà, êîòîðûõ ìîæíî îáíàðóæèòü íà ïîâåðõíîñòè

îñíîâàíèÿ áóäóùèõ äðóç, ïðåäñòàâëÿþòñÿ âèäû, ïðîÿâèâøèå ñåáÿ ëèáî êàê îòíîñèòåëüíî

èíäèôôåðåíòíûå ê òèïó äîñòóïíîãî æåñòêîãî ñóáñòðàòà, ëèáî êàê èçáåãàþùèå ïîñåëÿòüñÿ

íà äîìèêàõ áàëÿíóñîâ. Êðîìå ñàìèõ Balanus crenatus, ìîëîäü êîòîðûõ íàéäåíà àáñîëþòíî

âî âñåõ äðóçàõ, ãäå åñòü òâåðäîå îñíîâàíèå, çäåñü ñëåäóåò íàçâàòü Electra crustulenta arctica,

Stomachetosella cruenta (Bryozoa), Chitinopoma fabricii, Bushiella quadriangularis (Polychaeta)

è Heteranomia squamula (Mollusca). Ñïåöèàëüíî îòìåòèì, ÷òî â òàêèõ “ìîëîäûõ” àãðåãàöèÿõ

íåò è, ïî-âèäèìîìó, íå ìîæåò áûòü ìàññîâûõ âèäîâ àñöèäèé (Styela spp. è Bolthenia echinata),

êîòîðûå ïðàêòè÷åñêè íå âñòðå÷àþòñÿ íà ïåðâè÷íîì ñóáñòðàòå (ñì. ãë. 4, òàá. 8). Ñàìûå

áîëüøèå âîçìîæíîñòè äëÿ ðîñòà ñóùåñòâóþò íà äàííîì ýòàïå ðàçâèòèÿ êîìïëåêñà ó

áàëÿíóñîâ, òàê êàê èõ âçðîñëûå ýêçåìïëÿðû ìíîãîêðàòíî êðóïíåå îñîáåé è êîëîíèé äðóãèõ

ïåðå÷èñëåííûõ âûøå âèäîâ. Ñëó÷àè æå ãèáåëüíîãî äëÿ Balanus crenatus îáðàñòàíèÿ èõ

äîìèêîâ êîëîíèÿìè Electra crustulenta arctica è Stomachetosella cruenta â õîäå òîïè÷åñêîé

êîíêóðåíöèè íàì íåèçâåñòíû íè èç ñîáñòâåííûõ íàáëþäåíèé, íè ïî ëèòåðàòóðíûì äàííûì.

Äîìèíèðîâàíèå óñîíîãèõ êàê õàðàêòåðíàÿ ñòàäèÿ ðàçâèòèÿ ýïèáèîçîâ ðàêîâèí ìîëëþñêîâ â

Îíåæñêîì çàëèâå Áåëîãî ìîðÿ óæå áûëî îòìå÷åíî ðÿäîì èññëåäîâàòåëåé (Ãðèøàíêîâ, óñòíîå

ñîîáùåíèå; Íàóìîâ, Ôåäÿêîâ, 1985á). Ïðè ýòîì, êîãäà Balanus crenatus äîñòèãàþò äëèíû

àïåðòóðû â 9–10 ìì, ðåçêî âîçðàñòàåò çíà÷åíèå èõ ïîâåðõíîñòè êàê ñóáñòðàòà äëÿ äðóãèõ

ïðèêðåïëåííûõ îðãàíèçìîâ (ðèñ. 17). Âîçðàñò æèâîòíûõ ê ýòîìó ìîìåíòó â çàâèñèìîñòè îò

âûáðàííîãî ñïîñîáà îöåíêè ìîæíî ïîëàãàòü ðàâíûì 4-6 ãîäàì. Èç íûíå íàáëþäàåìîé

ñòîïðîöåíòíîé âñòðå÷àåìîñòè áàëÿíóñîâ òîãî èëè èíîãî âîçðàñòà íà òâåðäûõ ñóáñòðàòàõ

ñëåäóåò, ÷òî ñðîê ñóùåñòâîâàíèÿ îòíîñèòåëüíî “ìîëîäûõ” àãðåãàöèé, ñêîðåå âñåãî, ÷àñòî

ñîâïàäàåò ñ âîçðàñòîì ñàìîãî ñòàðîãî ýêçåìïëÿðà B. crenatus, êîòîðûé â íåé ïðèñóòñòâóåò.
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Ïðàâäà, â ñëó÷àå, êîãäà âñå ïðåäñòàâèòåëè ãðóïïû ïåðâûõ ïîñåëèâøèõñÿ íà ñóáñòðàòå

óñîíîãèõ óæå óñïåëè ïîãèáíóòü, à èõ äîìèêè – ðàçðóøèòüñÿ, òàêàÿ îöåíêà îêàæåòñÿ

îøèáî÷íîé.

Âèäîâîå ðàçíîîáðàçèå êàê ïîäâèæíîãî (ñì. ãëàâó 5), òàê è íåïîäâèæíîãî (ñì. ãëàâó 4)

íàñåëåíèÿ àãðåãàöèé, â êîòîðûõ ìíîæåñòâî B. crenatus äîñòèãàåò ðàçìåðîâ â 9 ìì è áîëåå,

ðàñòåò ïî ñðàâíåíèþ ñ òàêîâûì â äðóçàõ, èñòîðèÿ ýïèáèîçà êîòîðûõ íàñ÷èòûâàåò ïî íàøèì

îöåíêàì 1–3 ãîäà. Õàðàêòåðíûé êîìïëåêñ ïîäâèæíûõ âèäîâ, ñâÿçàííûé ñ íàëè÷èåì êðóïíûõ

æèâûõ óñîíîãèõ, êîòîðûé âêëþ÷àåò Pholoe minuta, Polycirrus medusa, Amphitrite cirrata,

Cirratulis cirratus,  Capitella capitata, Heteromastus filiformis laminaria (Polychaeta) è ìîëëþñêà

Hiatella arctica (ðèñ. 27), ïî-âèäèìîìó, ïîÿâëÿåòñÿ èìåííî íà ýòîì ýòàïå ðàçâèòèÿ àãðåãàöèé.

Ìíîæåñòâî ïðèêðåïëåííûõ îðãàíèçìîâ, â òîì ÷èñëå Verruca stroemi (Crustacea), Heteranomia

squamula (Mollusca), è ìøàíêè Bowerbankia sp.,  Porella sp., Smittina majuscula, Schizomavella

lineata, Hippoporina ussovi è Rhamphostomella scabra (ðèñ. 14), ïðèóðî÷åííûå ê äîìèêàì

êðóïíûõ áàëÿíóñîâ, äîïîëíÿþò îïèñàíèå äàííîé ñòàäèè â äèíàìè÷åñêîì ïóòè äðóçû.

