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В В Е Д Е Н И Е

Решение проблемы рационального и, вместе с тем, наиболее полного исполь
зования биологических ресурсов на шельфах наших морей немыслимо без точных 
и глубоких знаний о составе, распределении и истории формирования фауны 
того или иного района. .Вполне понятно, что особое внимание при этом уделяется 
массовым фонообразующим группам бентоса, изучение которых позволяет прогно
зировать поведение более редких форм, менее доступных для исследования.

Моллюски —  одна, из наиболее широко распространенных, богатых по коли
честву видов, численности и биомассе групп морских животных. Во многих дон
ных биоценозах руководящая роль принадлежит именно моллюскам. Отдельные 
представители этого типа способны образовывать сплошные поселения (банки) 
с чрезвычайно высокими биомассами. Трудно переоценить роль таких скоплений 
не только в формировании биологического фона, но и в определении темпов 
осадкообразования в морских экосистемах.

Массовость, доступность, относительная эврибионтность моллюсков делают 
их одним из самых удобных объектов исследований не только для фаунистов и 
морских гидробиологов, но и для физиологов, цитологов и специалистов по дру
гим биологическим дисциплинам. Данные по экологии современных моллюсков 
представляют большой интерес для палеонтологов. Хорошо сохраняющиеся в 
донных отложениях раковины делают эту группу животных руководящей в био- 
стратиграфических исследованиях, необходимых при поисках нефти и других 
полезных ископаемых.

Широта приспособляемости моллюсков к изменениям внешних факторов 
чрезвычайно велика. В то же время их распределение отражает биологическую 
специфику водоема, а относительно стенобионтные виды могут служить в качестве 
индикаторов состояния окружающей среды.

Несомненна значимость моллюсков для народного хозяйства. Целый ряд 
крупных форм этого типа может употребляться в пищу или на приготовление 
кормов. В настоящее время учеными разных стран накоплен больп/ой опыт по 
искусственному разведению и выращиванию отдельных видов двустворчатых 
моллюсков. Кроме того, представители этой группы бентоса входят в рацион 
некоторых промысловых рыб, птиц и хищных донных животных, представляя 
собой необходимое звено пищевых цепей экосистем.

Изучение моллюсков Белого моря имеет особый интерес. Интенсификация 
промысла в конце прошлого— начале текущего столетия, не подкрепленная ма
териалами экологических исследований, привела к истощению запасов как рыб, так 
и морского зверя в этом водоеме. В связи с этим в основу проекта «Белое море», 
включенного Государственным комитетом по науке и технике СССР в число важ
нейших работ, положена программа «Повышение продуктивности и рациональ
ное использование биологических ресурсов Белого моря».

Белое море —  уникальнейший водоем с чрезвычайно разнообразными усло
виями среды. Отдельные районы моря имеют весьма своеобразные гидрологи
ческие режимы: В о р о н к а  с почти нормальной океанической соленостью и тер
мическими условиями, свойственными соседнему Баренцеву морю; Мез е н с к и й  
з а л и в  с мощными приливно-отливными течениями и своеобразной динамикой 
грунтов; Г о р л о  со своим «речным» режимом и постоянными гомотермией и 
гомогалинностью; Б а с с е й н  с резко выраженной стратификацией вод; К а н д а 
л а к ш с к и й  з а л и в  со сложным рельефом и обширными мелководьями; Д в и н - 
с к и й  з а л и в  с поразительно низкими температурами на небольших глубинах и, 
наконец, О н е ж с к и й  з а л и в ,  вся толща вод которого в летний период прогре
вается до 10 и более градусов. Такое разнообразие условий окружающей среды 
существенно облегчает изучение экологии моллюсков, позволяя сравнивать со
стояние их поселений в разных районах относительно небольшой территории, не 
прибегая к постановке специальных экспериментов.

Затрудненный своеобразным «речным» режимом Горла обмен генетической 
информацией между популяциями моллюсков Баренцева и внутренних районов 
Белого морей, наряду с двуслойным характером гидрологической структуры по
следнего, заметно повышают значимость и эффективность исследования процес
сов адаптивного морфогенеза.
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Очевидная важность изучения моллюсков Белого моря вызвала появление 
многочисленных публикаций, посвященных в основном либо экологии отдельных 
видов, либо составу фауны отдельных районов. Несмотря на обилие такого рода 
работ, до сих пор еще нет исследования, обобщающего наши представления о 
фауне и экологии этой важной группы бентоса Белого моря.

В предлагаемой работе приведены сведения о некоторых чертах экологии 
моллюсков, показаны основные закономерности в распределении этих животных 
и особенности адаптивного морфогенеза в условиях Белого моря.

Пользуясь случаем автор выражает свою искреннюю признательность руко
водству и сотрудникам Беломорской биологической станции Зоологического ин
ститута, командам научно-исследовательских судов «Картеш», «Ладога» и «Оне
га» за оказанную помощь при проведении полевых работ, а также О. А. Скарлато, 
А. Н. Голикову, Я. И. Старобогатову, В. И. Гуревичу, Н. С. Ростовой, Е. А. Нин- 
бургу, С. Ф. Колодяжному, В. В. Луканину, А. Д. Наумову за ценные замечания, 
сделанные в процессе написания отдельных глав.



ИСТОРИЯ ИЗУЧЕНИЯ моллюсков 
БЕЛОГО МОРЯ

История изучения фауны Белого моря насчитывает без малого 
150 лет. В 1837 г. по пути на Новую Землю академик К. Бэр посетил 
Двинский залив, Терский берег и район Трех Островов. Природу 
этого края он назвал «царством мхов и лишайников» (Baer, 
1838). С этого момента начинается первый период исследования 
Белого моря — период знакомства с фауной. В 40-х годах прошло
го столетия, также проездом, Белое море посетил видный мала- 
колог А. Ф. Миддендорф.

Организованное в 1868 г. Санкт-Петербургское общество есте
ствоиспытателей положило начало систематическому изучению 
природы Севера, в том числе и Белого моря. На средства общества 
были организованы экспедиции с участием Ф. Ф. Яржинского в 
1869 г., Н. П. Вагнера в 1876, 1877 и 1880 гг., С. М. Герценштейна 
в 1880 г. В 1882 г. начала свою работу Соловецкая биологическая 
станция. В это время здесь работали такие видные ученые, как 
Н. М. Книпович, Н. А. Ливанов, А. К. Линко, М. Н. Римский- 
Корсаков, К. К. Сент-Илер, В. В. Шимкевич и многие другие. 
Среди многочисленных трудов, опубликованных в результате этого 
длительного и плодотворного периода деятельности Санкт-Петер
бургского общества естествоиспытателей на Белом море, следует 
отметить работы А. А. Иностранцевэ (1871, 1872), Н. П. Вагнера 
(1885), В. М. Шимкевича (1889), Н. М. Книповича (1891, 1893, 
1897), А. А. Бялыницкого-Бирули (1896, 1898). В этих трудах за
ложена основа наших знаний по фауне Белого моря. Выводы 
А. А. Иностранцева (1872) о геологическом прошлом водоема и 
Н. М. Книповича (1891, 1897) о его гидрологической структуре до 
сих пор являются исходными пунктами отправления почти для 
всех современных исследований. Особо следует остановиться на 
работе С. М. Герценштейна (1885), в которой впервые приводится 
более или менее подробный список видов моллюсков Белого моря, 
в том числе и ископаемых, обнаруженных в межстадиальных от
ложениях некоторых районов беломорского побережья.

К сожалению, после нескольких лет существования Соловецкая 
биологическая станция на Белом море была ликвидирована. Это 
вызвало резкое сокращение числа печатных работ, посвященных 
данному региону Полярного бассейна.

Следующий этап изучения фауны Белого моря начался лишь 
в 1921 г. экспедициями плавучего Морского научного института. 
В это время появляются новые биологические станции, располо
женные главным образом в Кандалакшском заливе. В результате 
работ различных учреждений и исследователей в 20—30-е годы 
наши знания пополнились сведениями о биоценотическом окру
жении моллюсков. Впервые была предпринята попытка количест
венного учета донной фауны Белого моря (Зенкевич, 1927). Среди
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работ тех лет можно отметить труды Г. С. Гурвич (1934), 
М. С. Идельсона (1934), Е. Ф. Гурьяновой (1948а, б), 3. И. Кобя- 
ковой (1948) и других. Особо следует выделить монографию 
К- М. Дерюгина (1928), ставшую настольной книгой всех исследо
вателей Белого моря. В это же время появляются работы, посвя
щенные непосредственно фауне моллюсков (Дерюгин, Гурьянова, 
1926).

В. конце 40-х годов начинает развиваться иное направление 
изучения малакофауны Белого моря. Преимущественно анатоми
ческие исследования первого этапа уступили место эколого-фи
зиологическим. Широко развернулись работы по изучению эколо
гии ряда морских беспозвоночных, в том числе и моллюсков (Куз
нецов, 1947, 1948а, б, в; Паленичко, 1947, 1948; Матвеева, 1948; 
Турпаева, 1948).

В последующие годы были проведены целые серии исследова
ний, касающихся вопросов экологической физиологии, размноже
ния, личиночного развития, питания и других аспектов экологии 
моллюсков (Милославская, 1952, 1955; Матвеева, 1955а, б; 1965, 
1974; Беляев, 1957; Милейковский, 1958, 1960, 1962; Зацепин, Фи
латова, 1961; Рубинчик, 1962; Бескупская, 1963; Русанова, 1963, 
1966; Бубнова, 1971, 1972, 1976; Сидоров, 1971; Агарова, 1973; 
Наумов, 1974, 1976а, б, в; Кауфман, 1976, 1977; Матвеева, Макси
мович, 1977; Бергер, 1980; Наумов, Федяков, 1985а, б; и др.). На
чинают развиваться исследования в области роста моллюсков, 
необходимые для выяснения биоэнергетических характеристик 
биоценозов (Кузнецов, 1946; Савилов, 1953, 1954; Семенова, 1970; 
Садыхова, 1974; Денисенко, 1982; и др.). Продолжается изучение 
запасов и распределения представителей этой группы животных 
(Филатова, 1951, 1957; Кудерский, 1961, 1962; Дорош, 1963; Соко
лова, ч1963; Никольский, 1966; Семенова, 1974; и др.).

Начиная с 1967 г. на Белом море стали проводиться комплекс
ные исследования фауны, включающие изучение как экологии от
дельных видов, так и их биоценотических связей. В это время появ
ляются работы, характеризующие биоэнергетику биоценозов и от
дельных популяций животных (Голиков, 1975; Голиков и др., 
1978, 1982; Максимович, 1978а, б, 1980). Объединенными усили
ями Зоологического института АН СССР, Беломорской биологи
ческой станции Московского государственного университета и дру
гих учреждений впервые со времен К. М. Дерюгина была прове
дена подробная бентосная съемка внутренних районов Белого 
моря (Семенова, 1982; Наумов, Луканин, Ошурков, Федяков, 
1982; Наумов, Луканин, Федяков, 1982; Луканин и др., 1982; 
Федяков, 1982; Федяков и др., 1982; Голиков и др., 1983).

Работы многих исследователей в последнее время направлены 
на изучение перспективных промысловых моллюсков (Кунин, Си- 
ренко, 1976; Луканин, Гурина, 1977; Денисенко, 1982; Куликов
ский, Кунин, 1982; Кунин, 1982; Луканин, Лангуев, 1982; Макаров, 
Кулаковский, 1982; Галкина, 1983; Луканин и др., 1983, 1985; и 
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др.). На Беломорской биологической станции ЗИН АН СССР раз
работана методика искусственного разведения мидий.

Обилие литературных данных может привести к ошибочному 
мнению о достаточно хорошей изученности Белого моря. Однако 
для получения полных представлений о функционировании эко
систем в этом довольно сложном в геологическом и. гидрологи
ческом отношениях водоеме необходимо проделать еще очень боль
шую работу и, в первую очередь, по исследованию закономер
ностей распределения массовых групп бентоса. Только наличие 
таких всесторонних знаний позволит правильно моделировать 
гидробиологические процессы в Белом море, а в дальнейшем и в 
других районах Мирового океана.



к ра тк а я  ф и з и к о -г е о г ра ф и ч е с к а я
ХАРАКТЕРИСТИКА БЕЛОГО МОРЯ

Белое море — сравнительно небольшой по площади, глубоко 
вдающийся в материк водоем. Формальной границей с Баренце
вым морем принято считать линию, соединяющую мыса Канин нос 
и Святой нос. К югу от нее располагается Воронка — широкая 
часть пролива, соединяющая Белое и Баренцево моря. С востока 
к ней примыкает Мезенский залив, а с юго-запада — Горло, яв
ляющееся узкой частью указанного пролива. Среди внутренних 
районов Белого моря выделяют Бассейн, Кандалакшский, Онеж
ский и Двинский заливы (рис. 1). Как рельеф дна, так и гидроло
гический режим названных районов имеют свои специфические 
черты, заметно сказывающиеся на облике донного населения.

Рельеф дна В о р о н к и  относительно ровный. Глубины в ее 
северо-западных районах достигают 100 м, а в восточной части не

/  - К а н да ла кш ским  залип:  2 — О н е ж с к и й  зали в:  .7 ISaccei ii i;  4 Дв ин ским залп» ;
5 Горло ; 6‘ —  М е зе нский  зали в;  7 Вор о нка .  Точкоми  отмечены районы4 бе нтосных работ.

8



превышают 40 м. Относительно узкий желоб с глубинами около 
80 м тянется вдоль всего восточного побережья Кольского полу
острова, заходя в Горло. Большую часть дна Воронки занимают 
песчано-гравийные грунты. Сильные приливно-отливные течения 
даже на больших глубинах вызывают заметную на подводных фо
тографиях подвижность песчаных фракций донных осадков. Лито
раль Кольского полуострова в основном скалистая, Канинского — 
гравийно-галечная с примесью глины. Гидрологический режим ха
рактеризуется почти полным отсутствием стратификации вод и вы
сокими (для Белого моря) соленостями. Летом на всех глубинах 
температура колеблется от 3 до 9° С, соленость — от 30 до 33,5%о. 
Зимой вся толща вод охлаждается до —1,8° С, а соленость повы
шается до 34%о. В восточных районах Воронки сказывается сточ
ное течение из Мезенского залива и Горла. Температура на поверх
ности здесь может достигать 10°, а соленость понижена до 27— 
30%о.

Мелководный (до 40 м) М е з е н с к и й  з а л и в  характеризу
ется чрезвычайно сильными приливно-отливными течениями. Вы
сота приливов здесь 8—10 м. На большем своем протяжении ли
тораль представлена обширными глинистыми пляжами. В субли
торали широко распространены подвижные гравийные грунты. 
Как и в Воронке, в Мезенском заливе нет стратификации вод. 
Придонная температура летом составляет в среднем 8° С. При
донная соленость на большей части акватории не превышает 
28%о, а в устье р. Мезени на траверзе р. Семжи падает до 19—20%0.

Г о р л о  представляет собой сравнительно узкий желоб, причем 
наиболее глубокая его часть (до 140 м) прижата к западному бе
регу. Грунты здесь, как и в Воронке, представлены в основном под
вижными песками. Этот район моря также характеризуется силь
ными как постоянными, так и приливно-отливными течениями (до 
4 узлов) и, как следствие, гомотермией и гомогалинностью. Летние 
температуры во всей толще вод составляют в среднем 8° С, со
леность, в зависимости от близости Воронки,— 27—30%о. Зимой 
температура воды около —1,6°.

Б а с с е й н  — наиболее глубоководная (преобладают глубины 
более 100 м) центральная часть моря, характеризующаяся сравни
тельно ровным рельефом дна, илистыми и глинистыми грунтами 
и четко выраженной летней стратификацией вод. Зимой темпера
тура всей толщи вод составляет около —1,5° С при солености 
28—30%о. Таяние снега и льда весной приводит к сильному рас- 
преснению (до 10— 15%о) поверхностного слоя. Летом соленость 
постепенно повышается до 25%о, а температура на поверхности 
достигает 10— 15°, при этом на больших глубинах сохраняются 
отрицательные зимние температуры. Зона температурного скачка 
приходится на глубины около 35—50 м. Описанная прямая стра
тификация по мере охлаждения поверхностного слоя переходит 
осенью в неполную обратную стратификацию. Согласно данным 
К. М. Дерюгина (1923) вблизи Терского берега напротив устья
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р. Варзуги находится «полюс тепла», где термоклин отмечается 
на глубине около 60—70 м.