Êàê áûëî çàìå÷åíî âûøå, åñòü îñíîâàíèÿ ïîëàãàòü, ÷òî ñóùåñòâåííîå ïîïîëíåíèå

ïîñåëåíèÿ Balanus crenatus ìîëîäüþ ñëó÷àåòñÿ íå êàæäûé ãîä. Â ìîìåíò, êîãäà ïîÿâëÿþòñÿ

î÷åðåäíûå ñåãîëåòêè, îíè ðàñïðåäåëÿþòñÿ ìåæäó ñâîáîäíûì ïåðâè÷íûì ñóáñòðàòîì â

ñóùåñòâóþùèõ ëèáî íîâîîáðàçóþùèõñÿ àãðåãàöèÿõ è ïîâåðõíîñòüþ äîìèêîâ ïðåäñòàâèòåëåé

ñâîåãî âèäà ïðèìåðíî ïîðîâíó (ðèñ. 15). Â ðåçóëüòàòå â äðóçàõ ðàñòåò êîëè÷åñòâî ÿðóñîâ è

óâåëè÷èâàåòñÿ îáùàÿ ïëîùàäü èõ ïîâåðõíîñòè, äîñòóïíàÿ äëÿ îñåäàíèÿ ëè÷èíîê äðóãèõ

ýïèáèîíòîâ.

Âåñüìà âåðîÿòíî, ÷òî äàëüíåéøàÿ ñóäüáà àãðåãàöèè íàõîäèòñÿ â çàâèñèìîñòè îò òîãî, â

êàêîé ñòåïåíè çäåñü ðàçîâüåòñÿ ïîñåëåíèå îäèíî÷íûõ àñöèäèé. Â çíà÷èòåëüíîé ÷àñòè äðóç,

ãäå ïðèñóòñòâóåò áîëüøîå ÷èñëî ñðàâíèòåëüíî êðóïíûõ æèâûõ áàëÿíóñîâ (÷òî

ñâèäåòåëüñòâóåò î áîëüøåì âîçðàñòå ýòèõ ýïèáèîçîâ), ýòà ãðóïïà ïðàêòè÷åñêè íå ïðåäñòàâëåíà

(ðèñ. 39). Íàì íåèçâåñòíî, âñòðå÷àþòñÿ ëè àãðåãàöèè, âåñü ñðîê ñóùåñòâîâàíèÿ êîòîðûõ

ïðîõîäèò áåç “ó÷àñòèÿ” àñöèäèé. Äåéñòâèòåëüíî, òå äðóçû, â êîòîðûõ ìû â äàííûé ìîìåíò

íå íàáëþäàåì ýòèõ ýïèáèîíòîâ, âîçìîæíî íå èçáåæàëè áû èõ ïîñåëåíèÿ â áóäóùåì.

Òåõíè÷åñêîé æå âîçìîæíîñòè ïðîñëåäèòü ñóäüáó ðåïðåçåíòàòèâíîé âûáîðêè äðóç íà

ïðîòÿæåíèè ìíîãèõ ëåò íàì ïîêà íå ïðåäñòàâèëîñü. Â òî æå âðåìÿ, â áîëüøåé ÷àñòè èçó÷åííûõ
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íàìè àãðåãàöèé îäèíî÷íûå àñöèäèè â òîì èëè èíîì êîëè÷åñòâå ïðåäñòàâëåíû (ñì. ãë. 3).

Îñòàâèì â ôîðìå ïðåäïîëîæåíèÿ òåçèñ î òîì, ÷òî ÷àñòü äðóç ñëåäóåò ïî ïóòè

ïðîäîëæèòåëüíîãî ñóùåñòâîâàíèÿ áåç èíûõ êðóïíûõ ôèëüòðàòîðîâ, êðîìå Balanus crenatus.

Ðàññìîòðèì âçàèìîîòíîøåíèÿ â òåõ àãðåãàöèÿõ, â êîòîðûõ ñîâìåñòíî îáèòàþò ýäèôèêàòîðû

îáîèõ òèïîâ.

Ãëàâíûé ôàêò, êîòîðîìó íàì ïðåäñòîèò íàéòè îáúÿñíåíèå, ïðåäñòàâëÿåò ñîáîé

âûÿâëåííóþ çàâèñèìîñòü ìåæäó êîëè÷åñòâîì êðóïíûõ ïîãèáøèõ Balanus crenatus è èõ äîëåé

îò îáùåãî ÷èñëà áàëÿíóñîâ â äðóçå è ñóììàðíîé áèîìàññîé àñöèäèé (ðèñ. 40, ðèñ. 41). Äîëÿ

ïîãèáøèõ óñîíîãèõ, â îñîáåííîñòè ïðèíàäëåæàùèõ òàêèì ðàçìåðíûì êëàññàì, íà

ïðåäñòàâèòåëÿõ êîòîðûõ îáû÷íî (ðèñ. 17) ñåëÿòñÿ àñöèäèè, îêàçûâàåòñÿ âûñîêîé â äðóçàõ,

ãäå îíè îáèòàþò (ðèñ. 35). Ñóùåñòâóåò ëè ìåæäó ãèáåëüþ áàëÿíóñîâ è ñóùåñòâîâàíèåì

àñöèäèé ïðè÷èííî-ñëåäñòâåííàÿ ñâÿçü?

Ïðåæäå âñåãî, ñëåäóåò îáðàòèòü âíèìàíèå íà ðàñïðåäåëåíèå Styela rustica, S. coriacea,

Styelopsis grossularia, Molgula spp. è Bolthenia echinata ïî òèïó ñóáñòðàòà (òàá. 8, òàá. 22,

òàá. 23). Òàê êàê ýòè æèâîòíûå ïðàêòè÷åñêè íå ïîñåëÿþòñÿ íà îñíîâàíèè àãðåãàöèé, äëÿ èõ

ïîÿâëåíèÿ íåîáõîäèìî ïðèñóòñòâèå äîìèêîâ æèâûõ èëè ïîãèáøèõ áàëÿíóñîâ. Ìåëêèå

àñöèäèè îáíàðóæèâàþòñÿ â îñíîâíîì íà äîìèêàõ æèâûõ Balanus crenatus äëèíîé àïåðòóðû

îò 9 ìì è íà êðóïíûõ àñöèäèÿõ (ðèñ. 17, ðèñ. 45). Òàêèì îáðàçîì, â èñòîðèè ðàçâèòèÿ àãðåãàöèé

ïîÿâëåíèå âíà÷àëå ìîëîäûõ, à çàòåì è êðóïíûõ àñöèäèé îòíîñèòñÿ ê áîëåå ïîçäíèì ñòàäèÿì,

íåæåëè çàñåëåíèå ñóáñòðàòà áàëÿíóñàìè. È òå, è äðóãèå ýïèáèîíòû èñïîëüçóþò â êà÷åñòâå

ñóáñòðàòà â òîì ÷èñëå è ïîâåðõíîñòü òåëà ïðåäñòàâèòåëåé ñâîåãî è ðîäñòâåííûõ âèäîâ,