К а н д а л а к ш с к и й  з а л и в  обладает сильно изрезанной бе
реговой линией и сложным рельефом дна. В заливе представлены 
примерно в равных соотношениях все типы грунтов. Гидрологи
ческий режим сходен с таковым в Бассейне. Характерным для 
Кандалакшского залива является наличие большого числа неболь
ших бухт лагунного и ковшевого типа, в миниатюре почти пол
ностью повторяющих гидрологический режим Бассейна.

О н е ж с к и й  з а л и в  отделен от Бассейна порогом с глуби
нами около 50 м, лишь в районе Восточной Соловецкой салмы 
глубины достигают 100 м. В центральном и северо-западном рай
онах залива преобладают гравийно-галечные грунты, на остальной 
акватории — илисто-песчаные. Гидрологический режим характе
ризуется полной гомотермией и гомогалинностью в летний период. 
Строгая стратификация вод Бассейна ощутимо сказывается толь
ко в Восточной Соловецкой салме. На остальной акватории летние 
температуры составляют в среднем около 9° (в куту до 14°), 
а соленость — 20—27%0.

Д в и н с к и й  з а л и в  обладает ровным рельефом дна с глу
бинами до 140 м. Повсеместно здесь преобладают илистые и пес
чаные грунты. Гидрологический режим по своему характеру бли
зок к режиму Бассейна. Значительные различия обнаруживаются 
лишь в северо-восточной части залива, где термоклин в период 
летней стратификации вод расположен на глубине около 5—15 м 
(«полюс холода») по данным К. М. Дерюгина (1923).

Во всей толще вод Белого моря кислородный режим вполне 
благоприятен для жизни животных. Это, очевидно, может дости
гаться только благодаря интенсивному водообмену с Баренцевым 
морем. В. В. Шулейкин (1925) показал, что приливно-отливные 
колебания летом не приносят во внутренние районы Белого моря 
значительных масс баренцевоморской воды. Обновление же вод 
рассматриваемого водоема и аэрация его глубин происходит глав
ным образом зимой, когда холодные соленые водные массы Поляр
ного бассейна, двигаясь вдоль Кольского побережья, стекают в 
центральный желоб Бассейна. Они вытесняют глубинные воды 
Белого моря, которые в свою очередь выталкивают вдоль Зимнего 
берега поверхностный рэспресненный слой.

Таким образом, гидрологический режим внутренних районов 
Белого моря и главным образом его глубинных частей определя
ется в первую очередь особенностями сообщения с соседним Ба
ренцевым морем.



МАТЕРИАЛ И МЕТОДИКА

Основу имеющегося в нашем распоряжении материала состав
ляют обширные коллекции Зоологического института АН СССР. 
За многолетнюю историю изучения Белого моря в коллекционные 
фонды института были переданы несколько тысяч проб моллюсков. 
Среди них сборы исследователей, начинавших изучение фауны 
Белого моря, таких как Н. П. Вагнер, Н. М. Книпович, С. А. Гер- 
ценштейн, А. А. Бялыницкий-Бируля, К- К. Сент-Илер и многих 
других.

В коллекциях представлены моллюски из всех районов Белого 
моря. В то же время отметим, что степень изученности отдельных 
заливов далеко не одинакова. Наиболее полно исследованы Онеж
ский и Кандалакшский заливы, в пределах которых взято около 
трех тысяч проб, в меньшей степени Бассейн и Двинский заливы 
(несколько сотен проб). Около двух сотен проб имеется из Ворон
ки, Горла и Мезенского залива. Примерное представление об 
изученности отдельных районов Белого моря дает рис. 1.

К сожалению, подавляющее большинство сборов до 1967 г. 
носило качественный характер и не могло служить для анализа 
закономерностей количественного распределения моллюсков. К 
этому времени в Зоологическом институте насчитывалось лишь 
около 100 количественных проб, взятых главным образом на лито
рали Кандалакшского залива.

В 1967 г. Зоологическим институтом АН СССР была организо
вана экспедиция на Белое море под руководством А. Н. Голикова, 
вслед за которой при участии Беломорской биологической станции 
ЗИН АН СССР последовали планомерные исследования количест
венного распределения бентоса. Эта и другие экспедиции доста
вили значительный материал из Кандалакшского (экспедиции 
1967, 1977, 1979, 1981, 1982, 1984 гг.), Онежского (1980, 1981, 
1982), Двинского (1981), Мезенского (1984) заливов, Горла 
(1982) и Бассейна (1982, 1984).

Сборы бентоса на мелководьях проводились количественным 
водолазным методом гидробиологических исследований, подробно 
описанным А. Н. Голиковым и О. А. Скарлато (1965, 1967). На 
глубинах свыше 20—30 м пробы брались с помощью дночерпателя 
«Океан» с площадью захвата 0,25 м2 и трала Сигсби.

В анализ вошли также материалы около 500 качественных 
(шлюпочная драга) и 100 количественных (дночерпатель Петер
сена с площадью захвата 1 /40 м2) проб из кутовой части Канда
лакшского залива, любезно предоставленные Е. А. Нинбургом.

Всего было обработано более 4 тыс.проб (из них около 500 ко
личественных), в которых обнаружено 94 тыс особей моллюсков, 
принадлежащих к 126 видам и подвидам.

В полевых условиях, при личном участии автора (автор при
нимал участие в работах экспедиций на Белое море 1972, 1974,
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1976, 1977, 1980, 1981, 1982, 1984 гг.), собранный материал разби
рался по видам. Затем подсчитывалось количество экземпляров 
данного вида в пробе, после подсушивания на фильтровальной 
бумаге определялся их прижизненный вес. В журнале наблюдений 
отмечались гидрологические данные, характер грунта, доминирую
щие по биомассе виды бентоса и список моллюсков с указанием 
их биомасс и плотностей поселений.

В лаборатории уточнялась видовая принадлежность особей, 
для чего в ряде случаев по стандартным методикам изготовлялись 
препараты рнд\. Далее во всех пробах определялись размеры 
наиболее крупных экземпляров каждого вида. В представительных 
выборках измерялись все моллюски, что давало возможность 
оценить размерную структуру популяций (схема измерений мол
люсков представлена на рис. 2).

Изменчивость формы раковины изучалась в основном на дву
створчатых моллюсках. В целях выяснения отличительных осо
бенностей беломорских особей измерялись также моллюски, со
бранные из других районов ареала. Всего было промерено около 
5 тыс. экз. Для всех индивидов рассчитывались все возможные 
отношения линейных размеров (габитуальные индексы), описы
вающие форму раковины: удлиненность (отношение высоты к дли
не h/l),  выпуклость по длине (отношение толщины к длине Ь/1), 
выпуклость по высоте или вздутость (b/h).  Нетрудно видеть, 
что последний индекс в определенной степени отражает кривизну 
фронтального сечения створки раковины (Кафанов, 1975), ко
торая во многих случаях оказывается видовым признаком (Лог
виненко, Старобогатов, 1971).

Для каждой выборки по стандартным статистическим форму
лам рассчитывались средние значения, средние квадратические 
отклонения и ошибки средних для линейных размеров, габитуаль- 
ных индексов и величины, пропорциональной объему раковины

Рис. 2. Схема измерения раковин двустворчатых моллюсков. '
L —  длина; b то л щ и н а ,  h высота.
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( IXhXb) .  Между всеми указанными признаками определялись 
коэффициенты парных корреляций.

Анализ материала показал, что величина индексов формы ра
ковины во многих случаях существенно меняется с возрастом, по
этому для таксономических целей использование габитуальных 
индексов возможно только с учетом их онтогенетических из
менений.

У всех исследованных моллюсков связь между отдельными раз
мерными характеристиками раковины статистически не отлича
ется от линейной и может быть вполне удовлетворительно описана 
уравнением

Y=a+bX,  (1)

где X и Y — линейные параметры раковины, а и b — коэффициенты 
уравнения регрессии, определяемые по общепринятым статисти
ческим формулам.

Из уравнения (1) следует, что возрастные изменения индекса 
можно выразить следующим образом:

Y / X = b + a / X  V)

Очевидно, что форма раковины (габитуальный индекс) оста
ется постоянной при увеличении размеров (параметра X),  когда 
а = 0. Величина а, однако, не может считаться показателем измен
чивости формы раковины в постларвальном онтогенезе. Так, даже 
существенное отклонение а от 0 для крупных видов в отличие от 
мелких форм не вызывает заметных изменений индекса Y/ Х  у 
взрослых особей. Нелинейный вид зависимости индексов от разме
ров (2) не позволяет считать и коэффициенты корреляции между 
этими величинами точной характеристикой степени изменения 
формы раковины в онтогенезе.

К таким же выводам можно прийти, аппроксимируя связь ли
нейных параметров степенным уравнением.

Действительно, если

Y=aXb, (3)

где а — масштабный коэффициент, b — показатель аллометрии, 
то

Y / X = a X b~l (4)

и мы опять приходим к нелинейной зависимости. Согласно урав
нению (4) габитуальный индекс Y/ Х  на всем протяжении роста 
моллюска, может оставаться постоянным и равным коэффициенту 
а лишь при изометрии параметров У и X. Наиболее точными харак
теристиками сопряженности увеличения размеров, с одной сто
роны, и изменения формы раковины, с другой, оказываются коэф

13



фициенты корреляций между величинами Y/ Х  и \ / Х  для уравне
ния (1) или log Y/ Х  и log X(Y/X и Л'6-1) для уравнения (3). Зна
чительно более сложные, чем (2) или (4), подчас не поддающиеся 
линеаризации функции получаются при аппроксимации роста мол
люсков уравнениями Берталанфи, Гомперца и др.

Исследование адекватности применения различных уравнений 
в целях изучения соотношений параметров раковин не входит в 
задачи настоящей работы, поэтому для выяснения интенсивности 
возрастной динамики габитуальных индексов был проведен фак
торный анализ матриц парных корреляций методом главных ком
понент. Суть данного метода состоит в реализации модели:

X—cl\F\-\-CL2F2- \ - cikF к, (5)

где X — значение признака у индивида, / \  — значение некоего 
фактора, оказывающего влияние на исследуемые признаки, а, — 
факторные нагрузки, отражающие степень зависимости признака 
от данного фактора и являющиеся по своей сути коэффициентами 
корреляции, k — число общих факторов.

При этом предполагается линейность связи признаков с факто
рами и некоррелированность факторов между собой. Таким об
разом, данный вариант факторного анализа предполагает, что вся 
вариация признака может быть объяснена действием общих или 
главных факторов (величина af показывает долю изменчивости 
того или иного признака, обусловленную действием i-ro фактора). 
Задача нахождения факторных нагрузок аналогична задаче о соб
ственных значениях и собственных векторах симметричных мат
риц. Алгоритмы вычислений факторных нагрузок и значений фак
торов приведены в работах Г. Хармана (Harman, 1960), В. С. Пу
гачева (1979) и других.

Первый фактор или компонента объясняет, как правило, более 
90% дисперсии линейных размеров раковины и показателя, ха
рактеризующего объем. Наиболее вероятная интерпретация этого 
фактора — возраст. В связи с этим нагрузки габитуальных ин
дексов на первую компоненту следует считать показателем зна
чимости возрастной динамики пропорций раковины.

Метод главных компонент, помимо анализа изменчивости фор
мы раковины моллюсков, применялся и в других случаях, напри
мер, для исследования причин, обусловливающих распределение 
моллюсков в акватории моря.

Для изучения зависимостей количественных характеристик 
поселений моллюсков от факторов внешней среды значения по
следних разбивались на классовые промежутки (диапазон глубин, 
температур*, типы грунтов-и т. п.). После этого рассчитывались 
средние значения характеристик поселений в пределах каждого 
класса со своими ошибками. Полученные данные изображались

* Здесь и далее подразумеваются летние температуры и солености.
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в виде графиков *. Сила влияния того или иного фактора среды 
определялась с помощью дисперсионного анализа неравномерных 
комплексов, алгоритм вычислений которого приведен в руковод
ствах Г. Ф. Лакина (1973), В. М. Ивановой и др. (1981) и дру
гих **.

Сходство видового состава моллюсков различных участков мо
ря определялось по формуле Жаккара—Алехина (Jaccard, 1912):

C = [S o/ ( S i+ 5 2—So)] -100

и формуле, оценивающей степень включения,

C = [S o/m in(S i,S2)]-100

где С — показатель сходства (включения), S0 — число общих ви
дов в сравниваемых районах, Si и S2 — количество видов, обна
руженное в первом и во втором районах соответственно, min(Si, 
S 2) — минимальное число из Si и S2.

Для сравнимости полученных результатов с данными других 
авторов оценивалась степень различия районов по методу Престо
на (Preston, 1962); т. е. сначала рассчитывались значения выра
жений

Si/(Si +  S2— So) и S2/ (Si “I- S2 — So),
после чего с помощью специальных таблиц находился коэффи
циент различия.

Видовое разнообразие малакоценозов определялось по фор
муле Шеннона — Вивера (Shannon, Weaver, 1963):

tf=-![(n,/A0./og2(rt,-/yV)],
1=1

где Н — показатель видового разнообразия (информация в битах 
на особь), tit — плотность поселения i-го вида моллюсков, N — 
общая плотность поселения моллюсков, S — число видов в данном 
таксоценозе.

Все расчеты производились на ЭК.ВМ «Искра-125» по ориги
нальным программам. Компонентный анализ матриц корреляций 
более чем 10 признаков проводился на ЭВМ М-222 по программам
С. Ф. Колодяжного.

Биогеографическая принадлежность моллюсков устанавлива
лась главным образом на основании литературных данных (Thor- 
son, 1944, 1946; Галкин, 1955; Ockelmann, 1958, Голиков, 1963,

* Вертикальные отрезки на графиках показывают ошибку средней.
** Большинство данных по аутэкологии использованы в готовящемся к 

печати определителе беломорских моллюсков. В данной книге в приложении при
ведены сведения по распределению отдельных видов в зависимости от факторов, 
достоверно влияющих на биомассу.
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1980; Голиков, Скарлато, 1977; Скарлато, 1960, 1981; Голиков, 
Кусакин, 1978; Антипова, 1979). Для видов, не представленных 
в этих работах, на основании анализа данных о распространении, 
взятых из каталогов Зоологического института и других лите
ратурных источников, устанавливался их современный ареал. При 
этом границы биогеографических областей принимались в том 
виде, какими они представлены в работах С. Экманэ (Ekman, 
1953), О. А. Скарлато (1960, 1981), А. Н. Голикова (1963, 1980), 
Т. В. Антиповой (1979). Кроме того, был проведен анализ ареалов 
беломорских моллюсков, позволивший уточнить биогеографи- 
ческую принадлежность отдельных видов и границы их распро
странения.



ВИДОВОЙ СОСТАВ моллюсков 
БЕЛОГО МОРЯ

До настоящего времени вопросы, связанные с построением 
системы как двустворчатых, так и брюхоногих моллюсков оста
ются дискуссионными. Разнообразие форм, обилие видов при отно
сительно однотипной внутренней организации породили серьез
ные противоречия между системами, построенными исключительно 
на внешних признаках раковины, и системами, положившими в 
основу строение внутренних органов.

Не вдаваясь в изложение преимуществ и недостатков той или 
иной классификации укажем лишь, что в данной работе принята 
система, опирающаяся на комплексный анализ филогенетических 
изменений различных систем органов. Для двустворчатых мол
люсков в наиболее полном виде она изложена в работах Л. А. Не- 
весской и др. (1971), О. А. Скарлато и Я. И. Старобогатова (1975, 
1979а), О. А. Скарлато (1981); для брюхоногих — в работах 
А. Н. Голикова и Я. И. Старобогатова (1972, 1975). При этом учи
тывались дополнения и изменения, вызванные исследованиями 
последних лет (Миничев, Старобогатов, 1975, 1979; Старобогатов, 
19.77; Скарлато, Старобогатов, 19796, 1983; Голиков, Сиренко, 
1983; Славошевская, 1983; Старобогатов, Ситникова, 1983; и др.).

Следует отметить, что в данной работе для названий отрядов 
используется окончание — iform.es. Это обстоятельство вызвано 
удобством обращения со стандартизированными названиями ана
логичных таксономических категорий, а также другими причинами, 
указанными О. А.'Скарлато и Я. И. Старобогатовым (1983).

Первый список моллюсков Белого моря, опубликованный в ра
боте С. М. Герценштейна (1885), включал 30 видов Bivalvia и 43 
вида раковинных Gastropoda. К 1928 г. из Белого моря было из
вестно уже 93 вида, в том числе 33 — двустворчатых моллюсков 
(Дерюгин, 1928). Благодаря исследованиям разных авторов, к 
1980 г. список пополнился еще 5 видами двустворчатых и 8 видами 
брюхоногих моллюсков.