âñëåäñòâèå ÷åãî ðîñò èõ êîëè÷åñòâà òîëüêî ñïîñîáñòâóåò äàëüíåéøåìó ðàçðàñòàíèþ äðóç. Î

ñêîðîñòè ðîñòà áåëîìîðñêèõ âèäîâ àñöèäèé èçâåñòíî íåìíîãî. Ïî-âèäèìîìó, Styela rustica

æèâóò äî 8-10 ëåò, äîñòèãàÿ âåñà â íåñêîëüêî ãðàìì è ïîëîâîçðåëîñòè íå ðàíüøå òðåòüåãî

ãîäà (Â. Â. Õàëàìàí, óñòíîå ñîîáùåíèå). Â òî æå âðåìÿ, ïðîäîëæèòåëüíîñòü æèçíè Molgula

retortiformis ÿâíî ìåíüøå, à ñêîðîñòü ðîñòà – ÿâíî âûøå: íàì ñëó÷àëîñü íà ïîâåðõíîñòè

Styela rustica âåñîì ìåíåå 1 ã âñòðå÷àòü ýêçåìïëÿðû Molgula retortiformis âåñîì â 10 ã è áîëåå.

Ïî õîäó ðîñòà àñöèäèé îáèòàþùèå ñ íèìè ñîâìåñòíî áàëÿíóñû ãèáíóò. Òîëüêî â ñëó÷àå

ñïðàâåäëèâîñòè ýòîãî óòâåðæäåíèÿ ìîæåò óâåëè÷èâàòüñÿ äîëÿ ïîãèáøèõ óñîíîãèõ ñðåäè

ñóáñòðàòîâ àñöèäèé ñ ðîñòîì èõ âåñà ïðè óñëîâèè ïðåèìóùåñòâåííîãî îñåäàíèÿ ýòèõ
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æèâîòíûõ íà äîìèêè æèâûõ ðà÷êîâ (ðèñ. 46). Ñàìà ïî ñåáå ãèáåëü óñîíîãèõ ìîæåò íå áûòü

ñâÿçàíà ñ âíåøíèì âîçäåéñòâèåì. Áàëÿíóñû, íàïðèìåð, ìîãóò ãèáíóòü îò ñòàðîñòè.

Äåéñòâèòåëüíî, âåðîÿòíîñòü ïîñåëåíèÿ àñöèäèé íà ïîâåðõíîñòè äîìèêà Balanus crenatus

ðàñòåò ñ åãî âîçðàñòîì. Åñòåñòâåííî, ÷òî îò ñòàðîñòè ÷àùå ïîãèáàþò íàèáîëåå êðóïíûå

áàëÿíóñû, è íà èõ æå ïîâåðõíîñòè ÷àùå âñåãî äîëæíû âñòðå÷àòüñÿ êðóïíûå àñöèäèè, â

ðàñïîðÿæåíèè êîòîðûõ áûë ñàìûé áîëüøîé ñðîê äëÿ äîñòèæåíèÿ òàêèõ ðàçìåðîâ. Îäíàêî

èçó÷åíèå äîëè êðóïíûõ ïîãèáøèõ óñîíîãèõ îò îáùåãî èõ ÷èñëà è åå çàâèñèìîñòè îò

ïàðàìåòðîâ àãðåãàöèé óêàçûâàåò íà èíóþ ïðè÷èíó èõ ãèáåëè. Åñëè áû òàêîé ïðè÷èíîé áûëî

åñòåñòâåííîå ñòàðåíèå áàëÿíóñîâ, òî óêàçàííàÿ äîëÿ áûëà áû îäèíàêîâîé â äðóçàõ, ãäå

ïðèñóòñòâóþò èëè îòñóòñòâóþò àñöèäèè; îíà áû íå çàâèñåëà îò èõ ñóììàðíîé áèîìàññû. Íà

ñàìîì äåëå, íàáëþäàåòñÿ îáðàòíàÿ ñèòóàöèÿ (ðèñ. 41). Èç ýòîãî ñëåäóåò, ÷òî ñóùåñòâóþò

ïðè÷èíû, óâåëè÷èâàþùèå ñìåðòíîñòü B. crenatus, ñâÿçàííûå ñ ïðèñóòñòâèåì àñöèäèé.

Ñîîòâåòñòâåííî, ñóùåñòâîâàíèå àíòàãîíèñòè÷åñêèõ îòíîøåíèé ìåæäó ðàçíûìè ôîðìàìè

ýäèôèêàòîðîâ â àãðåãàöèÿõ ìîæíî ñ÷èòàòü äîêàçàííûì.

Ìåõàíèçìû óãíåòåíèÿ áàëÿíóñîâ àñöèäèÿìè, ñ íàøåé òî÷êè çðåíèÿ, ìîãóò â îïèñûâàåìîì

ñëó÷àå áûòü òðåõ òèïîâ. Âî-ïåðâûõ, âîçìîæíà ïèùåâàÿ èíòåðôåðåíöèÿ ýòèõ æèâîòíûõ.

Ïðÿìûõ óêàçàíèé íà òàêèå âçàèìîîòíîøåíèÿ â ëèòåðàòóðå íåò, çàòî åñòü ìíîãî óïîìèíàíèé

î êîíêóðåíöèè çà âçâåøåííûå â òîëùå âîäû ÷àñòèöû ìåæäó óñîíîãèìè, à òàêæå ìåæäó

àñöèäèÿìè è äðóãèìè ýïèáèîíòàìè (Pullen, La Barbera, 1991; Osman, Whitlatch, 1995; Frese,

1997). Âî-âòîðûõ, àñöèäèè, ïîñåëÿÿñü íà äîìèêàõ áàëÿíóñîâ è ðàçðàñòàÿñü, îêàçûâàþòñÿ

ñïîñîáíû ÷àñòè÷íî èëè ïîëíîñòüþ áëîêèðîâàòü àïåðòóðó ðà÷êà, èçîëèðóÿ åãî îò èñòî÷íèêîâ

ïèùè. Òàêîå ÿâëåíèå, â ÷àñòíîñòè îñîáåííî õàðàêòåðíîå äëÿ ñëó÷àåâ ïðèêðåïëåíèÿ àñöèäèé

ê òåðãóìó èëè ñêóòóìó óñîíîãîãî, ìû íåîäíîêðàòíî íàáëþäàëè íà ïðèìåðå ñîáñòâåííîãî

ìàòåðèàëà (ñì. ãë. 4). Íàêîíåö, òðåòüèì âîçìîæíûì ñïîñîáîì îòðèöàòåëüíîãî âîçäåéñòâèÿ

ïðåäñòàâëÿåòñÿ ïîãðóæåíèå áàëÿíóñîâ â ãðóíò ïîä äåéñòâèåì âåñà èõ êðóïíûõ ýïèáèîíòîâ

(èëè íàíîñîâ, ñâÿçàííûõ ñ ãèäðîäèíàìè÷åñêîé àêòèâíîñòüþ àñöèäèé). Àêâàëàíãèñòàì

íåîäíîêðàòíî óäàâàëîñü íàáëþäàòü àãðåãàöèè, íà ïîâåðõíîñòè ãðóíòà ïðåäñòàâëåííûå

èñêëþ÷èòåëüíî òåëàìè àñöèäèé, â òî âðåìÿ êàê ïðè èçâëå÷åíèè ýòèõ äðóç âûÿñíÿëîñü, ÷òî

ïåðâè÷íûé ñóáñòðàò è áàëÿíóñû, îáû÷íî ïîãèáøèå, áûëè çàõîðîíåíû â çàèëåííîì ïåñêå.