Ревизия коллекций Зоологического института и анализ сбора 
последних лет показали, что в Белом море, помимо указанных ра-~ 
нее моллюсков, встречаются еще 2 вида Bivalvia и 16 Gastropoda. 
Среди последних 16 видов 3 оказались новыми для науки.

Ниже приводится список видов моллюсков Белого моря. Мол
люски, отмеченные звездочкой, встречены только в Воронке.

Класс Bivalvia Linne, 1758
Надотряд Protobranchia Pelsneer, 1889 

Отряд Nuculiiformes (=Nuculida Dali, 1889)
Семейство Nuculidae Gray, 1824 

Род Leionucula Quenstedt, 1930
L. tenuis (Montagu 1808)
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Семейство Nuculanidae Н. Adams et A. Adams, 1858 
Род Nuculana Link, 1807 

N. pernula (Muller, 1776)
N. minuta (Muller, 1776)

Род Portlandia Morch, 1857 
P. arctica (Gray, 1824)

Род Yoldia Molier, 1842 
Y. amygdalea (Torell, 1859)

Род Yoldiella Verrill et Bush, 1897
F. fraterna Verrill et Bush, 1898 
Y. intermedia (M. Sars, 1865)

Надотряд Autobranchia Grobben, 1894 
Отряд Mytiliiformes (=Mytilida Ferussac, 1822)

Семейство Crenellidae Gray, 1848 
Род Crenella Brown, 1827

C. decussata (Montagu, 1808)
Семейство Mytilidae Rafinesque, 1815

Род Musculus Roding, 1978
M. discors (Linne, 1767)
M. córrugatus (Stimpson, 1851)
M. laevigatus (Gray, 1824)
M. niger (Gray, 1824)

Род Modiolus Lamarck, 1799 
M. modiolus (Linne, 1758)

Род Dacrydium Torell, 1859
D. vitreum (Molier, 1842)

Род Mytilus Linne, 1758
M. edulis Linne, 1758

Отряд Pecteniformes (=Pectenida H. et A. Adams, 1857) 
Семейство Pectenidae Rafinesque, 1815 

Род Chlamys Roding, 1798 
Ch. islandicus (Muller, 1776)

Семейство Heteranomiidae Scarlato et Starobogatov, 1979 
Род Heteranomia Winckworth, 1922 

H. squamula (Linne 1767)
H. aculeata (Muller, 1776)

Отряд Pholadomyiformes (=Pholadomyida Newell, 1965) 
Семейство Lyonsiidae Fischer, 1887 

Род Lyonsia Turton, 1822 
L. arenosa (Molier, 1842)

Семейство Pandoridae Rafinesque, 1815 
Род Pandora Brugliiere, 1797 

P. glacialis Leach, 1819 
Семейство Thraciidae Stoliczka, 1870 

Род Thracia Sowerby, 1823 
Th. myopsis Molier, 1842 

Отряд Luciniiformes (=Lucinida Stoliczka, 1871)
Семейство Astartidae Orbigny, 1844
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Род Elliptica Filatova, 1957
E. elliptica (Brown, 1827)

Род Tridonta Schumacher, 1817 
T. borealis Schumacher, 1817 

Род Nicania Leach, 1819
N. montagui (Dillwyn, 1817)

Семейство Hiatellidae Gray, 1824 
Род Hiatella Bose, 1801 

H. arctica (Linne, 1767)
Род Panomya Gray, 1857 

P. arctica (Lamarck, 1818)
Семейство Thyasiridae Dali, 1901 

Род Thyasira Leach in Lamarck, 1818 
Th. gouldi (Philippi, 1846)
Th. equalis (Verrill et Bush, 1898)

Род Axinopsida Keen et Chavan in Chavan, 1951
A. orbiculata (G. Sars, 1878)

Семейство Turtoniidae Ciarek, 1855 
Род Turtonia Alder, 1848 

T. minuta (Fabricius, 1780)
Семейство Montacutidae Ciarek, 1855 

Род Montacuta Turton, 1822 
M. maltzani Verkrutzen, 1875 

Отряд Cardiiformes (=Cardiida Ferussac, 1822)
Семейство Clinocardiidae Kafanov, 1975 

Род Ciliatocardium Kafanov, 1975 
C. ciliatum (Fabricius, 1780)

Род Serripes Gould, 1841 
S. groenlandicus (Bruguiere, 1789)

Семейство Tellinidae Blainville, 1814 
Род Macoma Leach, 1819 

M. calcarea (Chemnitz, 1782)
M. balthica (Linne, 1758)
* M. torelli (Steenstrup, 1882)

Семейство Arcticidae Newton, 1819 
Род Arctica Schumacher, 1817

A. islandica (Linne, 1767)
' Семейство Myidae Lamarck, 1879 

Род Mya Linne, 1758 
M. truncata Linne, 1758 
M. arenaria Linne, 1767 

Надотряд Septibranchia Pelseneer, 1889
Отряд Verticordiiformes (=Verticordiida Scarlato et Staro- 
bogatov, 1971)

Семейство Lyonsiellidae Scarlato et Starobogatov, 1971 
Род Lyonsiella M. Sars, 1865 

L. abyssicola M. Sars, 1865 
Класс Gastropoda Cuvier, 1797
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Подкласс Cyclobranchia Cuvier, 1817 
Отряд Patelliformes Jhering, 1876 

Семейство Tecturidae Gray, 1847 
Род Testudinalia Moskalev, 1966 

7. tessellata (Muller, 1776)
Род Tectura Gray,„1847

* 7. virginea (Muller, 1776)
Род Erginus Jeffreys, 1877

* E. rubella (Fabricius, 1780)
Семейство Lepetidae Dali, 1869

Род Lepeta Gray, 1847
L. coeca (Muller, 1776)

Подкласс Scutibranchia Cuvier, 1817
Отряд Fissurelloiformes (=Dicranobranchia'Gray, 1834) 

Семейство Emarginulidae Gray, 1834 
Род Puncturella Lowe, 1827 

P. noachina (Urine, 1771)
Подкласс Pectinibranchia Blainville, 1814 

Отряд Trochiformes Ferussac, 1822 
Семейство Liotiidae Gray, 1850 

Род Moelleria Jeffreys, 1865
M. costulata (Molier, 1842)

Семейство Trochidae Rafinesque, 1815
Род Margarites Gray, 1847 

M. groenlandlcus groenlandicus (Gmelin, 1790)
M. gr. umbelicalis (Broderip, Sowerby, 1829)
M. costalis (Gould, 1841)
M. helicinus (Phipps, 1774)
M. oliv ace us [Brown, 1827)
M. vahlii (Molier, 1842)

Род Solariella S. Wood, 1842 
S. obscura (Couthouy, 1838)
S. varicosa (Mighels, Adams, 1842)

Род Ganesa Jeffreys, 1883
G. laevigata (Friele, 1876)

Отряд Turritelliformes (=Protopoda Fischer, 1884) 
Семейство Turritellopsidae Starobogatov, 1983 
Род Turritellopsis G. Sars, 1878 

7. acicula (Stimpson, 1851)
Отряд Littoriniformes (=Discopoda Fischer)

Семейство Lacunidae Gray, 1847 
Род Epheria Leach in Gray, 1847 

E. vincta (Montagu, 1803)
* E. crassior (Montagu, 1803)

Род Lacuna Turton, 182?
L. neritoidea Gould, 1840 

Семейство Littorinidae Gray, 1840 
Род Littorina Ferussac, 1821
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L. saxatilis (Olivi, 1792)
L. obtusata (Linnaeus, 1758)
L. littorea (Linnaeus, 1758)

Семейство Rissoidae Gray, 1847
Род Mohrensternia Stoliczka, 1866

M. interrupta (7. Adams, 1798)
Род Frigidoalvania Waren, 1974

F. janmayeni (Friele, 1878)
Род Pinctulum Jeffreys, 1884

P. wyvillethomsonl (Jeffreys in Friele, 1877)
P. minuta Golikov, Fedyakov sp. n.

Семейство Onobidae Golikov et Starobogatov, 1975 
Род Ononba H. et A. Adams, 1852

0. aculeus (Gould, 1841)
0. jeffreysi (Waller, 1864)
O. verrilli (Friele, 1886)

Род Setia H. et A. Adams, 1852 
S. latior (Mighels in Adams, 1842)

Семейство Hydrobiidae Troschel, 1857 
Род Hydrobia Hartmann, 1821

H. ulvae (Pennant, 1777)
Семейство Riśsoellidae Gray, 1850 

Род Jeffreysina Thiele, 1925 
J. globularis (Feffreys, 1853)

Семейство Skeneopsidae Iredale, 1915 
Род Skeneopsis Iredale, 1915 

Sk. planorbis (Fabricius, 1780)
Отряд Calyptraeiformeś Ferussac, 1882 

Семейство Trichotropidae Gray, 1850 
Род Ariadnaria Habe, 1961 

A. borealis (Broderip, Sowerby, 1829) 
Семейство Velutinidae Gray, 1841 

Род Velutina Fleming, 1821 
V. undata Brown, 1838 
V. velutina (Muller, 1776)
V. plicatilis (Muller, 1776)

Род Marsenina Gray, 1850 
M. glabra (Couthouy, 1838)

Отряд Naticiformes (=Aspidophora Fischer, 1884) 
Семейство Naticidae Forbes, 1838

Род Pseudopolynices Golikov et Sirenko, 1983
P. nanus (Molier, 1842)

Род Lunatia Gray, 1847
L. pallida (Broderip, Sowerby, 1829)

Род Cryptonatica Dali, 1892
C. clausa (Broderip, Sowerby, 1829)

Род Amauropsis Morch, 1857 
A. islandica (Muller, 1776)



Отряд Cerithiformes (=Entomostoma Blainville, 1824) 
Семейство Eumetulidae Golikov et Starobogatov, 1975 

Род Laskeya Iredale, 1918 
L. costulata (Molier, 1842)

Отряд Bucciniformęs Ferussac, 1822
Семейство Anachidae Golikov et Starobogatov, 1975 

Род Astyris H. et A. Adams, 1854
A. rosacea (Gould, 1840)

Семейство Buccinidae Rafinesque, 1815
Род Col us Bolten, 1798

C. latericeus (Molier,, 1842)
Род Neptunea Bolten in Roding, 1798

N. despecta (Linnaeus, 1758)
* N. ventricosa (Gmelin, 1790)
N. communis communis (Middendorff, 1849)

Род Buccinum Linnaeus, 1758
B. undatum Linnaeus, 1758
* B. cyaneum Bruguiere, 1789
B. ciliatum ciliatum (Fabricius, 1780)
B. c. sericatum Reeve, 1845 
B. elatior (Middendorff, 1849)
* B. angulosum Gray, 1839 
B. glaciale Linne, 1761
B. maltzani Pfeffer, 1886 

Семейство Thaididae Rafinesque, 1815 
Род Nucella Bolten, 1798

* N. lapillus (Linne, 1767)
Семейство Muricidae Rafinesque, 1815

Род Boreotrophon Fischer, 1884 
B. clathratus (Linne, 1767)
B. truncatus (Strom, 1767)

Отряд Cancellariformes (=Nematoglossa) Golikov et Staro
bogatov, 1975

Семейство Admetkiae Troschel, 1869 
Род Admete Molier, 1842 

A. couthouyi (Jay, 1839)
Отряд Coniformes (=Toxoglossa Gray, 1853)

Семейство Turridae_ Swainson, 1840 
Род Oenopota Morch, 1J352 

Oe. pyramidalis (Strom, 1788)
Oe. harpularioides Golikov, Fedyakov sp. n.
Oe. simplex (Middendorff, 1849)
Oe. gigantea (Morch, 1878)
Oe. pyngelii (Beck, 1842)
Oe. violacea (Mighels et Adams, 1842)
Oe. trevelyana (Turton, 1834)
Oe. novajasemliensis (Leche, 1878)
Oe. nobilis (Molier, 1842)
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Oe. cancellata (Mighels, 1841)
Oe. obliqua (G. Sars, 1878)
* Oe. exarata (Molier, 1842)
Oe. impressa (Beck in Morch, 1869)

Отряд Pyramidelliformes ( Heterostropha Fischer, 1884) 
Семейство TurbonilHdae Locard, 1892 

Род Menestho Muller, 1842 
M. truncatula Odhner, 1915 

Род Amaura Molier, 1842
* A. Candida Molier, 1842

Отряд Epitoniiformes (=Ptenoglossa Gray, 1853)
Семейство Epitoniidae Berry, 1910 

Род Boreoscala Kobelt, 1907
B. groenlandica {Molier, 1842)

Отряд Eulimiformes (=Homoeostropha Fischer, 1885) 
Семейство Aclisidae Loven, 1846 

Род Hemiaclis G. Sars, 1878 
H. glabra G. Sars, 1878 

Подкласс Opistobranchia Milne—Edwards, 1848 
Отряд Acteoniformes (=Acteonida Wenz, 1938)

Семейство Acteonidae Fischer, 1887 
Род Acteonina d'Orbigny, 1850 

A. umbelicalis Golikov, Fedyakov sp. n.
Отряд Scaphandriformes (=Cephalaspidea Fischer, 1883) 

Семейство Scaphandridae G. Sars, 1878 
Род Scaphander Montfort, 1810 

S. punctostriatus (Mighels, 1841)
Род Cylichna Loven, 1846

C. occulta (Mighels, 1841)
C. alba {Brown, 1827)

Семейство Retusidae Thiele, 1926
Род Retusa Brown, 1827 

R. pertenuis {Mighels, 1839)
Семейство Omalogyridae G. Sars, 1878 

Род Omalogyra Jeffreys, 1860
O. atomus {Philippi, 1841)

Семейство Diaphanidae Thiele, 1931 
Род Diaphana Brown, 1844

D. minuta {Brown, 1844)
Семейство Philinidae Gray, 1850

Род Philine Ascanius, 1772 
Ph. lima {Brown, 1827)

Кроме названных видов, в Белом море могут быть найдены 
Portlandia aestuariorum (по косвенным данным может встретиться 
в эстуарии Северной Двины) и Zirphaea crispata (пустые створки 
часто встречаются в спрессованной глине в Онежском, Двинском 
и Мезенском заливах).
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Таким образом, фауна двустворчатых моллюсков внутренних 
районов Белого моря насчитывает 39 видов, относящихся к 30 ро
дам, 19 семействам, 7 отрядам и 3 надотрядам. Еще один вид 
отмечен только в Воронке. Фауна раковинных брюхоногих мол
люсков бентоса внутренних районов Белого моря состоит из 76 
видов и подвидов, относящихся к 43 родам, 31 семейству, 15 от
рядам и 4 подклассам. Еще 10 видов отмечены только в Воронке.



БИОГЕОГРАФИЧЕСКИЙ АНАЛИЗ 
ФАУНЫ МОЛЛЮСКОВ БЕЛОГО МОРЯ

Значительное разнообразие условий в отдельных районах Бе
лого моря предоставляет возможность для существования мол
люсков с весьма различными требованиями к окружающей среде. 
Как следствие, в этом водоеме можно встретить виды различной 
биогеографической принадлежности.

Существенные сезонные колебания температур и соленостей 
воды на мелководьях привели к тому, что современная малако- 
фауна Белого моря представлена в основном эврибионтными ви
дами с широким распространением. Эта своеобразная черта фауны 
моллюсков рассматриваемого водоема (присущая, по-видимому, 
и другим группам беломорского бентоса) не позволяет на основа
нии изучения распространения только ее представителей делать 
какие-либо заключения относительно местоположения границ раз
личных биогеографических областей Мирового океана. Поэтому в 
данной работе не ставится задача уточнения районов смены фаун 
различного происхождения вне пределов Белого моря, а границы 
биогеографических областей приняты в том виде, в котором они 
представлены А. Н. Голиковым (1980) и О. А. Скэрлато (1981).

Следует отметить, что указание места смены фаун различной 
биогеографической принадлежности (границы биогеографиче
ских областей), имея несомненную теоретическую^ практическую 
ценность, еще не показывает пределов распространения отдельных 
видов той или иной биогеографической природы. Тем не менее, 
знание возможных границ расселения разных по происхождению 
групп видов имеет самостоятельный интерес и диктуется необхо
димостью практического определения биогеографических харак
теристик представителей фауны отдельных регионов. Широкое 
распространение и относительная эврибионтность беломорских 
моллюсков делают их весьма удобным объектом для подобного 
исследования.

Примененный метод поиска границ расселения видов различно
го происхождения достаточно прост и осноован на том, что термо
патия отдельных видов обусловлена, в конечном счете, условиями 
их происхождения (Golikov, 1973; Скарлато, 1981). В этой связи 
были проанализированы данные по термическому режиму поверх
ностных вод Мирового океана вблизи северных и южных границ 
бореальных областей Тихого и Атлантического океанов. Выяснено, 
что несмотря на значительные колебания минимальных и макси
мальных температур воды, в этих местах наблюдаются практи
чески одинаковые среднегодовые температуры (табл. 1) и, соот
ветственно, сходные величины суммарного поступления тепла.