Òàêèì îáðàçîì, âçàèìîîòíîøåíèÿ óñîíîãèõ è àñöèäèé â àãðåãàöèÿõ, ïî íàøåìó ìíåíèþ,



-140-

ïðåäñòàâëÿþò ñîáîé âçàèìîäåéñòâèå êîíêóðåíöèè çà ïèùó è çà ïðîñòðàíñòâî, êîòîðîå

ïîêàçàíî è äëÿ äðóãèõ ïðèêðåïëåííûõ ñåñòîíîôàãîâ (Buss, 1979).

Îòìåòèì, ÷òî ïîãðóæåíèå àãðåãàöèé â òîëùó ãðóíòà âîçìîæíî íå òîëüêî äëÿ òåõ èç íèõ,

â êîòîðûõ îáèòàþò êðóïíûå Styela spp. è Molgula spp. (à èìåííî ïðåäñòàâèòåëè ýòèõ ðîäîâ

äîñòèãàþò â äðóçàõ íàèáîëüøèõ ðàçìåðîâ). Íàì ñëó÷àëîñü âñòðå÷àòü è àãðåãàöèè, â êîòîðûõ

èç ÷èñëà êðóïíûõ ýïèáèîíòîâ ïðèñóòñòâîâàëè òîëüêî áàëÿíóñû, ÷àñòè÷íî çàõîðîíåííûå â

çàèëåííîì ïåñêå. Èíîãäà îáíàðóæèâàëè ñóáñòðàòû, ïîêðûòûå äîìèêàìè ïîãèáøèõ Balanus

crenatus, öåëèêîì íàõîäÿùèåñÿ ïîä ïîâåðõíîñòüþ ãðóíòà. ×àùå æå äðóçû, ãäå ìíîæåñòâî

óñîíîãèõ îáðàçóþò áîëüøîå êîëè÷åñòâî ÿðóñîâ, ïîãðóæàþòñÿ ñâîåé íèæíåé ÷àñòüþ,

ïðåäñòàâëåííîé îñíîâàíèåì è êðóïíûìè áàëÿíóñàìè ïåðâîãî ÿðóñà, êîòîðûå îáû÷íî

îêàçûâàþòñÿ ïîãèáøèìè. Ìû íå îáëàäàåì êîëè÷åñòâåííûìè äàííûìè, ïîçâîëÿþùèìè

îöåíèòü äîëþ àãðåãàöèé, ãèáåëü Balanus crenatus â êîòîðûõ áûâàåò îáóñëîâëåíà èõ

ïåðåìåùåíèåì íèæå ïîâåðõíîñòè ãðóíòà. Âìåñòå ñ òåì, ìîæíî êîíñòàòèðîâàòü, ÷òî òàêîå

ïîãðóæåíèå äðóç ìîæåò ïðîèñõîäèòü è â ñëó÷àå ïðèñóòñòâèÿ â íèõ êðóïíûõ àñöèäèé, è â

ñëó÷àå èõ îòñóòñòâèÿ. Êëþ÷åâûì ôàêòîðîì çäåñü ïðåäñòàâëÿåòñÿ ñîîòíîøåíèå ñêîðîñòè ðîñòà

áàëÿíóñîâ è àñöèäèé. Îòñóòñòâèå îáûçâåñòâëåíèÿ è âûñîêàÿ ýôôåêòèâíîñòü ôèëüòðàöèè

(íàïðèìåð, Holmes, 1973), ïî-âèäèìîìó äàåò âîçìîæíîñòü ïîñëåäíèì íàáèðàòü âåñ ñ ãîðàçäî

áîëüøåé ñêîðîñòüþ, íåæåëè ïîçâîëÿåò ôèçèîëîãèÿ óñîíîãèõ. Â ðåçóëüòàòå, óâåëè÷åíèå âåñà

àãðåãàöèè áëàãîäàðÿ ðîñòó àñöèäèé äîëæíî îñóùåñòâëÿòüñÿ ñóùåñòâåííî áûñòðåå, ÷åì â èõ

îòñóòñòâèå. Â ñâÿçè ñ íåðåãóëÿðíîñòüþ (ïî êðàéíåé ìåðå, íå åæåãîäíîé ïîâòîðÿåìîñòüþ)

ïîïîëíåíèÿ âîçðàñò ìíîãîÿðóñíîé àãðåãàöèè óñîíîãèõ ïðåäñòàâëÿåòñÿ äîñòàòî÷íî áîëüøèì.

Äåéñòâèòåëüíî, ñåãîëåòêè Balanus crenatus (äëèíîé àïåðòóðû â 1 ìì) ïðàêòè÷åñêè íèêîãäà

íå ñòàíîâÿòñÿ ñóáñòðàòîì äëÿ ïðåäñòàâèòåëåé ñâîåãî âèäà (ñì. ãë. 4). Åñëè ïîÿâëåíèå

î÷åðåäíîãî ÿðóñà ïðîèñõîäèò â ñðåäíåì ðàç â äâà-òðè ãîäà, òî âîçðàñò ÷åòûðåõÿðóñíîé

àãðåãàöèè ìîæåò ñóùåñòâåííî ïðåâîñõîäèòü 10 ëåò. Ïðè ýòîì ïëîùàäü ïåðâè÷íîãî ñóáñòðàòà

âñåãäà îãðàíè÷åíà è, ïî êðàéíåé ìåðå, â ñëó÷àå, êîãäà â êà÷åñòâå òàêîâîãî âûñòóïàåò ðàêîâèíà

Serripes groenlandicus, îäíîÿðóñíîå ïîñåëåíèå áàëÿíóñîâ, âåðîÿòíî, íå ìîæåò äîñòè÷ü

áîëüøîãî âåñà.

Êðîìå ðàññìîòðåííîé âûøå çàâèñèìîñòè ìåæäó îáèëèåì àñöèäèé è àáñîëþòíûì, à òàêæå

îòíîñèòåëüíûì îáèëèåì ïîãèáøèõ áàëÿíóñîâ â äðóçàõ, îáíàðóæåíû â ìåíüøåé ñòåïåíè
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âûðàæåííûå çàêîíîìåðíîñòè, êàñàþùèåñÿ êîëè÷åñòâà ìîëîäè Balanus crenatus. Äîëÿ ìåëêèõ

áàëÿíóñîâ âåëèêà â äðóçàõ, ãäå àñöèäèé íåò, è ñîêðàùàåòñÿ ñ óâåëè÷åíèåì èõ áèîìàññû

(ðèñ. 34, ðèñ. 37), ÷åìó ìîæíî ïðåäëîæèòü äâà îáúÿñíåíèÿ. Âî-ïåðâûõ, â ñâÿçè ñ

ýêðàíèðîâàíèåì òåëàìè àñöèäèé ïîâåðõíîñòè äîìèêîâ áàëÿíóñîâ, à òàêæå ñ òåì, ÷òî íåìàëàÿ

÷àñòü ýòîé ïîâåðõíîñòè îêàçûâàåòñÿ çàíÿòîé íåïîñðåäñòâåííî èõ ïðèêðåïëåííûìè

ïîäîøâàìè, ìîæíî ïðåäïîëîæèòü ñóùåñòâîâàíèå òîïè÷åñêîé êîíêóðåíöèè ìåæäó íèìè è

ìîëîäüþ óñîíîãèõ. Òàê êàê ïîëîâèíà âñòðå÷ ìåëêèõ (ñ äëèíîé àïåðòóðû íå áîëåå 3 ìì)

áàëÿíóñîâ ïðèõîäèòñÿ íà äîìèêè ïðåäñòàâèòåëåé ñâîåãî âèäà, àñöèäèè ìîãóò ñóùåñòâåííî

ñîêðàùàòü ïëîùàäü, ïðèãîäíóþ äëÿ èõ ïîñåëåíèÿ. Óãðîçà ëè÷èíêàì áàëÿíóñîâ ñî ñòîðîíû

êðóïíûõ ôèëüòðàòîðîâ, êîòîðûå ìîãóò ïîãëîùàòü èõ âìåñòå ñî âçâåøåííûìè âîäå ÷àñòèöàìè,

ïðåäñòàâëÿåòñÿ âòîðîé âîçìîæíîé ïðè÷èíîé íàáëþäàåìîãî ÿâëåíèÿ. Ñóùåñòâóþò äàííûå,

óêàçûâàþùèå íà ñïîñîáíîñòü àñöèäèé óíè÷òîæàòü ëè÷èíîê ðàçëè÷íûõ äîííûõ

áåñïîçâîíî÷íûõ (Osman, Whitlatch, 1995), â òîì ÷èñëå è ñîáñòâåííîãî âèäà (Young, 1988),

õîòÿ ñëó÷àåòñÿ, ÷òî èõ âëèÿíèå íà ïîòåíöèàëüíûõ æåðòâ îêàçûâàåòñÿ íåçàìåòíûì

(Young, 1989). Ñâåäåíèé, êîíêðåòíî óêàçûâàþùèõ íà ïîãëîùåíèå ýòèìè æèâîòíûìè ëè÷èíîê

áàëÿíóñîâ, íàì îáíàðóæèòü íå óäàëîñü. Ñëåäóåò ïðàâäà îòìåòèòü ïðè ýòîì, ÷òî äàííàÿ

ïðîáëåìà ê íàñòîÿùåìó ìîìåíòó âîîáùå èññëåäîâàíà äîñòàòî÷íî ñëàáî. Êàê è â ñëó÷àå ñ

àíòàãîíèçìîì ìåæäó àñöèäèÿìè è âçðîñëûìè áàëÿíóñàìè, íàáëþäàåìûé ýôôåêò, ñêîðåå âñåãî,

îáóñëîâëåí îáåèìè âîçìîæíûìè ïðè÷èíàìè.

Äîìèíèðîâàíèå àñöèäèé â àãðåãàöèÿõ ïðèâîäèò ê èçìåíåíèÿì è ïîäâèæíîé, è

íåïîäâèæíîé ôàóíû: îòíîñèòåëüíî âûñîêèå êîððåëÿöèè ñ èõ îáèëèåì îáíàðóæèâàþò èíûå

âèäû, íåæåëè ïðèóðî÷åííûå ê ñêîïëåíèÿì Balanus crenatus (ðèñ. 14, ðèñ. 27). Íåâîçìîæíî

ðàçäåëèòü âëèÿíèå íà íàñåëåíèå äðóç òàêèõ ôàêòîðîâ, êàê, ñ îäíîé ñòîðîíû, óìåíüøåíèå

÷èñëà æèâûõ áàëÿíóñîâ, à ñ äðóãîé – óâåëè÷åíèå ÷èñëà äîìèêîâ ïîãèáøèõ óñîíîãèõ è âåñà

àñöèäèé, òàê êàê ýòè ÿâëåíèÿ ñëèøêîì ñèëüíî ñâÿçàíû äðóã ñ äðóãîì. Íà íàø âçãëÿä,

ìíîãî÷èñëåííûå ïóñòîòû, çàïîëíåííûå èëîì, êîòîðûå ïîÿâëÿþòñÿ ñ ãèáåëüþ áàëÿíóñîâ, â

áîëüøåé ñòåïåíè ìîäèôèöèðóþò ñðåäó îáèòàíèÿ ïîäâèæíîãî íàñåëåíèÿ. Â òî æå âðåìÿ,

ñìåíà äîìèíèðóþùåãî ñóáñòðàòà â äðóçàõ íà ïîâåðõíîñòü òóíèêè àñöèäèé, ïî-âèäèìîìó,

îáåäíÿåò è ìîäèôèöèðóåò âèäîâîé ñîñòàâ ýïèáèîíòîâ.

Èòàê, àñöèäèè ïîÿâëÿþòñÿ â äðóçàõ, â êîòîðûõ ñôîðìèðîâàëîñü ïîñåëåíèå âçðîñëûõ
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Balanus crenatus, ïîòîìó ÷òî ïîñëåäíèå ñëóæàò èì çäåñü â êà÷åñòâå ïðåäïî÷òèòåëüíîãî

ñóáñòðàòà. Íà ñïîñîáíîñòü íåêîòîðûõ Tunicata ê ìàññîâîìó çàñåëåíèþ ñóáñòðàòà òîëüêî ïîñëå

åãî êîëîíèçàöèè äðóãèìè ýïèáèîíòàìè (â ÷àñòíîñòè, ãèäðîèäíûì ïîëèïîì Tubularia larynx)

óêàçûâàåò Øìèäò (Schmidt, 1983). Â íàøåì ñëó÷àå, åñëè àñöèäèè ñòàíîâÿòñÿ êðóïíû è

ìíîãî÷èñëåííû, îíè óãíåòàþò ñóùåñòâóþùèõ áàëÿíóñîâ è, â íåêîòîðîé ñòåïåíè, óìåíüøàþò

ïîñòóïëåíèå â äðóçó èõ ìîëîäè. Â ðåçóëüòàòå íàñòóïàåò ãèáåëü êðóïíûõ óñîíîãèõ, äîìèêè

êîòîðûõ ñîõðàíÿþòñÿ è êàêîå-òî âðåìÿ ïðîäîëæàþò ñëóæèòü ñóáñòðàòîì äëÿ ýïèáèîíòîâ. Â

èíîì ñîîáùåñòâå ýïèôàóíû, ðàçâèâàþùåìñÿ íà èñêóññòâåííûõ ñóáñòðàòàõ, óæå áûëà

îáíàðóæåíà ñìåíà êîìïëåêñà ñ äîìèíèðîâàíèåì Balanus è Tubularia íà ñèñòåìó ñ

äîìèíèðîâàíèåì àñöèäèé è, âïîñëåäñòâèè, ìèäèé (Dean, 1981). Â äàííîé ðàáîòå ïîêàçàíî,

÷òî áîëåå ïîçäíèå ôîðìû ïðèâëåêàåò ôèçè÷åñêàÿ ñòðóêòóðà ïîñåëåíèÿ “ïåðâîïðîõîäöåâ”, à

÷èñòûå ðîâíûå ïàíåëè â êà÷åñòâå ñóáñòðàòà äëÿ íèõ, ïî-âèäèìîìó, íåïðèâëåêàòåëüíû.