Полученные результаты заставляют предположить, что рас
пространение групп видов одной биогеографической принадлеж
ности лимитируется не столько экстремальными температурами, 
сколько суммарным количеством тепла.
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Т а б л и ц а  1

Термический режим поверхностных вод на южных и северных границах 
Атлантической и Тихоокеанской бореальных биогеографических областей

Те м п ер а тур а .  0 С

Г  р а и н ц ы .чинима .1 MIHH м а к с и \ альная ср ед не годо вая

[>а *<»рос средняя разброс средняя разб рос сред няя

с субтропиче- 4,0+9,0 5,5+1,9 164-24 18,3+1,9 10,4+12,5 11,3+0,3
сними обла
стями

с Арктической 1_ 00 •1* 1 о — 1,4±0,3 44-8 6,4+1,3 0,8+1,2 1,1+0,1
областью

Следуя правилам элементарной статистики, можно предпо
ложить, что бореальные виды способны существовать в местах, 
где средняя годовая температура находится в пределах от 0,5 
до 14°, а арктические — где она не превышает 2°. При этом 
популяции конкретного вида данной биогеографической группы 
могут встречаться во всех этих районах только в том случае, если 
минимальные и максимальные температуры не выходят за пределы 
индивидуального толерантного диапазона, а гидрологический ре
жим не препятствует успешному воспроизводству.

На поверхности океана годовая сумма температур, пригодная 
для жизни арктических видов, наблюдается к северу от линии, 
соединяющей юго-восточную часть Баренцева моря, юго-западный 
Шпицберген, южную оконечность Гренландии и юг Ньюфаунд
ленда, а также Анадырский залив и залив Нортон. Литоральные 
бореальные виды способны расселяться в северной Атлантике от 
северной Франции и Лонг-Айленда на юге до западных берегов 
Новой Земли, северо-западного Шпицбергена, Исландии, южной 
Гренландии и Лабрадора на севере; в Тихом океане — от северной 
Кореи и острова Ванкувер на юге до Берингова пролива и мыса 
Барроу на севере.

Неоднородность вод Мирового океана по вертикали обусловли
вает различие ареалов видов одной биогеографической группы с 
разным вертикальным распределением. Так, среднегодовая тем
пература, подходящая для обитания арктических видов на верх
них отделах батиали, отмечена к северу от линии, соединяющей 
северную Норвегию, Фарерские острова, Исландию, Гренландию, 
Ньюфаундленд. Бореальные виды, заходящие в верхние отделы 
батиали, могут расселяться в северной Атлантике от Марокко, 
Азорских островов, штата Джорджия на юге до северной Норве
гии, Шпицбергена, Гренландии, Баффиновой Земли на севере; 
в Тихом океане — от Корейского пролива и Калифорнийского 
полуострова на юге, до северной части Берингова моря.

Установленные таким образом пределы распространения групп 
видов позволили уточнить биогеографическую принадлежность в 
основном эврибионтных с широким диапазоном переносимых тем-
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перэтур моллюсков Белого моря. Проведенный анализ показал 
наличие следующих биогеографических групп и соответствующих 
типов ареалов беломорских моллюсков.

1. Субтропическо-амфибореальные виды (3 вида): Modiolus 
modiolus,JAjjtilus edulis, Turtonia minuta. Распространены от Гиб
ралтара, южного Приморья, Флориды и Калифорнии до Новой 
Земли, Берингова пролива, Ньюфаундленда, юго-западных бере
гов Гренландии, Исландии и Шпицбергена.

2. Атлантические субтропическо-бореальные виды (10): Hete- 
ranomia aculeata, Arctica islandica, Mya arenaria, Testudinalia 
tessellata, Tectura virginea, Littorina~śaxatilis, L. obtusata, L. lit- 
larea, Omalogyra atomus, Nucella lapillus. Распространены от 
Гибралтара и Флориды до Новой Земли, Лабрадора, юго-запад
ных берегов Гренландии, Исландии, Шпицбергена. Т. virginea 
распространена только у берегов Европы и (возможно) западной 
Африки.

3. Субтропическо-арктические * широко распространенные 
виды (3). Из них 2 (Dacrydium vitreum и Hiatella arctica) рас
пространены циркумполярно в арктике и заходят на юг до Канад
ских островов, южного приморья, Флориды и Панамы, а один 
вид — Heteranomia squamula — встречен от Бискайского залива 
и мыса Гаттерас до Карского моря и Канадского арктического 
архипелага.

4. Амфибореальные широко распространенные виды (7): Ма-
coma balthica, Margarites helicinus, М. groenlandicus groenlandi- 
cus (подвид бореально-эрктического вида), Epheria vincta, Turri- 
tellops:\ a cicala, Pseudopolynices nanus, Buccinum ciliatum ci- 
liatum (подвид бореально-арктического вида). Распространены 
от Бискайского залива, мыса Код, южного Приморья северной 
Калифорнии на юге до юго-западной части Карского моря, Шпиц
бергена, Исландии, юго-западных берегов Гренландии, Лабрадора 
и Берингова пролива на севере. Первый из указанных видов у 
атлантических берегов Америки заходит в субтропические воды. 
Т. acicula в Тихом океане отмечен только у американских берегов.

5. Атлантические широко распространенные бореальные виды 
(8): Mohrensternia interrupta, Onoba aculeus, Hydrobia ulvae, 
Skeneopsis planorbis, Jeffreysina globularis, Buccinum undatum, 
Hemiaclis glabra, Scaphander punctostriatus. Распространены от 
южной Англии или даже Бискайского залива, мыса Код на юге 
до Новой Земли, Шпицбергена, Исландии, юго-западной Гренлан
дии и южного Лабрадора. 5. punctostriatus у берегов Европы за
ходит в субтропические воды. М. interrupta, Н. ulvae, J. globularis, 
Н. glabra встречены только у берегов Европы.

* Не исключено, что относимые к этой группе весьма изменчивые двуствор
чатые моллюски при более детальном исследовании будут разделены на несколь
ко видов с узкими ареалами. Пока же в соответствии с их географическим рас
пространением мы вынуждены считать эти формы субтропическо-арктическими.
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6. Широко распространенные высокобореальные виды (4).
Из них 2 — Lacuna neritoidea и Neptunea despecta — распро
странены от Северной Норвегии, южного Сахалина, Новой Шот
ландии и Алеутских островов на юге до Новой Земли, южной 
части Чукотского моря, южных районов Канадского арктического 
архипелага, Гренландии, Исландии и Шпицбергена на севере; 
а два — Setia latior и Oenopota pyngeli — от северной Норвегии 
и мыса Код на юге до Восточного Мурмана, Шпицбергена, Ислан
дии, Гренландии и Ньюфаундленда.

7. Широко распространенные бореально-арктические виды 
(36), из которых

циркумполярных — 28: Leionucula tenuis, Yoldia amygdalea, 
Musculus discors, At. corrugatus, At. laevigatus, At. niger, Thyasi- 
ra gouldi, Axinopsida orbiculata, Nicania montagui, Macoind cal- 
carea, Жуа truncata, Nuculana pernula, Trądorita borealis, Atarga- 
rites cdsfalis, Solariella obscura, S. varicosa, Velutina velutina, 
V. plicatilis, Ariadnaria borealis, Lunatia pallida, Cryptonatica 
clausa, Boreotrophon clathratus, Admete couthouyl, Oenopota gi- 
gantea, Oe. violacea, Oe. trevelyana, Boreoscala groenlandica, 
Cylichna alba. Распространены по всему шельфу Северного Ле
довитого океана, расселяясь на юг до северной Франции, Лонг- 
Айленда, Японского моря и острова Ванкувер. At. discors и М. cal- 
сагеа у берегов Европы заходят в субтропические воды. N. pernula 
и Tridonta borealis в Тихом океане отмечены только у берегов 
Азии, a Ariadnaria borealis — у Америки. Oe. violacea распростра
нена исключительно у Евразии и арктического побережья Америки;

видов с ограниченным ареалом в Арктике — 8: Nuculana minu
ta, Crenella~ decussata, Chlamys islandicus, Panomia arctica, Ci- 
liatocardium ciliatum, Puncturella noachina, Oenopota nobilis, Oe. 
simplex. Распространены у берегов Европы от северной Франции 
до восточных районов Карского моря, у берегов Азии от северной 
Кореи до Чукотского моря, у Северной Америки расселяются на 
юг до мыса Код и Ванкувера, в Северном Ледовитом океане — 
у берегов Земли Франца-Иосифа, Шпицбергена, Гренландии, Ка
надского арктического архипелага. Ch. islandicus и Рапотуа 
arctica заходят в субтропические воды у берегов Европы, а Сг. 
decussata — у берегов Америки. Oe. simplex встречена только у 
берегов Евразии.

8. Атлантические бореально-арктические виды (19). Из них
циркумполярных — 6: Marsenina glabra, Astyris rosacea, Bp- 

reotrvphon Iruncatus, Oenopota pyramidalis, Oe. harpularia, Cy
lichna occulta. Распространены к северу от южной Англии и Лонг- 
Айленда;

видов, имеющих ограниченное распространение в Арктике — 
13: Elliptica elliptlca, Montacuta maltzani, Lyonsiella abyssicola, 
Moelleria costulata, Ganesa laevigata, Onoba jeffreysi, Amaurop- 
sis islandica, Laskeya costulata, Colus latericeus, Bucclnum cya- 
neum, Oenopota exarata, Diaphana minuta, Retusa pertenuis. Pac-
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прострэнены от южной Англии (или Азорских островов — в зави
симости от вертикального распределения) и мыса Код до моря 
Лаптевых (или Карского), Земли Франца-Иосифа, Шпицбергена, 
Исландии, Гренландии, Канадского арктического архипелага, 
A. islandica отмечен еще в Анадырском заливе, а М. maltzani и
O. jeffreysi только у берегов Европы, последний вид заходит в суб
тропические воды.

9. Широко распространенные высокобореально-арктические 
виды (12): Lyonsia arenosa, Pandora glacialis, Thracia myopsis, 
Thyasira equalis, Serripes groenlandicus, Lepeta coeca, Margarites 
vahli, M. olivaceus, Velutina undata, Buccinum elatior, B. glaciate, 
Macoma torelli. Распространены к северу от северной Норвегии, 
залива Мэн, северного Приморья и Ванкувера. М. torelli в Тихом 
океане отмечена только у берегов Азии, а М. olivaceus — у берегов 
Америки.

10. Атлантические высокобореально-арктические виды (4):
Frigidalvania janmayeni, Epheria crassior, Oenopota cancettata, Oe. 
obliqua. Распространены от северной Норвегии до Чукотского 
моря и от залива Мэн до Канадского арктического архипелага. 
Е. crassior встречена только у берегов Евразии.

11. Арктические виды. Из них
циркумполярных— 13: Yoldiella intermedia, Y. fraterna, Ergi- 

nus rubella, Margarites groenlandicus umbelicalis (подвид бо- 
реально-арктйческого вида), Neptunea ventricosa, N. communis, 
Buccinum angulosum, B. ciliatum sericatum (подвид бореально- 
арктического вида), В. maltzani, Oenopota impressa, Menestho 
truncatula, Amaura Candida, Philine lima. Распространены на всем 
шельфе Арктики, на юге могут достигать северной Норвегии, 
Ньюфаундленда, северной Камчатки и залива Нортон.

приатлантических — 6: Portlandia arctica, Punctulum minuta,
P. wyvillethomsoni, Onoba verrilli, Oenopota harpularioides, Oe. 
novajasemliensis. Распространены в атлантическом секторе Север
ного Ледовитого океана, доходят на юг до северной Норвегии и 
южной Гренландии. Невыясненной осталась биогеографическая 
характеристика Acteonina umbelicalis — вида, обнаруженного 
пока только в Белом море.

Таким образом, основу малакофауны Белого моря составляют 
широко распространенные бореально-арктические виды, на долю 
которых приходится около 29% (рис. 3). Доля видов, специфич
ных для арктической области, совпадает с таковой видов, специ
фичных для бореэльных (по 15%). Вместе с тем заметную роль 
играют субтропическо-бореальные виды (около 10%). Наличие 
этой биогеографической группы позволяет считать, что малако- 
фауна Белого моря в целом носит скорее бореальный характер, 
нежели арктический. Следует отметить, что многие предыдущие 
авторы (Гурьянова, 1939; Филатова, 1957; Зенкевич, 1963) отно
сили все Белое море к арктической области. Вероятно, это вызвано 
недостаточно полной изученностью малых глубин и тем, что многие
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Рис. 3. Биогеографический состав фауны моллюсков Белого 
моря (% )

I —  субт|)ОГжческо-бореа.'1ьныо вилы ; 2 ....борсяльныс* виды; 3 - —  высоко-
борел.чьиыс виды ; 4 —  суб тр о п и че ско -а р кти че ски е  виды: 3 -  бореа дьп о -а рктиче ские  

виды; 6 —  Dw coKo6opea.'ib iio -apKTii4ccK iie  виды ; 7 —  арктиче ские  виды.

бореальные равно, как и субтропическо-бореальные виды, до
вольно редки в исследуемом водоеме. А. Б. Цетлин (1981) на ос
новании изучения многощетинковых червей приходит к выводу, 
что Белое море следует отнести к переходной зоне.

К сожалению, большинство исследователей не уделило долж
ного внимания тому, что значительное разнообразие гидрологи
ческих режимов в отдельных районах моря вызывает существен
ную неравномерность в распространении животных разных био- 
географических групп. Таким образом, совместное рассмотрение 
фауны отдельных частей этого водоема может привести к ошибкам. 
Е. Ф. Гурьянова (19486), правда, отмечала неоднородность насе
ления Белого моря, выделяя в его пределах арктическую фауну 
Бассейна и Двинского залива и бореальную — мелководий запад
ной половины моря и Онежского залива.

С целью установления границ между районами, различающи
мися по видовому составу малакофауны, вся изучаемая акватория 
была разбита на участки, показанные на рис. 4. Далее последо
вательно объединялись те участки, между которыми коэффициент 
сходства Жаккара—Алехина * оказывался наибольшим. Мини-

* В тех случаях, когда фауна одного' района оказывалась обедненным дери
ватом фауны другого (т. е., коэффициент включения оказывался равным 100%) 
данные районы объединялись, несмотря на значение коэффициента Ж аккара—  
Алехина.
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Рис. 4. Схема предварительного деления Белого моря на 
участки для проведения биогеографического анализа

I — за па дн ая  часть В ор о нки ;  2 —  ц е н тр а льн ая  ча сть В ор о нки ;  3 - п о сто й 
ная част ь В ор о нки ;  4 Ме зе нский  за ли в;  5 се вер о -в о сто чн ая  ча сть Горла ; 
б —  це н тр аль ная  ча сть  Горла ; 7 —  ю ж н а я  ча сть Горла ; 8 —  се веро-восточн ая  
ча сть  Д в и н с к о г о  за ли ва ; 9 — ю ж н а я  ча сть  Д в и н с к о г о  з а лива ;  10 — В осточн ая  
Со ло вец кая  салма; / /  —  це нтр а льн ая  ча сть О н е ж с к о г о  зали па ; 1 2 — кут  О н е ж 
ско го  за лива ;  1 3 — З а п ад на я  Со ло вец кая  салма; / -/  —  район Со ло вец ких  о с тр о 
вов; 15 —  юго -зап ад но е  п об ер еж ье  Ба ссе йна ;  16 —  ю го - з а п а д н а я  часть К а н д а л а к 
ш с к о го  за ли ва ; 17 —  ку т  К а н д а л а к ш с к о г о  за лива ; 1 8 — район гу б ы  Порь ей ;
1 9 — Т ерс ки й берег  Бассейна ; 2 0 — запа дн ая  ча сть Гор ла ;  21 —  це н тр а л ь

ный желоб.

мальное значение этого показателя, указывающее на однотипность 
малакофауны, было принято считать 50%; при этом учитывалось, 
что данная величина, являясь формально долей общих видов в 
фауне сравниваемых районов, имеет свою ошибку, определяемую 
по формуле

т с=  /  С • (100 -  C)/(S, +  S2 -  So-) .