Ðÿä êðóïíûõ äðóç ñî âðåìåíåì ÷àñòè÷íî ïîãðóæàåòñÿ â ãðóíò, ÷òî íàâåðíÿêà ïðèâîäèò ê

ãèáåëè ïðèêðåïëåííûõ îðãàíèçìîâ, îáèòàþùèõ íåïîñðåäñòâåííî íà ïåðâè÷íîì ñóáñòðàòå.

Âïîñëåäñòâèè ñâÿçü ñ îñíîâàíèåì àãðåãàöèè ìîæåò îêîí÷àòåëüíî óòðà÷èâàòüñÿ, è òàêèå äðóçû,

ñîñòîÿùèå â îñíîâíîì èç àñöèäèé, îêàçûâàþòñÿ “çàÿêîðåíû” â ãðóíòå îñòàòêàìè äîìèêîâ

ïîãèáøèõ áàëÿíóñîâ, ïðèêðåïëåííûìè ê íèæíèì ÷àñòÿì òåë àñöèäèé. Ïîïîëíåíèå æå

ïîñåëåíèÿ ýòèõ ïîñëåäíèõ áîëåå íå ëèìèòèðóåòñÿ íàëè÷èåì óñîíîãèõ â ñèëó èõ ñïîñîáíîñòè

ïîñåëÿòüñÿ íà ïîâåðõíîñòè òåëà ïðåäñòàâèòåëåé ðîäñòâåííûõ âèäîâ. Ðåêîíñòðóèðîâàííàÿ

ñõåìà äèíàìè÷åñêîãî ïóòè ñîîáùåñòâà, ñâÿçàííîãî ñ äðóçàìè áàëÿíóñîâ è àñöèäèé, ïîêàçàíà

íà ðèñóíêå 47. Îñòàåòñÿ îòêðûòûì âîïðîñ î ïðîäîëæèòåëüíîñòè ñóùåñòâîâàíèÿ òàêèõ äðóç,

êðóïíûå æèâûå îðãàíèçìû  â êîòîðûõ ïðåäñòàâëåíû àñöèäèÿìè. Ìîæíî ïðåäïîëîæèòü, ÷òî

ìíîãèå äðóçû ñóùåñòâóþò äî ìîìåíòà ãèáåëè àñöèäèé, êîòîðûå çàíèìàþò ïåðâûé ÿðóñ (ò.å.

èãðàþò ðîëü îñíîâàíèÿ äëÿ îñòàëüíûõ), ïîñëå ÷åãî àãðåãàöèè òåðÿþò öåëîñòíîñòü. Òàê êàê

îñòàòêè ïîãèáøèõ àñöèäèé íå ñîõðàíÿþòñÿ â òîé ñòåïåíè, â êîòîðîé ýòî õàðàêòåðíî äëÿ

óñîíîãèõ, à ÷åòêèõ ìîðôîìåòðè÷åñêèõ êðèòåðèåâ âîçðàñòà äëÿ ýòèõ æèâîòíûõ òàêæå íå

ñóùåñòâóåò, òîëüêî ïðîäîëæèòåëüíûå ýêñïåðèìåíòû ìîãóò ïîçâîëèòü óñòàíîâèòü ñóäüáó

àãðåãàöèé, âñå áàëÿíóñû â êîòîðûõ ïîãèáëè.
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Çàêëþ÷åíèå.

Ýêñïåðèìåíòàëüíîå èññëåäîâàíèå ñèñòåì æèâûõ îðãàíèçìîâ ïîçâîëÿåò ÷åòêî

îõàðàêòåðèçîâàòü îòíîøåíèÿ ìåæäó ïðåäñòàâèòåëÿìè îäíîãî èëè ðàçíûõ âèäîâ.

Âîñïðîèçâîäÿ â ëàáîðàòîðíûõ èëè ïîëåâûõ óñëîâèÿõ íåáîëüøóþ ÷àñòü ïðèðîäíîãî

ñîîáùåñòâà, èññëåäîâàòåëè ìîãóò êîíòðîëèðîâàòü è èçìåðÿòü òå ïàðàìåòðû, êîòîðûå

îïèñûâàþò èçó÷àåìîå âçàèìîäåéñòâèå (ñì., íàïðèìåð Best, Thorpe, 1986; Young, Cameron,

1989). Îäíàêî ðåàëüíî ñóùåñòâóþùèå â ïðèðîäå ìíîãîâèäîâûå êîìïëåêñû îêàçûâàþòñÿ

ñëèøêîì ñëîæíî îðãàíèçîâàíû äëÿ òîãî, ÷òîáû óñïåøíî èçó÷àòü èõ ñîâðåìåííûìè

ýêñïåðèìåíòàëüíûìè ìåòîäàìè â ëàáîðàòîðíûõ ëèáî ïîëåâûõ óñëîâèÿõ. Ñ äðóãîé ñòîðîíû,

êîëè÷åñòâåííîå îïèñàíèå ñòðóêòóðû (êàê, â ÷àñòíîñòè, ïîêàçàíî âûøå) âîçìîæíî è äëÿ

äîñòàòî÷íî ñëîæíûõ ïðèðîäíûõ ñèñòåì. Äàæå â òåõ ñëó÷àÿõ, êîãäà èç ðåçóëüòàòîâ íàáëþäåíèé

íåëüçÿ ñäåëàòü ñòðîãèé âûâîä î ñòðóêòóðîîáðàçóþùèõ ñèëàõ è âçàèìîäåéñòâèÿõ, ïîëó÷àåìûå

ìîðôîëîãè÷åñêèå äàííûå äèêòóþò âûáîð óñëîâèé è ãèïîòåçû äëÿ âîçìîæíîãî ýêñïåðèìåíòà,

çà÷àñòóþ áåññìûñëåííîãî â èõ îòñóòñòâèå (Underwood è äð., 2000). Âîñïðîèçâåäåíèå æå â

ýêñïåðèìåíòå ñèñòåì, íå èìåþùèõ ïðÿìûõ àíàëîãîâ â æèâîé ïðèðîäå, ðåäêî ïîçâîëÿåò äåëàòü

íàäåæíûå âûâîäû î åñòåñòâåííûõ ïðîöåññàõ.

Íà ñàìîì äåëå, ìíîãèå èç âîçíèêàþùèõ â ñâÿçè ñ íàñòîÿùåé ðàáîòîé âîïðîñîâ ìû

îñòàâëÿåì îòêðûòûìè äëÿ ýêñïåðèìåíòàëüíîãî ðåøåíèÿ. Â ÷àñòíîñòè, âàæíî âûÿñíèòü, êàêîâ

òî÷íûé ìåõàíèçì, îáåñïå÷èâàþùèé ïðèóðî÷åííîñòü àñöèäèé ê äîìèêàì áàëÿíóñîâ è èõ

îòñóòñòâèå íà ðàêîâèíàõ è êàìíÿõ, áóäü ýòî èçáèðàòåëüíîñòü ëè÷èíîê, îñíîâàííàÿ íà

îñîáåííîñòÿõ èõ ïîâåäåíèÿ, èõ íåñïîñîáíîñòü çàêðåïèòüñÿ íà çàèëåííîì ñóáñòðàòå èëè

âûñîêàÿ ñìåðòíîñòü îñåâøåé ìîëîäè â óñëîâèÿõ çàèëåíèÿ. Åñëè ñóùåñòâîâàíèå êîíêóðåíöèè

çà ñóáñòðàò ìåæäó áàëÿíóñàìè è àñöèäèÿìè ìû ìîæåì ñ÷èòàòü äîêàçàííûì íà îñíîâàíèè

ñäåëàííûõ íàáëþäåíèé, òî ïîäòâåðäèòü íàëè÷èå ïèùåâîé èíòåðôåðåíöèè ìåæäó ýòèìè

ôîðìàìè óäîáíåå âñåãî áûëî áû ýêñïåðèìåíòàëüíûì ïóòåì. Ñïèñîê òàêîãî ðîäà âîïðîñîâ

ìîæåò áûòü ëåãêî ïðîäîëæåí, è âûøå ìû ïåðå÷èñëèëè ëèøü ñàìûå âàæíûå èç íèõ.

Ðåçóëüòàòû, èçëîæåííûå â ãëàâàõ 4-7, äèêòóþò ìíîæåñòâî áîëåå ìåëêèõ, íî íå ìåíåå

èíòåðåñíûõ íàïðàâëåíèé äëÿ ëàáîðàòîðíûõ è ïîëåâûõ ýêñïåðèìåíòîâ.

Â òî æå âðåìÿ, êîëè÷åñòâåííîå îïèñàíèå ïðîñòðàíñòâåííîé ñòðóêòóðû ñîîáùåñòâà,
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âûïîëíåííîå â ðàìêàõ íàñòîÿùåé ðàáîòû, îêàçàëîñü âïîëíå àäåêâàòíûì èçó÷àåìîìó îáúåêòó.

Â ñàìîì äåëå, áûëî âûÿâëåíî ìíîæåñòâî îñîáåííîñòåé ñòðóêòóðû, ñâèäåòåëüñòâóþùèõ î

êëþ÷åâîé ðîëè áèîòè÷åñêèõ âçàèìîäåéñòâèé â îðãàíèçàöèè èçó÷åííîãî ñîîáùåñòâà.

Èçìåí÷èâîñòü ïîêàçàòåëåé îáèëèÿ ïîäâèæíûõ è íåïîäâèæíûõ îðãàíèçìîâ â çàâèñèìîñòè

îò èõ ëîêàëèçàöèè ÷àñòî íîñèò çàêîíîìåðíûé õàðàêòåð, îòðàæàþùèé ïîñëåäñòâèÿ âíóòðè-

è ìåæâèäîâûõ îòíîøåíèé. Ïðè ýòîì íàñåëåíèå ñîñåäñòâóþùèõ ìèêðîáèîòîïîâ ìîæåò â

êîëè÷åñòâåííîì îòíîøåíèè ðàçëè÷àòüñÿ  âåñüìà çíà÷èòåëüíî. Â òîé ñòåïåíè, â êîòîðîé

íàáëþäàåìàÿ ñòðóêòóðà ñîîáùåñòâà ïîçâîëÿåò ðåêîíñòðóèðîâàòü äèíàìè÷åñêèé àñïåêò åãî

ñóùåñòâîâàíèÿ, óñòàíîâëåíî, ÷òî ñ òå÷åíèåì âðåìåíè àãðåãàöèè ïåðåæèâàþò

ìîðôîëîãè÷åñêèå èçìåíåíèÿ è â íèõ ïðîèñõîäèò ñìåíà ðóêîâîäÿùèõ ôîðì. Òàêèì îáðàçîì,

êîëè÷åñòâåííîå èçó÷åíèå îðãàíèçàöèè ñîîáùåñòâà áåíòîñíûõ áåñïîçâîíî÷íûõ ïîçâîëÿåò

ïîëó÷èòü íåìàëî èíôîðìàöèè è îá èíòåãðèðóþùèõ ñèëàõ, äåéñòâóþùèõ â äàííîé ñèñòåìå,

è î ïðîöåññàõ, â íåé ïðîèñõîäÿùèõ.
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Âûâîäû.

1. Áîëüøàÿ ÷àñòü àãðåãàöèé áàëÿíóñîâ è àñöèäèé íàéäåíà íà ðàêîâèíàõ ïîãèáøèõ  Serripes

groenlandicus (Bivalvia), ïî-âèäèìîìó ïðîèñõîäÿùèõ èç ìåñòíîé ïîïóëÿöèè ýòîãî

ìîëëþñêà. Ó 22% àãðåãàöèé ïåðâè÷íûé ñóáñòðàò îêàçûâàåòñÿ óòðà÷åí. Äðóçû

ðàñïîëàãàþòñÿ íà äíå íà ðàññòîÿíèÿõ 20-30 ñì äðóã îò äðóãà, çàíèìàÿ ïðàêòè÷åñêè âñå

äîñòóïíûå òâåðäûå ñóáñòðàòû.

2. Ìèêðîòîïîãðàôè÷åñêîå (â ìàñøòàáàõ àãðåãàöèè) ðàñïðåäåëåíèå ýêçåìïëÿðîâ è êîëîíèé

áîëüøèíñòâà èç 78 íàéäåííûõ â äðóçàõ âèäîâ ïðèêðåïëåííûõ îðãàíèçìîâ îáíàðóæèâàåò

ñòàòèñòè÷åñêèå çàêîíîìåðíîñòè. Ê îñíîâíûì òèïàì ñóáñòðàòà, ïðåäñòàâëåííûì â

àãðåãàöèÿõ – îñíîâàíèþ äðóçû, äîìèêàì Balanus crenatus è òóíèêàì êðóïíûõ àñöèäèé –

ïðèóðî÷åíî ðàçíîå íàñåëåíèå. Â ÷àñòíîñòè, ìàññîâûå âèäû îäèíî÷íûõ àñöèäèé

âñòðå÷àþòñÿ èñêëþ÷èòåëüíî íà äîìèêàõ áàëÿíóñîâ è íà ïîâåðõíîñòè äðóã äðóãà. Íàñåëåíèå

äîìèêîâ æèâûõ è ïîãèáøèõ áàëÿíóñîâ, ðàâíî êàê è ðàçíûõ çîí íà èõ ïîâåðõíîñòè, òîæå

îêàçûâàåòñÿ ðàçëè÷íûì. Â îñíîâå òàêèõ çàêîíîìåðíîñòåé ëåæàò îñîáåííîñòè

æèçíåäåÿòåëüíîñòè âèäîâ-ýäèôèêàòîðîâ, áàëÿíóñîâ è àñöèäèé.