Проведенный таким образом анализ списков видов указанных 
участков показал однородность малакофауны всех районов Белого 
моря. Однако, учитывая существенное преобладание в исследуе
мой акватории широко распространенных бореально-арктических 
видов, результаты такого анализа не могут удовлетворять задачам 
биогеографического районирования. В связи с этим по аналогич
ной схеме был проведен анализ списков субтропическо-бореаль- 
ных, бореальных, высокобореальных и арктических моллюсков,
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Т а б л и ц а  2

Сходство (по: laccard, 1912) и различие (по: Preston, 1962) 
видового состава моллюсков специфичных биогеографических групп 

в различных районах Белого моря

Районы [ 2 3 4 5

i 10 0,57 0,55 0,50 1,00
2 31 ±  11 11 0,57 0,61 0,86
3 26 -1- 8 30 +  9 24 0,43 0,74
4 18 +  6 18 +  6 40 +  9 42 0,75
5 0 1 1 + 7 ■ 17 +  7 1 1 + 5 10

П р и м е ч а н и е .  Нижняя часть таблицы —  сходство, %, верхняя —  коэф
фициент различия, по диагонали —  число видов в каждом районе. Номер района 
совпадает с таковым в тексте.

т. е. групп, соотношение которых и определяет положение границ 
арктической и бореальных областей.

Установлено, что в пределах Белого моря можно выделить, по 
крайней мере, 5 районов, различающихся по составу индикаторов 
границ биогеографических подразделений. Коэффициенты сход
ства между ними не превышают 40%, а коэффициенты различия 
по Престону не ниже 0,43 (табл. 2).

Первый район включает в себя центральную котловину внут
ренней части моря. Второй — юж*ное прибрежье Кольского полу
острова (Терский берег). Третий — юго-восточную часть Горла и 
северо-восточные участки Двинского залива. Четвертый состоит 
из двух изолированных районов, один из которых включает в себя 
западные участки Двинского залива, Онежский залив, акваторию, 
примыкающую к Карельскому и Кандалакшскому берегам, а дру
гой — центральную и западную части Воронки, большую часть 
Горла и Мезенский залив. Пятый район охватывает северо-восточ
ную часть Воронки (рис. 5).

Биогеографический анализ малакофауны выделенных районов 
(рис. 6) показал, что первый из них характеризуется полным от
сутствием бореальных и субтропическо-бореальных видов и высо
кой долей арктических и высокобореально-арктических форм. У 
Терского берега наряду с арктическими и высокобореально-аркти- 
ческими моллюсками присутствуют в небольшом числе бореальные 
и субтропическо-бореальные. Третий район характеризуется при
мерным равенством доли арктических и преимущественно бореаль
ных видов. Среди моллюсков обоих участков четвертого района 
на долю бореальных и субтропическо-бореальных видов прихо
дится около 26%, тогда как на долю арктических всего 4—8%. 
Восточная часть Воронки характеризуется повышением доли ши
роко распространенных бореально-арктических видов, при соотно
шении индикаторных биогеографических групп, сходным с тако
вым в третьем районе.
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Рис. 5. Районы Белого моря, различающиеся по 
биотеографическому составу моллюсков. 

П о ясн ен ия  н тексте.

Для сравнения на рис. 7 приведен биогеографический состав 
малэкофэун Западного Мурмана и акватории, принадлежащей к 
Земле Франца-Иосифа, обладающих чертами типично высоко- 
бореальной и арктической фаун соответственно *.

Видно, что к высокобореальным районам можно отнести толь
ко четвертый выделенный нами район. Котловина моря и при
брежье Терского берега обладают биогеографическим составом 
моллюсков, близким к таковому в районе Земли Франца-Иосифа. 
Третий и пятый районы оказываются промежуточными.

Таким образом, анализ распространения моллюсков в Белом 
море показал, что данный водоем не может включаться целиком в 
состав какой-либо одной биогеографической области. В пределах 
его акватории можно различить участки как Германской (Нор
вежской) провинции Атлантической бореальной области, так и 
Евразийской провинции Арктической области. Сопоставление 
списков видов первого и второго районов Белого моря с таковым у 
берегов Земли Франца-Иосифа заставляет нас выделить особый 
Беломорский округ Евразийской провинции Арктической области,

* По данным каталогов коллекций ЗИН АН СССР.
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Рис. 6. Биогеографический состав фауны моллюсков (% ) централь

ной котловины Белого моря (Л), района Терского берега (Б),  северо- 
восточной части Двинского залива (В),  района, включающего запад
ную и центральную части Воронки, Горло и Мезенский залив (Г ), 
района, включающего мелководья Кандалакшского залива, Онежский 
залив, юго-западное побережье Бассейна и южную часть- Двинского 

залива (Д ), северо-восточной части Двинского залива (Е ).
/  - -  су бтр оп иче ско-бо ре а льиые  виды;  2 —  бореа ль ные  п иысок обо ре аль иыс виды;  3 — 

суб тр о п и ч е ско -а р кти ч е ски е  и б о р е а л ь н о - а р к т п ч с с к н с  виды;  4 - н ысо к о б о р е а л ы ю - а р к тп ч е с к и е  
виды; 5 —  арк тиче ские  виды. В центре круга  —  число  видов мо лл ю сков , встреченных в

данном районе.

характеризующийся сильно выраженными отрицательными чер- 
тами * в составе малакофауны (коэффициент сходства по Ж ак
кару—Алехину 28 и 37% соответственно). Несмотря на изолиро
ванность одного из участков бореального четвертого района Бе
лого моря, его фауна не отличается на принятом уровне от фауны 
Западного Мурмана (коэффициент сходства 52%) и, следователь
но, он является лишь районом Германской (Норвежской) провин
ции Атлантической бореальной области. Что же касается третьего 
и пятого районов, то они представляют собой места смешения 
фаун различного происхождения. Однако, как будет показано да
лее, и в их пределах можно различить вертикальные пояса с пре
обладанием бореальных или арктических видов.

Обращают на себя внимание существенные различия био- 
географических составов фаун с одной стороны двустворчатых, 
а с другой — раковинных брюхоногих моллюсков Белого моря. 
Так, в разных местах доля некоторых биогеографических групп 
может различаться у них в 4 раза. Среди Bivalvia значительно

* Под термином «отрицательные черты фауны» мы, вслед за К. М. Дерю
гиным (1925), будем понимать обеднение видами той или иной акватории по 
сравнению с близлежащими районами.
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Рис. 7. Биогеографический состав фауны 
моллюсков (% ) района Земли Франца Иосифа (А) 

и у беретов Западного Мурмана (Б).
Обо зна че н ия  как  на рис.  6.

Т а б л и ц а  3
Доля видов с различным характером распространения 

среди беломорских моллюсков, %

Х а р а кте р  раеиространемин
Группа

B iv a l v ia G a s t ro p o d a

77,5 ± 6 ,6 51,8 +  5,4

22,5 +  6,6 48,2 +  5,4

92,5 +  4,2 58,8 +  5,3

7,5 +  4,2 41,2 +  5,3

Виды, встреченные в Атлантическом и Тихом 
океанах, или циркумполярные в Арктике 

Виды, встреченные в Атлантическом океане и 
атлантическом секторе Арктики 
Виды, отмеченные в нескольких биогсографи- 

ческих областях
Виды, встреченные только в одной биогеогра- 

фической области
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больше видов с широким распространением, встречающихся в 
нескольких биогеографических областях, чем среди Gastropoda 
(табл. 3). Указанные различия не затрагивают соотношения 
моллюсков-индикаторов границ биогеографических областей и не 
отражаются сколько-нибудь значительно на приведенном выше 
районировании Белого моря. Причины этого явления, заключаю
щиеся в различной экологии представителей Bivalvia и Gastropoda, 
будут рассмотрены в главе о вертикальном распределении мол
люсков.



ВЕРТИКАЛЬНОЕ РАСПРЕДЕЛЕНИЕ 
МОЛЛЮСКОВ В БЕЛОМ МОРЕ

Распределение по глубинам подавляющего большинства оби
тающих на шельфе моллюсков определяется главным образом 
термопатией отдельных видов, позволяющей им расселяться в том 
или ином диапазоне глубин, омываемом водами с определенными 
температурными и соленостными характеристиками. В то же вре
мя целый ряд видов, в силу сравнительно жестких биоценотических 
связей (главным образом, трофических), оказывается не способ
ным существовать на всех глубинах с подходящими температу
рами. В первую очередь это относится к фитофагам и хищникам 
с узким пищевым спектром. С другой стороны, в прибрежных во
дах почти всегда имеются более или менее обширные участки, под
верженные сильному влиянию берегового стока. В этих местах 
наблюдается довольно значительный градиент солености по верти
кали, при этом в поверхностных водах она зачастую выходит за 
пределы толерантного диапазона отдельных видов моллюсков, 
что непосредственно сказывается на их вертикальном распреде
лении. Заметную роль в определении вертикального распростра
нения как отдельных видов, так и целых жизненных форм мол
люсков, играет и характер осадков на разных глубинах, часто свя
занный со скоростью придонного течения.

Указанные обстоятельства позволяют считать глубину само
стоятельным комплексным показателем, отражающим биологи
ческие, гидрологические и эдафические особенности той или иной 
акватории. Воздействие этого показателя на животных вызвано 
влиянием на последних многочисленных биотических и абиоти
ческих факторов, которые не всегда однозначно изменяются с глу
биной. Именно поэтому для гидробиологических исследований, 
особенно небольших акваторий, оказывается неприемлемым, в 
силу своей грубости, вертикальное деление ложа Мирового океана, 
основанное только на геоморфологических особенностях морско
го дна.

Для проведения анализа вертикального распределения мол
люсков в данной работе принята схема (синтетическая) деления 
бентали, учитывающая не только геоморфологические, но и гидро
логические и биологические особенности исследуемого водоема. 
В соответствии с этой схемой в Белом море можно различить при
ливно-отливную зону — литораль (Forbes, Hanley, 1853); зону, 
омываемую водами с наиболее изменчивыми гидрологическими 
характеристиками — адлитораль (Голиков, 1980) (в Белом море 
занимающую глубины от 0 до 1—3 м); зону распространения ла
минариевых водорослей — циркумлитораль (Forbes, Hanley, 
1853) (от 1—3 до 10—15 м); кораллиновую или медианную зону 
(Forbes, Hanley, 1853) (от 10—15 до 25—35 м); афитальную
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часть беломорского шельфа — инфрамедианную зону (Forbes, 
Hanley, 1853) (от 25—35 до 150—200 м); внутришель-
фовую депрессию— псевдобатиаль (Андрияшев, 1974) (от 150— 
200 до 340 м). Для удобства изложения под термином сублитораль 
(Lorenz, 1863) мы будем понимать зону, объединяющую адлито- 
раль, циркумлитораль, медиаль и инфрамедиаль. Границы между 
указанными зонами в разных районах моря расположены на не
сколько различающихся глубинах, поэтому при анализе верти
кального распределения моллюсков учитывались особенности 
мест обнаружения отдельных видов.

По глубинам обитания беломорские моллюски были разделены 
на следующие группы *:

1. Стенобатные литорально-адлиторальные виды — 8: Муа_ 
arenaria, Littorina obtusata, L. litłorea, Lacuna neritoidea, Hydro- 
bia ulvae, Setia latior, Skeneopsis planorbis, Nucella lapillus.

2. Стенобатные циркумлиторальные виды — 2: Mohrensternia 
interrupta, Oenopota simplex.

3. Стенобатные адлиторально-циркумлиторальные виды — 1:
Jeffreysina globularis.

4. Стенобатные медиальные виды — 6: Montacuta maltzani, 
Laskeya costulata, Veldtina plicatiliś, Buccinum maltzani, Oeno
pota impressa, Oe. exarata.

5. Стенобатный циркумлиторально-медиальный вид — 1: Dia- 
phana minuta.

6. Стенобатные инфрамедиальные виды — 20: Yoldiella fra- 
terna, У-, intermedia, Macoma torelli, Lyonsiella abyssicola, Ganesa 
laevigata, Margarites vahli, Turritellopsis acicula, Punctulum mi
nuta, P. wyvillethomsoni, Onoba jeffreysi, O. verrilli, Neptunea 
communis, Buccinum angulosum, Astyris rosacea, Amaura Candida, 
Boreoscala groenlandica, Hemiaclis glabra, Oenopota pyngeli, Oe. 
gigantea, Acteonina umbelicalis.

7. Стенобатные медиально-инфрамедиальные виды — 7: Pa- 
nomya arctica, Solariella varicosa, Pseudopolynices manus, Buc
cinum ciliatum, B. ciliatum sericatum, Boreotrophon truncatus, 
Scaphander punctostriatus.

8. Стенобатные инфрамедиально-псевдобатиальные виды — 6:
Portlandia arctica, Musculus corrugatus, Thyasira equalis, Me- 
nestho truncatula, Oenopota harpalarioides, Oe. novajasemliensis.

9. Относительно стенобатные литорально-циркумлиторальные 
виды — 5; Mytilus edulis. Turtonia minuta. Macoma balthica, Lit
torina saxatilis, Omalogyra alotnus.

10. Относительно стенобатный адлиторально-медиальный вид — 
1: Crenella decussata.

* Стенобитными считались виды, встреченные не более чем в двух вертикаль
ных зонах, относительно стенобитными -  в трех, относительно эврибатными —  
в четырех и эврибатными —  в пяти или во всех зонах. При этом не учитывались 
находки видов в пределах ковшевых губ, где ярко выражено смещение гидро
логических и биологических вертикальных зон.
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11. Относительно стенобатные циркумлиторально-инфрамеди- 
альные виды — 19: Nuculana minuta, Modiolus modiolus, Chlamys 
islandicus, Thracia myopsis, Ciliatocardium ciliatum, Serripes 
"groenlandicus, Mya truncata, Erginus rubella, Puncturella noachina, 
Moelleria costulata, Margarites costalis, Solarlella obscura, Epheria 
crassior, Marsenina glabra, Colus latericeus, Neptunea despecta, 
N. ventricosa, Oenopota nobilis, Oe. violacea.

12. Относительно стенобатные медиально-псевдобатиальные 
виды — 11: Musculus niger, Dacrydium vitreum, Lyonsia arenosa, 
Pandora glacialis, Lepeta coeca, Frigidalvania janmayeni, Buccinum 
glaciale, Oenopota. cancellata, Oe. 'obliqua, Oe. harpularia, Philine 
lima.

13. Относительно эврибатные литорально-медиальные виды —
6: Musculus discors, Testudinalia tessellata, Tectura virginea, 
Margarites helicinus, Epheria vincta, Buccinum cyaneum.

14. Относительно эврибатные сублиторальные виды — 5: Hete- 
ranoma squamula, H. aculeata, Tridonta borealis, Arctica islandica, 
Margarites groenlandicus groenlandicus.

15. Относительно эврибатные циркумлиторально-псевдобати- 
альные виды — 20: Leionucula tenuis, Nuculana pernula, Yoldia 
amygdalea, Elliptica elliptica, Nicania montagui, Thyasira gouldi, 
Axinopsida orbiculata, Margarites groenlandicus umbelicalis, M. oli- 
vaceus, Velutina velutina, V. undata, Lunatia pallida, Buccinum 
elatior, Boreotrophon clathratus, Admete couthouyi, Oenopota pyra- 
midalis, Oe. trevelyanp, Retusa pertenuis, Cylichna alba, C. occulta.

16. Эврибатные литорально-сублиторальные виды — 4: Muscu
lus laevigatus, Onoba aculeus, Amauropsis islandica, Buccinum 
undatum.

17. Эврибатные сублиторально-псевдобатиальные виды — 3:
Hiatella arctica, Macoma calcarea, Ariadnaria borealis.

18. Эврибатный литорально-псевдобатиальный вид— 1: Cryp- 
tonatica clausa.

Отметим, что брюхоногие моллюски имеют в основном более 
узкий диапазон вертикального распределения. Среди них 42% 
оказываются стенобэтными, тогда как среди двустворчатых лишь 
25% стенобатных видов. Вероятно, этот факт объясняется тем, 
что среди Gastropoda, в отличие от Bivalvia, имеется довольно 
большая группа видов, ограниченных в батиметрическом распро
странении либо фиталью (фитофаги), либо вертикальным рас
пределением своих жертв (узко специализированные хищники). 
Очевидно, что эти моллюски в большинстве случаев оказываются 
не способными расширить свой ареал за счет изменения глубины 
обитания, как это наблюдается у многих двустворчатых и неко
торых брюхоногих. Этим, по-видимому, можно объяснить возни
кающие расхождения в определении границ биогеографических 
областей при анализе распространения Bivalvia и других групп
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Т а б л и ц а  4

Сходство (по: Jaccard, 1912) видового состава моллюсков 
различных вертикальных зон Белого моря, %

В ер тикальны е
зоны

1 2 3 4 5 6

i 21
2 68 +  8 31
3 20 +  5 34 +  6 63
4 10 +  3 20 +  4 64 ± 5 78
5 5 +  2 12 +  3 48 +  5 68 +  5 88 ■

6 2 +  2 6 +  3 30 +  5 43 +  5 47 +  5 41

П р и м е ч а н и е . —  литораль, 2 —  адлитораль, 3 -- циркумлитораль, 4 —
медиаль, 5 —  инфрамедиаль, 6 —  псевдобатиаль. По диагонали —  число видов, 
отмеченных в зоне.

бентосных животных (Скарлато, 1981), а также отмеченные в 
предыдущей главе различия в составе двух классов моллюсков.

В Белом море, так же, как и в других районах Мирового океана 
(Голиков, 1980; Скарлато, 1981), виды с более широким ареалом 
обладают и более широким диапазоном вертикального распро
странения. Так, если среди стенобатных видов в нескольких био- 
географических областях встречено 56% моллюсков, то среди от
носительно эврибатных — 92%. 56% стенобатных видов отмечены 
только в Атлантическом океане и (или) атлантическом секторе 
Арктики, в то же время среди эврибатных и относительно эври
батных моллюсков таким характером географического распро
странения обладают всего 33% видов.

Анализ сходства качественного состава фаун моллюсков раз
личных вертикальных зон (табл. 4) показывает, что в пределах 
внутренних районов Белого моря выделяются два крупных фауни- 
стических комплекса, один из которых занимает литораль и адли- 
тораль, а другой — глубины от 1—3 м до 340 м. В составе второго 
фаунистического комплекса несколько особняком стоит фауна 
псевдобатиали, отличающаяся от фауны соседней инфрамедиали, 
но не обладающая свойственными только'ей видами моллюсков. 
На литорали и в адлиторали обитает 31 вид моллюсков, из которых 
7 (23%) — специфичны для данных глубин. Ниже адлиторали 
отмечены 96 моллюсков, из них 72 (75%) не поднимаются выше 
циркумлиторали, а 31 (82%) обитают в пределах циркумлито- 
раль — инфрамедиаль. Фауна псевдобатиали насчитывает 41 вид 
моллюсков и, как уже отмечалось, не имеет специфичных обита
телей.

Граница между фаунистическими комплексами проходит на 
глубине 1—3 м, т. е. на глубине, не затрагиваемой исследовате
лями литорали и довольно часто упускаемой из вида при изуче
нии населения сублиторали. Возможно, именно плохой изучен
ностью этих глубин можно объяснить сомнительный вывод 
А. Б. Цейтлина (1981) об однородности фауны полихетпо вертика-
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ли в Белом море. Действительно, если не учесть этот район, то и 
малакофауна на оставшихся глубинах будет однородной. Лишь 
население псевдобатиали, являющееся сильно обедненным дерива
том фауны инфрамедиали, будет иметь сравнительно низкий коэф
фициент сходства Жаккара—Алехина с последней.

Следует отметить, что полученные при таком анализе верти
кального распределения результаты практически совпадают с ре
зультатами анализа распространения только двустворчатых мол
люсков в Белом море, в котором последовательно объединялись 
участки с наибольшим сходством, в пределах которых появлялся 
или исчезал хотя бы один вид (Федяков, 1980).

Обратимся теперь к рассмотрению биогеогрэфического состава 
моллюсков в различных вертикальных зонах внутренних районов 
Белого моря. На литорали и в адлиторали по числу видов преоб
ладают бореальные и субтропическо-бореальные виды, на долю 
которых в первой зоне приходится 86%, а во второй — 71% от 
общего числа видов. Во всех остальных вертикальных зонах доми
нируют бореально-арктические моллюски (от 55 до 62%). Аркти
ческие виды появляются в циркумлиторали, однако их доля здесь 
не велика и составляет всего около 1%. В инфрамедиали наблю
дается примерное равенство по числу видов между индикатор
ными биогеогрэфическими группами (по 14%). В псевдобатиали 
исчезают бореальные и субтропическо-бореальные виды, а доли 
арктических и высокобореально-арктических моллюсков повыша
ются и достигают соответственно 15 и 27%. Таким образом, гра
ница между преимущественно бореальной и преимущественно 
арктической фаунами проходит в пределах инфрамедианной зоны. 
Отметим, что именно здесь встречено наибольшее количество 
видов, что является, вероятно, следствием смешания фаун различ
ных по происхождению моллюсков.

В связи с тем, что инфрамедиаль занимает довольно большой 
диапазон глубин, встает вопрос более точного определения место
положения границы между вертикальными участками с преобла
данием различных по происхождению животных. С этой целью 
необходимо рассматривать выделенные в предыдущей главе рай
оны отдельно. Их совместное изучение так же, как и включение в 
их состав отклоняющихся по гидрологии участков (например, ков
шевых губ и эстуариев), может привести к ошибочным результатам.

Горло. По числу видов до глубины около 5 м преобладают бо
реальные и субтропическо-бореальные виды, а глубже — боре
ально-арктические. Доля арктических видов даже на самых боль
ших глубинах не превышает 2% (рис. 8а). По биомассе бореаль
ные и субтропическо-бореальные моллюски доминируют до глуби
ны 10—15 м. Доля арктических видов не превышает 1% (рис. 86). 
Таким образом, фауна моллюсков этого района целиком может 
быть отнесена к фауне Германской провинции Атлантической 
бореальной области (см. предыдущую главу).
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Рис. 8. Изменение соотношения биогеографических групп моллюсков 
с глубиной в Горле Белого моря

По оси абсцисс  глу бина , м (м а с ш т а б  л о г а р и ф м и ч е с к и й ) ;  по оси орОинат--- доля р а л 
л и йн ых  би оге огра ф ич еских  групп м о ллю сков  по числу  видов (/1) и биомассе  ( £ ) •  J  а т л а н 
тиче ск ие  бо реальиые и субтр оим че ско -бореальны е пилы; 2 - суб тр ом иче ско-ар ктич еские  и боре- 

а л ь н о -ар ктич ескн е  пилы; 3 —  арк тиче ские  виды.

Северо-восточные и восточные районы Двинского залива. По
числу видов бореальиые и субтропическо-бореальные моллюски 
преобладают до глубины 4—5 м и полностью исчезают на глуби
нах более 40 м. Смена доминирования индикаторных биогеогра
фических групп отмечается на глубине 30—35 м (рис. 9Л). По био
массе зависимость биогеографического состава от глубины имеет 
такой же вид (рис. 9Б). Особенностью данного района является 
полное отсутствие малакофауны на литорали, вызванное усилен
ной подвижностью песчаных грунтов под действием прибоя. Ти
пичная для литорали фауна встречена здесь на глубинах 0,5—3 м.
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Рис. 9. Изменения соотношения биогеографических групп мол
люсков с глубиной в северо-восточной части Двинского залива.

Обо зна че н ия  как  на рис.  8.

Таким образом, бенталь этого района до глубин 30—35 м должна 
быть отнесена к Германской провинции Атлантической бореальной 
области. Участки дна, лежащие глубже 35 м, относятся к Бело
морскому округу. Евразийской провинции Арктической области.

Западные районы Двинского залива. Бореальные и субтропи- 
ческо-бореальные моллюски преобладают по числу видов на глу
бинах менее 10 м. Смена индикаторных биогеографических групп 
при этом происходит на глубинах 45—50 м (рис. ЮЛ). По биомассе 
граница между фаунами преимущественно бореальных и преиму-
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Рис. 10. Изменение соотношения биогеографических групп 
моллюсков с глубиной в юго-западной части Двинского залива.

Обо зна че н ия  как  на рис.  8.

щественно арктических моллюсков проходит также на глубинах 
45—50 м, а бореально-арктические виды начинают доминиро
вать на глубинах более 15—20 м (рис. ЮБ). Таким образом, этот 
район, как и предыдущий, не обладает однородной по вертикали 
фауной двустворчатых и раковинных брюхоногих моллюсков.

Онежский залив. По числу видов бореальные и субтропическо- 
бореальные моллюски, как и в западных районах Двинского за
лива, преобладают до глубины 10 м (рис. 1М). При этом аркти
ческие виды даже на самых больших глубинах малочисленны. Их
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Рис. 11. Изменение соотношения биогеографических групп 
моллюсков с глубиной в Онежском заливе.

О бозна че ние  ка к  на рис.  8.

доля в общем числе видов не превышает 1%, а в создании сум
марной биомассы моллюсков — 0,1 %. По биомассе бореальные и 
субтропическо-бореэльные виды доминируют до глубины 20—25 м, 
однако и на больших глубинах их вклад достаточно значителен — 
30—40% (рис. 11Б). Таким образом, этот район, как и Горло, це
ликом следует включить в состав Германской провинции Атланти
ческой бореальной области.

Кандалакшский залив (без учета ковшовых губ и эстуарных 
районов). По числу видов бореальные и субтропическо-бореаль-
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Рис. 12. Изменение соотношения биогеографпчсских групп 
моллюсков с глубиной в Кандалакшском заливе

Обо зна че н ия  как  на рис.  Й.

ные моллюски преобладают до глубины 3—5 м. Смена преобла
дания индикаторных биогеографических групп при этом происхо
дит на глубинах около 50 м (рис. 12А).  По биомассе бореально- 
арктические виды начинают доминировать на глубине 15 м и на 
глубинах около 175 м уступают лидирующее положение аркти
ческим моллюскам.'Последних становится больше, чем бореальных 
и субтропическо-бореальных на глубинах 60—70 м (рис. 12Б).

Бассейн. Отрывочные сведения из этого района, приведенные 
в работах Л. А. Зенкевича (1927) и К. М. Дерюгина (1928), позво
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ляют охарактеризовать глубины Бассейна как чисто арктический 
участок Белого моря. Изменения биогеографического состава ма- 
лакофэуны здесь имеют такой же характер, как и в Кандалакшском 
заливе.

Терский берег. Из этого района в нашем распоряжении ока
залось всего 3 количественные станции с глубин 7, 37 и 75 м. Уже 
на глубине 37 м не встречены бореальные и субтропическо-бо- 
реэльные виды. Проба с глубины 7 м указывает, что на этой глу
бине подавляющее большинство видов бореального происхожде
ния. При этом в ней не обнаружено арктических видов. Таким 
образом, смена специализированных биогеографических групп 
моллюсков происходит здесь на глубинах менее 37.

Эстуарные участки. Судя по данным из эстуариев рек Княжая 
и Умба, бореальные и субтропическо-бореальные виды моллюсков 
преобладают на глубинах до 5— 15 м, глубже они выпадают из 
состава малакофауны. Характер их вертикального распределения 
сходен с таковым в северо-восточных районах Двинского залива, 
однако отсутствие малакофауны на литорали вызвано здесь не 
подвижностью грунтов, а сильным опреснением поверхностного 
слоя воды.

Ковшевые губы. В губах Лов Терского берега Кандалакшского 
залива и Долгой Большого Соловецкого острова (глубина отде
ляющих порогов составляет около 3 м) по числу видов бореаль
ные и субтропическо-бореальные моллюски преобладают на мелко
водье до 2—3 м, полностью они исчезают на глубине 15 м. Коли
чество арктических форм превышает количество преимущественно 
бореальных на глубинах более 3 м (рис. 13/4). По биомассе бо- 
реально-арктические виды доминируют в диапазоне глубин от 
2—Здо 10—11 м. Глубже основную часть биомассы создают аркти
ческие моллюски. Последние начинают преобладать над бореаль- 
ными и субтропическо-бореальными видами уже на глубине 7 м 
(рис. 13Б). Аналогичные изменения претерпевает биогеографи- 
ческий состав моллюсков в губе Колвица Кандалакшского берега 
(глубина порога 10— 15 м) (рис. 14Л, Б). Весьма сходная картина 
наблюдается и в Бабьем море (Гурвич, 1934).

Характер изменения биогеографического состава моллюсков в 
ковшевых губах практически идентичен таковому во всех глубоко
водных районах моря с четко выраженной стратификацией вод. 
По сути дела различия касаются лишь абсолютных значений глу
бины расположения границ бореального и арктического поясов. 
Судя по имеющимся данным, смена индикаторных биогеографи
ческих групп моллюсков происходит на глубинах, прямо пропор
ционально зависящих от глубин порогов (рис. 15). Таким образом, 
оказывается вполне правомочным рассматривать ковшевые губы 
как миниатюрные модели глубоководных районов Белого моря!

Суммируя сказанное выше, можно представить следующую 
схему вертикальной зональности малакофауны Белого моря
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Рис. 13. Изменение соотношения биогеографических групп 
моллюсков с глубиной в мелководных ковшевых губах Лов

и Долгая.
Обо зна че н ия  как  па рис.  8.

(рис. 16). Имеется два крупных вертикальных пояса, резко разли
чающихся по биогеографическому составу моллюсков. Граница 
между ними проходит в открытых районах на глубинах 20—70 м, 
при этом она располагается выше в тех местах, где вертикальное 
перемешивание затрагивает лишь узкий слой поверхностных вод 
(например, ковшевые губы). Наличие мощных горизонтальных 
потоков поверхностных вод с низкой соленостью, вызывая доста
точно сильное противотечение придонных холодных высокосоле
ных вод, также определяет более высокое положение этой грани-
48



S ,%

Рис. 14. Изменение соотношения биогеографических групп моллюсков 
с глубиной в ковшевой губе Колвица.

О б о зна че н ия  как  на рис.  8.

цы (например, эстуарии, восточные районы Двинского залива). 
Напротив, чем более глубокие слои затрагивает вертикальная 
циркуляция, тем более глубоко появляется арктическая фауна 
(например, Горло, Кандалакшский и, особенно, Онежский заливы).

Бореальный пояс может быть разделен на верхний горизонт, 
включающий в себя литораль, адлитораль и циркумлитораль, и 
нижний горизонт — до границы между поясами. Первый из них 
характеризуется доминированием бореальных и субтропическо- 
бореальных видов, а второй — бореально-арктических моллюсков. 
Граница между этими горизонтами практически совпадает с ниж
ней границей циркумлиторали. Ее местоположение существенно
4 Заказ 2177 49
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Рис. 15. Зависимость глубины расположения границы между био- 
географическими поясами от глубины порога, отделяющего данную

акваторию.
Но оси абсцисс — глуб ина  п ор ог а,  м; по оси ординат— гл уб ина ,  на котором о т 

мечено рав енство  б о реа льн ых н а ркти че ски х  м о ллю сков  но числу  видов ( / )  и б и о 
массе ( 2 ) .  М а с ш т а б  ло га риф миче ский .

зависит от интенсивности вертикальной циркуляции вод (главным 
образом под действием ветрового перемешивания). Вместе с тем, 
она нигде не опускается ниже 20 м, т. е. глубины с минимальной 
освещенностью, достаточной для фотосинтеза бурых водорослей 
(Зинова, 1953). Таким образом, фауна верхнего горизонта бо- 
реальной зоны ограничена в вертикальном распределении в ос
новном верхним наиболее хорошо прогреваемым слоем поверх
ностной бореальной водной массы — аналогом поверхностного 
слоя поверхностной структурной зоны Мирового океана (Сте
панов, 1983). Следует отметить, что выраженность нижнего го
ризонта рассматриваемого пояса находится в обратной зависи
мости от интенсивности летней температурной стратификации вод 
того или иного района. Например, она сильно сокращена в ков-
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Рис. 16. Схема вертикальной зональности малакофауны раз
личных районов Белого моря.

/1 Горло; Б - О н е ж с к и й  залип; В - К а н д а л а к ш с к и й  за ли в;  Г — Бассейн;
Л  ю го - за п а д н а я  части Д в и н с к о г о  залппа; F. се вер о-в осто чн ая  ча сть  Д в и н 
ск о го  за лива ;  Ж  —  район Т е рско го  берега Бассейна ; 3  —  эстуар н ые  районы;
И —  ме лководные  ко вшев ые губы. /  —  бореа ль ный  пояс;  / /  —  арк тиче ский  пояс.
В —  верх ний го р изо н т;  Н — н и ж н и й  горизонт.  По оси ординат— глу бина , м 

(м а с ш т а б  л о г а р и ф м и ч е с к и й ) .

шевых губах и эстуариях, и наоборот, растянута в Горле и Онеж
ском заливе.

Нижний арктйческий пояс подразделяется на верхний гори
зонт с преобладанием бореально-арктических видов и нижний, 
характеризующийся полным доминированием арктических видов. 
Граница между этими горизонтами проходит на глубине 150— 
200 м, т. е. на глубинах, начиная с которых наблюдаются темпе
ратуры не выше— 1,4°, а их сезонные колебания не превы
шают 0,1° (Дерюгин, 1928).