3. Ïîäâèæíîå íàñåëåíèå ïîëîñòåé â àãðåãàöèÿõ, çàïîëíåííûõ èëèñòûì ãðóíòîì (âñåãî

âñòðå÷åíî 142 âèäà), êà÷åñòâåííî è êîëè÷åñòâåííî îòëè÷àåòñÿ îò ôàóíû îêðóæàþùåãî

äðóçû ãðóíòà. Ñïåöèôèêà ôàóíû äðóç ìîæåò îáúÿñíÿòüñÿ êàê îáèëèåì çäåñü ïóñòîò è

ùåëåé, òàê è îáîãàùåíèåì ãðóíòà ïðîäóêòàìè æèçíåäåÿòåëüíîñòè áàëÿíóñîâ.

4. Íàñåëåíèå ãðóíòà, îêðóæàþùåãî àãðåãàöèè (çäåñü íàéäåíî 157 âèäîâ), îêàçûâàåòñÿ

íåîäíîðîäíûì. Â ïðîáàõ, âçÿòûõ âïëîòíóþ ê äðóçàì è íà óäàëåíèè îò íèõ, ïðåäñòàâèòåëè

ðàçíûõ âèäîâ âñòðå÷àþòñÿ â ðàçëè÷íûõ ñîîòíîøåíèÿõ. Áîëüøàÿ ÷àñòü ôàóíû

ïðåèìóùåñòâåííî ñåëèòñÿ âáëèçè äðóç, òîãäà êàê ïðåäñòàâèòåëè ñåì. Spionidae (Polychaeta)

èõ èçáåãàþò. Äèñòàíòíîå âëèÿíèå àãðåãàöèé ìîæåò âûðàæàòüñÿ â îáîãàùåíèè

îêðóæàþùåãî èõ ãðóíòà îðãàíè÷åñêèìè âåùåñòâàìè è â äåñòàáèëèçàöèè ýäèôèêàòîðàìè

ïîâåðõíîñòíîãî ñëîÿ îñàäêà â ñâîèõ áëèæàéøèõ îêðåñòíîñòÿõ.

5. Ñàìûå êðóïíûå è ÷àñòî äîìèíèðóþùèå â äðóçàõ îðãàíèçìû – àñöèäèè – ïîñåëÿþòñÿ çäåñü

òîëüêî âñëåä çà ïîÿâëåíèåì è ðîñòîì áàëÿíóñîâ. Ìîëîäü ïåðâûõ íå îáíàðóæåíà íà

îñíîâàíèè äðóçû. Ñîîòíîøåíèÿ äåìîãðàôè÷åñêèõ ïîêàçàòåëåé áàëÿíóñîâ è àñöèäèé â
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àãðåãàöèÿõ ñâèäåòåëüñòâóþò îá àíòàãîíèçìå ìåæäó ýòèìè íåïîäâèæíûìè ôèëüòðàòîðàìè.

Ñ ðîñòîì áèîìàññû àñöèäèé â äðóçàõ ðàñòåò êàê àáñîëþòíîå ÷èñëî, òàê è äîëÿ êðóïíûõ

ïîãèáøèõ áàëÿíóñîâ. Êðóïíûå àñöèäèè â îñíîâíîì îáíàðóæèâàþòñÿ íà äîìèêàõ ïîãèáøèõ

ðà÷êîâ, òîãäà êàê ìåëêèå – íà æèâûõ. Òàêèå îòíîøåíèÿ ìåæäó ðóêîâîäÿùèìè ôîðìàìè

ïîäðàçóìåâàþò èõ çàêîíîìåðíóþ ñìåíó â õîäå èñòîðèè ðàçâèòèÿ êàæäîé äðóçû.

6. Áîëüøàÿ ÷àñòü íàñåëåíèÿ èçó÷åííîãî ñîîáùåñòâà âîâëå÷åíà âî âçàèìîäåéñòâèÿ ñ

ïðåäñòàâèòåëÿìè âèäîâ-ýäèôèêàòîðîâ (ñåððèïåñîâ, áàëÿíóñîâ è àñöèäèé), ÷òî ôîðìèðóåò

çàêîíîìåðíóþ ïðîñòðàíñòâåííóþ ñòðóêòóðó äðóç. Âëèÿíèå íàñåëåíèÿ àãðåãàöèé

ðàñïðîñòðàíÿåòñÿ íà ðàññòîÿíèÿ, ñðàâíèìûå ñî ñðåäíèìè ðàññòîÿíèÿìè ìåæäó íèìè, à

ñëåäîâàòåëüíî âñÿ ìîçàèêà áèîöåíîòè÷åñêîãî ïîêðîâà çäåñü îêàçûâàåòñÿ ïîä÷èíåíà

õàðàêòåðó ðàñïîëîæåíèÿ àãðåãàöèé. Ñìåíà ðóêîâîäÿùèõ ôîðì â äðóçàõ, äîìèíèðîâàíèå,

çàòåì ãèáåëü áàëÿíóñîâ è ïîñëåäóþùåå äîìèíèðîâàíèå àñöèäèé, ïðèâîäèò ê èçìåíåíèÿì

êàê íåïîäâèæíîãî, òàê è ïîäâèæíîãî íàñåëåíèÿ, ñâÿçàííîãî ñ ýòèìè ýäèôèêàòîðàìè.

Èçó÷åííîå ñîîáùåñòâî ïðåäñòàâëÿåòñÿ âûñîêî èíòåãðèðîâàííûì, à áèîòè÷åñêèå

îòíîøåíèÿ – âàæíåéøèì ýëåìåíòîì åãî èíòåãðàöèè.

7. Êîëè÷åñòâåííûé àíàëèç ïðîñòðàíñòâåííîé ñòðóêòóðû ñîîáùåñòâà, ïîëîæåííûé â îñíîâó

íàñòîÿùåé ðàáîòû, îêàçûâàåòñÿ ÷ðåçâû÷àéíî èíôîðìàòèâíûì èñòî÷íèêîì ñâåäåíèé î

ôóíêöèîíèðîâàíèè ìíîãîâèäîâîé ñèñòåìû è ïîäõîäÿùèì ìåòîäîì äëÿ ýêîíîìíîãî åå

îïèñàíèÿ.
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