Таким образом, положение границы между биогеографически- 
ми вертикальными поясами определяется температурными харак
теристиками вод. Она более или менее строго приурочена к летней 
изотерме 1—2° и в ковшевых водоемах совпадает с глубиной 
порога. Местоположение границ между горизонтами обоих поясов
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менее строго связано с абсолютными температурами и опреде
ляется комплексом биотических и гидрологических особенностей 
той или иной акватории. Положение верхней границы распро
странения фауны морских моллюсков определяется действием 
различных факторов, таких как время осушки, степень прибой- 
ности, характер грунтов, соленость и др.

Закономерным вертикальным изменениям подвергается не 
только биогеографический состав малакофауны, но и количествен
ные показатели обилия животных. Так, биомасса моллюсков так 
же, как и плотность их поселений, сначала повышается, достигая 
максимума на нижнем горизонте литорали или в адлиторали 
(Горло и Двинский залив). Затем она постепенно снижается до 
границы вертикальных поясов и вновь возрастает с увеличением 
глубины в арктическом поясе (рис. \1А, Б).

Среднее число видов в малакоценах на протяжении боре- 
ального пояса растет, достигая максимума на границе между 
поясами, затем постепенно снижается (рис. 18). Характер измене
ний, которые претерпевает с глубиной видовое разнообразие 
(Shannon, Weaver, 1963) малакоценов, прямо противоположен 
таковому биомассы и плотности поселений моллюсков (рис. 19). 
Этот показатель уменьшается от верхнего к нижнему горизонту 
литорали, далее растет, достигая максимума на границе поясов, 
затем вновь снижается на максимальных глубинах.

Таким образом, выделенные вертикальные пояса и горизонты 
отличаются друг от друга не только биогеографическим составом 
моллюсков, но и количественными и качественными характеристи
ками малакоценов (табл. 5). Так, верхний горизонт бореального 
пояса характеризуется наибольшими биомассами и плотностями 
поселений моллюсков, наряду со сравнительно низкими видовым 
разнообразием и числом видов в малакоценах. Моллюски нижне
го горизонта бореального пояса, как и верхнего — арктического, 
обладают низкими плотностями поселений и биомассами при срав
нительно большом видовом разнообразии и числе видов в своих 
таксоценах. Для нижнего горизонта арктического пояса характер
ны средние плотности поселений и биомассы моллюсков, низкое 
видовое разнообразие и небольшое число видов в малакоценах. 
При этом таксоцены моллюсков, расположенные на границах 
поясов и горизонтов, как правило, имеют более низкие плотности 
поселений и биомассы и большие видовое разнообразие и число 
видов, чем малакоцены соседних участков дна.

Из табл. 5 видно, что горизонты в пределах обоих поясов 
достоверно различаются сразу по нескольким показателям со
стояния малакофауны. Вместе с тем между нижним горизонтом 
бореального и верхним горизонтом арктического пояса достовер
ных различий нет. Это могло бы служить поводом для объединения 
их в единую промежуточную зону, однако наличие между ними 
пограничных малакоценов с характерными чертами (низкие био
массы и плотность поселений и большое число видов) указывает
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В, г/м2

Рис. 17. Зависимость биомассы (Л) и плотности поселения (Б) 
моллюсков от глубины.

/  О н е ж с к и й  за лип; 2 К а н д а л а к ш с к и й  за ли п;  3 -  ссиоро -нос точи ая часть Д в ин с к о го  
з а лива ;  4 —  ю г о-зап ад на я  часть Д в и н с к о г о  з а лива ;  5 Горло; 6 —  ме лководные  ковшевые 
г \б ы .  По оси абсцисс гл уб ина ,  м (м а с ш т а б  л о г а р и ф м и ч е с к и й ) ,  по осям ординат —  
би омасса  ( /1 ) .  г /м  “ и плотн ость поселения м о ллю сков  ( />), ' э к з . / \ г  ( м а сш та б  л о г а р и ф м и ч е с к и й ) .

на то, что здесь происходит смена направленности реакций малако- 
фауны на изменение комплекса факторов с глубиной. Так, верх
ний горизонт арктического пояса, как и весь этот пояс, характе
ризуется постепенным увеличением количественных показателей и 
уменьшением видового разнообразия поселений моллюсков с уве
личением глубины. Напротив, в пределах бореального пояса ко-
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Рис. 18. Зависимость среднего числа видов моллюсков в биоце
нозах от глубины

По оси а б с ц и сс —  гл уб ина ,  м (м а с ш та б  л о г а р и ф м и ч е с к и й ) ; по оси ординат 
среднее число m u o n  мо ллю ск ов о био це ноз ах  

О стальны е о бо зна че ни я как на рис.  17

Рис. 19. Зависимость видового разнообразия малакоценов от глу
бины в Кандалакшском заливе ( / )  и мелководных ковшевых губах (2).

По оси абсцисс - -  глу бина , м ( м а с ш т а б  л о га р иф м иче ским );  по оси ординат 
видовое раз ноо бр азие  м а ла коц еп он  (но :  Sh a n n o n ,  W e a v e r ,  1963).

личество видов постепенно повышается, а биомасса и плотность 
поселений падает с увеличением глубины *.

Проведенный анализ показал, что вертикальное распределение 
моллюсков как следствие влияния гидрологических характеристик 
водных масс (Golikov, Scarlato, 1968), не может быть достаточно

* Уменьшение биомассы и плотности поселения и увеличение видового раз
нообразия на верхних горизонтах литорали вызвано, вероятно, теми же причи
нами (экотонный характер малакоценов), что и изменения этих показателей на 
границах поясов. В данном случае это граница море— суша.
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Т а б л и ц а  5

Некоторые показатели состояния малакоценов 
различных вертикальных поясов и горизонтов

Пояс Горизонты
П . 1  отность
I1OC0.IC1I1IH,
■ЖЗ./м'-’ Ig

Биомасса, 
г /м 2 Ig

Число
ВИДОВ

Видо вое
разнообразие,

бит/особь

бореальный верхний
граница
нижний

3 .0  4 - 0 ,1  

1 , 8 ± 0 , 6
2 .0  ± 0 , 2

2 ,3  ± 0 , 1  

1 , 2 +  0 ,5  

1,1 ± 0 , 3

4 , 9 +  0 ,4  

8 , 3 +  2 ,3  

6 ,9  ±  1,1

1,1 ± 0 , 1  
2 ,3  ± 0 , 3  

2 ,1  ± 0 , 2

граница 1 ,9  ± 0 , 1 0 ,8  ± 0 , 1 7 ,9  ± 0 , 8 2 ,2  ± 0 , 1

арктический верхний
граница
нижний

2 ,3  ± 0 , 3  . 

2 ,1  ± 0 , 1  

2 , 5 +  0,1

1 , 2 +  0 ,3

1 .5  ± 0 , 2

1.6  +  0,1

6 ,7  ±  1,0 

6 ,2  ±  1,0 

4 , 2 +  0 ,5

2,1  + 0 , 4  

1 , 7 +  0 ,2  

0 , 8 +  0,1

полно объяснено гипотезами, принимающими как двуслойную, 
так и трехслойную структуру вод Белого моря. Действительно, 
согласно первой их них граница теплого и холодного слоев прохо
дит на глубине 30—40 м (Книпович, 1891, 1897). В тех районах, 
где работал Н. М. Книпович (а именно в восточных районах 
моря), на этой глубине происходит смена бореальной и аркти
ческой фаун моллюсков. Таким образом, эта гипотеза, разделяя 
всю толщу вод Белого моря на бореальную и арктическую водные 
массы, вполне объясняет наличие обоих выделенных при анализе 
распределения моллюсков вертикальных поясов, но не в состоянии 
объяснить деление этих зон на горизонты.

Вторая гипотеза (Пантюлин, 1974; Беклимишев и др., 1975, 
1977, 1980), основанная на гидрологических данных из Канда
лакшского залива, предполагает наличие трех водных масс: по
верхностной, промежуточной и глубинной. Поверхностная водная 
масса омывает наш верхний горизонт бореального пояса, проме
жуточная — нижний, а глубинная — весь арктический пояс. Та
ким образом, и эта гипотеза не полностью отражает вертикаль
ное деление Белого моря по фауне моллюсков.

В связи с этим, совместно с А. Д. Наумовым, нами проанали
зированы многочисленные гидрологические данные, приведенные 
в работах Н. М. Книповича (1891, 1893, 1897, 1906), К. М. Дерю
гина (1923, 1928), В. В. Тимонова (1925, 1929, 1947, 1950), 
Е. В. Соколовой (1934), Г. С. Гурвича и Е. В. Соколовой (1939), 
В. М. Надежина (I960), Р. В. Пясковского (1963), А. И. Бабкова 
(1982), в приложении к 5 тому «Биология Белого моря» (1980), 
а также сведения, полученные в ходе различных экспедиций 
Беломорской биологической станции Зоологического института 
АН СССР при участии А. И. Бабкова. Для обоснования вертикаль
ного членения толщи вод Белого моря были использованы понятия 
о водных массах и структурных зонах Мирового океана (Defartt, 
1929; Добровольский, 1948, 1961; Мамаев, 1970; Степанов, 1983; 
и др.).
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Рис. 20. Усредненные 7\S,2 -диаграммы глубоководных районов Белого 
моря (по опубликованным материалам гидрологических серий различных 

экспедиций, см. список литературы).
А u феврале марте: Б и апреле мне; В и -июле — авг усте:  Г и о ктябр е

ноябре. По оси абсцисс —  соленость ,  %о,по оси ординат —  те м пе р атур а ,  " С .  Числа у  точек —
глубина, м.
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Среди различных методов выделения водных масс наиболее 
часто употребляется T,S- анализ, основанный на исследовании 
термогалинных характеристик вод (Helland—Hansen, 1918; Шток
ман, 1943; Добровольский, 1961; Мамаев, 1970; и др.). Согласно 
его теории количество водных масс в той или иной акватории на 
две больше, чем количество перегибов (экстремумов) на кривых 
в плоскости температура — соленость (Мамаев, 1970).

Первая же попытка анализа Г,5-диаграмм вод внутренних 
районов Белого моря привела исследователей к 3-слойной модели 
этого водоема (Пантюлин, 1974; и др.), отличной от классической 
2-слойной, предложенной еще в прошлом веке (Книпович, 1897; 
Дерюгин, 1928; и др.). Действительно Г,S -кривая, построенная по 
данным, полученным в июне—августе, имеет четко выраженный 
перегиб, приходящийся на глубину 50 м (рис. 20В ) . Подобная кар
тина наблюдается почти до середины октября, когда охлаждение 
поверхностного слоя приводит к появлению второго перегиба 
(рис. 20Г). Формально осенью можно выделить 4 водные массы: 
поверхностную, две промежуточные и глубоководную. Глубина 
залегания ядра верхней промежуточной массы при этом меняется 
от 5 до 25—50 м в декабре.

Продолжающийся процесс охлаждения в конце концов вызы
вает изотермию всей толщи вод Белого моря, а резкое сокращение 
пресного стока приводит к почти полной гомогалинности верхнего 
50-метрового слоя. В результате этих явлений летняя и осенняя 
Т,S кривые с одним или двумя перегибами вырождаются зимой 
в Г,S -прямую, параллельную оси соленостей (рис. 20/1). Таким 
образом, в зимний период в пределах Бассейна Белого моря можно 
выделить лишь, две водные массы: поверхностную с соленостью 
около 28%0 и глубинную, соленость которой около 30%о. Наиболь
шие градиенты как солености, так и плотности вод наблюдаютсц на 
глубинах 50— 100 м, что свидетельствует о прохождении границы 
водных масс именно в пределах данного диапазона глубин. Вели
чина вертикальной устойчивости как индикатор водных масс и 
границ между ними (Иванов-Францкевич, 1953) максимальна в 
слое 0—50 и 100—300 м.

Весной с началом поступления в акваторию Белого моря талых 
вод, скапливающихся подо льдом тонким слоем, Т,S -кривая сильно 
вытягивается в горизонтальном направлении (рис. 20Б). В этот 
момент слабо выраженный перегиб этой кривой приходится на 
глубину около 25 м. В дальнейшем постепенное ослабление прес
ного стока, увеличение прогрева и ветровое перемешивание при
водят к известной летней стратификации вод Белого моря.

Сходные сезонные изменения термогалинных характеристик 
слоев прослеживаются и в закрытых участках моря — фьордах 
и ковшевых губах (Соколова, 1934; Гурвич, Соколова, 1939; На
умов, 19796; Бабков, 1982).

Как видно из изложенного, с помощью Г,S -анализа в разные 
сезоны года в Белом море можно различать от 2 до 4 водных масс. 
Сколько же их на самом деле?
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Обсуждая изменения индексов вод в связи с годовым циклом 
А. Д. Добровольский (1961) писал, что если «... в разные сезоны... 
нет притока инородной водной массы, а одна и та же вода изме
нила свои индексы..., точнее говорить не о... водных массах..., а о 
м о д и ф и к а  ц и я х ,  р а з н о в и д н о с т я х  (разрядка А. Д.) од
ной водной массы» (стр. 14). В Белом море сезонным изменениям 
подвержены термогалинные характеристики вод в слое 0—50 м. 
Что же касается Г,S -прямой на участке 50—300 м, то она сохра
няется в неизменном виде круглый год (рис. 20), свидетельствуя 
о наличии 2 водных масс. Тот факт, что зимой ни температура, ни 
соленость поверхностных слоев не отличимы от тех же характе
ристик вод на глубине 50 м, говорит в пользу того, что эти слои 
являются модификациями водной массы с ядром, расположен
ным на глубине 50 м.

Для окончательного решения вопроса о количестве водных 
масс нам осталось, согласно определению А. Д. Добровольского 
(1961), рассмотреть происхождение вод Белого моря и особен
ности их формирования. Очевидно, что водообмен внутренних 
районов Белого моря происходит через Горло, причем сточное те
чение прижимается к Зимнему, а питающее — к Терскому берегу 
(Тимонов, 1925; Дерюгин, 1928). Из особенностей гидрологи
ческого режима этого района следует отметить, по-видимому, 
круглогодичные изотермию и гомогалинность по вертикали, об
условленные интенсивными как ламинарными, так и турбулент
ными токами воды. Интересно, что данное обстоятельство, по мне
нию А. И. Бабкова и А. Н. Голикова (1985), является непремен
ным условием формирования водных масс.

Анализ сезонного хода соленостей питающего течения вблизи 
о-ва Сосновца (рис. 21) не оставляет сомнений, что в течение года 
в Бассейн поступают два типа вод. Действительно, на протяжении 
6 месяцев (с мая по октябрь) соленость этого течения составляет 
около 30%о, еще 4 месяца (с декабря по март) текут воды с соле
ностью около 31,5%о и лишь 2 месяца в году соленость питающего 
течения имеет промежуточное значение.

Летом поступающие в Горло Белого моря воды, смешиваясь 
со сточным течением, прогреваются и опресняются. Их соленость 
на траверзе о-ва Сосновца падает по сравнению с нормальной 
океанической примерно на 4%о, а на траверзе мыса Никодимского 
еще на 2%о. Условная плотность вод питающего течения на юго- 
западе Горла в это время года составляет лишь 22,2, что не позво
ляет им опускаться на глубины более 50—70 м (рис. 22).

Зимой, благодаря сокращению пресного стока и, как следствие, 
увеличению солености сточного течения, воды питающего течения 
опресняются менее значительно и на траверзе мыса Никодимского 
обладают соленостью выше 30%о. Их условная плотность сущест
венно повышается, что и определяет их опускание по склону жело
ба на максимальные глубины (рис. 22).

59



29

i_____ I_________ I_________I I________I________> 1_________ i I_______ I________ L

i и in iv v vi vii vm ix x  xi xi
МЕСЯЦЫ

Рис. 21. Сезонные изменения солености поверхностно
го слоя воды питающего течения в районе острова 

Сосновец (по: Наумову и др., 1986).
По оси абсцисс месяц ы; по оси ординат соленость,  ")Ш.

Z, м

МЕСЯЦЫ
Рис. 22. Сезонные изменения расчетной глубины опускания 

вод питающего течения в Бассейне Белого моря (рассчитано 
по изменению условной плотности вод)

По оси абсцисс - месяц ы; по оси ординиг  глу бина , м.
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Принципиальное значение для идентификации водных масс 
Белого моря имеет вопрос об источниках поступающих в Горло 
вод. Схема течений Баренцева моря показывает, что летом в Во
ронку и Горло проникают бореальные воды Руппиновской ветви 
Североатлантического течения. Таким образом, мы вправе назы
вать поверхностную водную массу Белого моря атлантической 
бореальной, подчеркивая тем самым ее гомологию водам Мур
мана и Норвегии. Что касается зимнего периода, то малое число 
наблюдений за течениями в восточной части Баренцева моря не 
позволяет с абсолютной ясностью проследить происхождение глу
бинной водной массы Белого моря.

С одной стороны, если зимой в Горло попадают те же барен- 
цевоморские воды, что и летом, а свои характеристики глубинная 
водная масса Белого моря приобретает независимо от поверх
ностных арктических вод, то ее следует называть глубинной бело
морской арктической водной массой. В данном названии подчер
кивается ее аналогия (сходство температур и соленостей) с аркти
ческой водной массой и оригинальность происхождения.

С другой стороны, если зимой к Воронке подходят типично 
арктические воды Карского моря, заполняющие по пути локаль
ные депрессии дна и создающие тем самым пеструю бореально- 
арктическую мозаику биоценозов в восточной части Баренцева 
моря, то глубинная водная масса Белого моря оказывается гомо
логичной поверхностной водной массе арктического бассейна. Как 
бы то ни было в дальнейшем мы будем называть эту водную массу 
арктической, подразумевая, что она аналогична, а может быть и 
гомологична водам сибирских морей.

Итак, в Бассейне, а также в Двинском и Кандалакшском за
ливах * по вертикали четко различимы две водные массы: бореаль- 
ная и арктическая **. Граница между ними расположена на глу
бине 50—100 м и совпадает с границей фаунистических поясов. 
Отметим, что предлагаемая нами гидрологическая структура Бе
лого моря не совпадает с классической двухслойной схемой, счи
тающей, что положение границы определяется четким термокли
ном. Мы же вслед за А. Д. Добровольским (1961) полагаем, что 
сезонное увеличение градиента термогзлинных характеристик вод 
не может служить показателем границы водных масс.

Обратимся теперь к рассмотрению структурных зон и их слоев 
в Белом море. Толщина верхнего слоя поверхностной структурной 
зоны, гомотермичность которого обусловлена ветровым перемеши
ванием (Степанов, 1983), колеблется от 1—2 м в закрытых губах, 
до 10— 15 м в Бассейне и открытых участках заливов. В Онежском 
заливе мощность этого слоя увеличивается за счет сильных верти

* В Онежском заливе четко выражена только бореальная водная масса.
** Эстуарно-арктическая и эстуарно-бореальная водные массы (Бабков, Го

ликов, 1985) здесь не рассматриваются, так как имеют ограниченное влияние на 
вертикальное распределение моллюсков.
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кальных токов воды в шхерных районах. Следующий переходный 
слой той же структурной зоны, характеризующийся в высоких 
широтах повышенным градиентом температур, в Белом море сов
падает с термоклином и простирается до глубин от 3—15 м в ков
шевых губах и 30—40 м в центральном желобе до 50—70 м в 
Онежском заливе. Последний подповерхностный слой поверх
ностной структурной зоны располагается до границы водных масс, 
поскольку арктическая водная масса Белого моря, как мы убеди
лись, формируется, как и вся промежуточная структурная зона 
Мирового океана, за счет опускания поверхностных вод.

Таким образом, граница между горизонтами бореального фау- 
нистического комплекса проходит в пределах переходного слоя 
поверхностной структурной зоны, т. е. слое наибольшего темпе
ратурного градиента, а ее положение определяется соответствием 
термопатии бореальных и бореально-арктических видов терми
ческим условием в том или ином диапазоне глубин каждого кон
кретного района.

Между поверхностной и промежуточной структурными толща
ми лежит пограничный слой (Степанов, 1983). Возможно, что по
ложение его нижней границы в Белом море определяется объемом 
поступающих зимой глубинных вод. Так, если ежегодно обмени
вается половина арктической водной массы, то граница между ны
нешними и прошлогодними глубинными водами проходит пример
но на глубине 120—130 м, что совпадает с глубиной, где начи
нают доминировать арктические воды. Очевидно, что выдвинутое 
предположение о подразделении арктической водной массы может 
быть подтверждено лишь соответствующими данными о сезон
ной динамике водообмена Белого моря.

Сопоставление предложенной выше схемы гидрологической 
структуры вод Белого моря с уже рассмотренной вертикальной 
зональностью распределения моллюсков (рис. 16) говорит об их 
хорошем соответствии. Таким образом, и в Белом море находит 
свое подтверждение гипотеза о строгой зависимости вертикаль
ного распределения бентоса от характера водных масс (Golikov, 
Scarlato, 1968; Беклимишев и др., 1975; 1980; Семенова, 1977). 
При этом в наименее стабильных (соотносительно) местах, в дан
ном случае — на границах водных масс и слоев и границе море— 
суша, отмечается уменьшение биомассы и плотности поселений 
моллюсков и увеличение видового разнообразия малакоценов. 
Последнее является, вероятно, следствием краевого эффекта, ха
рактерного для экотона.



ОТНОШЕНИЕ БЕЛОМОРСКИХ МОЛЛЮСКОВ 
К НЕКОТОРЫМ ФАКТОРАМ СРЕДЫ 

Отношение к температуре
, Температура окружающей среды — один из наиболее важных 

факторов, определяющих распространение пойкилотермных жи
вотных. Особенно существенную роль в этом отношении играют 
температуры размножения видов, имеющие значительно более 
узкий диапазон, чем пределы их общей температурной устойчи
вости. Они отличаются относительным постоянством для каждого 
вида и оказываются близкими к оптимальным температурам оби
тания моллюсков (Голиков, Скарлато, 1972; Скарлато, 1981; 
и др.). Это позволило указанным авторам сделать предположение, 
что температура размножения есть генотипическая адаптация 
вида, установившаяся во время его возникновения. Таким обра
зом, распределение моллюсков по температурам тесно связано с 
условиями происхождения отдельных видов и, следовательно, их 
биогеографической принадлежностью.

Очевидно, что температура не исчерпывает причин, ограничи
вающих распространение животных. Однако выяснение законо
мерностей ее влияния на моллюсков позволяет отчетливей пред
ставить воздействие двугих экологических факторов. В случае Бе
лого моря именно термопатией видов можно объяснить верти
кальную зональность малакофауны.

В настоящее время в литературе довольно часто употребля
ются понятия «эвритермный» и «стенотермный» вид. К сожалению, 
авторы редко объясняют, на каком основании тот или иной орга
низм считается эвритермным или стенотермным. Вместе с тем для 
сравнимости результатов различных исследователей следовало 
бы принять какие-нибудь унифицированные критерии для такого 
разграничения. Естественно, для этой цели непригодным оказы
вается указание диапазона переносимых температур. Действи
тельно, для арктических видов размах переносимых температур 
несравненно меньше, чем для большинства бореальных. Вряд ли 
можно пользоваться и логарифмированной шкалой температур 
до установления логнормальности распределения видов по отно
шению к этому фактору.

В данной работе предлагается следующая схема определения 
отношения видов к температуре. Весь диапазон температур, от
меченных в водоеме, разделяется на возможно более мелкие клас
сы. Далее рассчитываются показатели сходства фаун моллюсков, 
встреченных при различных температурах. Последовательное объ
единение фаун с наибольшим сходством приводит к установлению 
температурных границ между различающимися фаунистическими 
группами *. При этом виды, встреченные в составе одной группы,

* Метод аналогичен приему, использованному нами для выделения биогеогра- 
фических районов и вертикальных фаунистических комплексов моллюсков Бе
лого моря.
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считаются стенотермными, в составе двух и более групп — эври- 
термными.

Предложенный метод не лишен недостатков. Так, результаты, 
полученные с его помощью на одном водоеме, нельзя переносить 
на другой, поскольку один и тот же вид в одном районе может 
оказаться эвритермным, а в другом — стенотермным. Однако это 
обстоятельство, учитывая влияние температуры на направленность 
и степень воздействия других факторов, в ряде случаев может 
оказаться полезным для исследователей. К достоинствам данного 
метода следует отнести то, что он основан на естественном раз
делении фауны в том или ином водоеме, что особенно важно при 
изучении отдельных акваторий.

В условиях Белого моря, в силу резко выраженного континен
тального климата и особенностей гидрологической структуры, весь 
бентос обязательно должен переносить температуры —1,4° (зТГм- 
няя гомотермия). Естественно, что в этом случае предложенный 
метод не выявит различающихся фаунистических групп. В то же 
время ярко выраженная вертикальная зональность фауны Белого 
моря, как это было показано многими авторами (Дерюгин, 1928; 
Голиков и др., 1978, 1982; Наумов, 19796; Цетлин, 1981; и др.), 
определяется в первую очередь летними температурными усло
виями. В этой связи анализ по приведенной выше схеме был про
веден относительно летних температур, при которых встречен тот 
или иной вид. При этом учитывались только те виды, для которых 
имеется достаточное количество наблюдений температур обитания. 
Выяснено, что фауна моллюсков Белого моря может быть разде
лена на два фаунистических комплекса, показатель сходства 
между которыми по Жаккару—Алехину составляет 47%. Виды 
одной из выделенных групп поселяются в местах, где летние тем
пературы не ниже —1°, другой —'где они не превышают этой 
величины. Если обратиться к рассмотрению характеристик вод
ных масс, то видно, что первая группа видов обитает в бореальных 
водах, а вторая — в арктических.

Такой анализ, хотя и подтверждает наше деление внутренних 
районов Белого моря на вертикальные зоны, оказывается доволь
но грубым для характеристики термопатии отдельных видов. Бо
лее приемлемым для этой цели нам представляется исследование 
предпочитаемых температур обитания. В качестве последних были 
избраны температуры в местах, где биомасса того или иного вида 
превышает его среднюю биомассу по всем районам обитания в 
Белом море.

В результате проведенного анализа выделены четыре диапа
зона температур, предпочитаемых различающимися по видовому 
составу группами моллюсков (табл. 6).

Обращает на себя внимание, что полученные диапазоны прак
тически совпадают с летне-осенними диапазонами температур, 
характерных для отдельных слоев водных масс. Лишь группа, 
обитающая преимущественно при температурах от —1,2 до 2,5°,
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Сходство (по: Jaccard, 1912) групп моллюсков, 
предпочитающих различные температуры, %

Т а б л и ц а  6

Т е м п е р а т у р а .  °  С —  1 .5-=—  1,2 —  1.2-=— |- 2 ,5 2 , 5 - ь  1 3 ,5 1 3 , 5 ^ - 2 0 . 0

-  1,5̂ ---1,2
—  1,2-^ 2,5 

2,5 ч- 13,5
13,5 4-20,0

8
2 6 + 1 0  16

2 +  2 16 +  5
0 0

50
1 1 + 4 11

П р и м е ч а н и е .  По диагонали —  число видов, обитающих преимуществен
но при данных температурах.

содержит виды, способные давать высокие биомассы в условиях 
как арктической, так и бореальной водных масс.

Включенные в анализ виды могут быть разделены на следую
щие группы:

1. Стенотермные холодноводные виды (предпочитают темпера
туру около —1,4°) — 3: Portlandia arctica, Oenopota harpula- 
rioides, Philine lima.

2. Стенотермные умеренно холодноводные виды (предпочи
тают температуры от —1,2 до 2,5°) — 3: Nuculana pernula,
Neptunea communis, Buccinum elatior.

3. Эвритермные холодноводные виды (предпочитают темпера
туры от —1,5 до 2,5°) — 4: Lepeta соеса, Frigidalvania janmayeni, 
Admete couthouyi, Oenopota novajasemliensis.

4.  Стенотермные умеренно тепловодные виды (предпочитают 
температуры от 2,5 до 13,5°) — 35: Leionucula tenuis, Nuculana 
minuta, Crenella decussata, Musculus discors, M. laevigatus, M. ni- 
ger, Modiolus modiolus, Chlamys islandicus, Heteranomia sguamu- 
la, H. aculeata, Pandora glacialis, Elliptica elliptica, Nicania 
montagui, Tridonta borealis, Hiatella arctica, Ciliatocardium ci- 
liatum, Serripes groenlandicus, Turtonia minuta, Arctica islandica, 
Macoma calcarea, Mya truncata, Puncturella noachina, Margarites 
groenlandicus groenlandicus, Solariella obscura, Onoba aculeus, 
Ariadnaria borealis, Velutina velutina, Cryptonatica clausa, Ama- 
uropsis islandica, Buccinum glaciale, B. ciliatum ciliatum, B. unda
tum, Boreotrophon clathratus, Neptunea despecta, Oenopota pyra- 
midalis.

5. Эвритермные умеренно тепловодные виды (предпочитают 
температуры от —1,2 до 13,5°) — 9: Yoldia amygdalea, Dacry- 
dium vitreum, Lyonsia arenosa, Thyasira gouldi, Margarites oli- 
vaceus, M. costalis, Lunatia pallida, Cylichna alba, C. occulta. 
Последний вид обитает при температурах от —1,5 до 10,5°.

6. Стенотермные тепловодные виды (предпочитают температу
ры более 13,5°) — 5: Mytilus edulis, Macoma baltica, Littorina 
saxatilis, L. obtusata, Hydrobia ulvae.

7. Эвритермные тепловодные виды (предпочитают температу
ры более 2,5°) — 6: Mya arenaria, Testudinalia tessellata, Marga-
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rites heticinus, Littorina littorea, Epheria vincta, Skeneopsis pla- 
norbis.

Среди видов, обладающих высокими биомассами при темпе
ратурах около —1,4°, половина относится к моллюскам аркти
ческого происхождения. Два вида (25%) из этой группы — вы- 
сокобореально-арктические, столь же представительны здесь ши
роко распространенные бореально-арктические моллюски.

Среди умеренно холодноводных видов преобладают бореально- 
арктические (50%). Около 31% приходится на долю высокобо- 
реально-арктических моллюсков. Два вида (12,5%) — арктиче
ского происхождения и один вид — широко распространенный 
субтропическо-арктический.

Среди умеренно тепловодных моллюсков также преобладают 
бореально-арктические виды (54%). На долю бореальных и суб- 
тропическо-бореальных видов приходится 30% от общего числа 
видов. В эту же группу входят 5 (10%) высокобореально-аркти- 
ческих видов моллюсков и 3 (6%) — широко распространенных 
субтропическо-арктических.

Среди тепловодных видов безраздельно господствуют мол
люски, имеющие преимущественно бореальное происхождение, 
причем на долю субтропическо-бореальных видов приходится око
ло 55%.

Обращает на себя внимание, что доля широко распространен-1 
ных, встреченных в нескольких биогеографических областях видов 
среди стенотермных моллюсков равна таковой среди эвритермных. 
Отсутствие связи между широтой географического распростра
нения и диапазоном предпочитаемых температур еще раз свиде
тельствует о единовременности установления и генетической де
терминированности температур размножения. Об этом же говорит 
и четкая связь между абсолютными значениями предпочитаемых 
температур и биогеографической принадлежностью моллюсков.

Естественно, что указание биогеографического состава выде
ленных групп моллюсков дает лишь весьма приближенное пред
ставление о закономерностях изменения малакофауны с измене
нием температуры. Более детальное исследование этого вопроса 
показывает, что смена лидирующего положения индикаторных 
биогеографических групп моллюсков происходит при температурах 
около 3° (рис. 23). При этом субтропическо-бореальные виды 
доминируют в малакоценах как по числу видов, так и по биомассе 
в местах, где летние температуры превышают 11 — 13°, а аркти
ческие (по биомассе) — где они не выше —1°. Следует отметить, 
что на графике, отражающем соотношение биомасс различных 
биогеографических групп при разных температурах, имеется уча
сток (температура 8— 10°) с доминированием бореальных и суб
тропическо-бореальных моллюсков. Его наличие связано с тем, 
что именно эти температуры характерны для всех глубин Онеж
ского залива, заселенного преимущественно бореальными по про
исхождению видами, обладающими высокими биомассами.
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Рис. 23. Зависимость биогеографического состава фауны 
моллюсков от температуры воды

По оси абсцисс — те м п е р а тур а , 0 С; по оси ординат — доля р азлич ны х групп 
м оллю ски»  но числу в и до» (Л ) и биом ассе ( £ ) ,  % . О стальны е  обозначения 

ка к  на рис. 8.

Интересно, что температуры, при которых происходит смена 
иерархической структуры доминирования биогеографических 
групп моллюсков, совпадает с максимальными температурами, ха
рактерными для отдельных слоев вод. При этом смена лидирую
щего положения арктической и преимущественно бореальной био-
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в, г/м2;

селения и биомассы моллюсков от тем
пературы

По пси абсцисс ■ т(.'М1кч);п  \ |)п. С; но пси пр
д и н и т  —  плотность поселения, экз ./м ' ( / )  и биомасса, 

г /м - (2 ) мол.носко» ( масштаб логарифмический) .
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Рис. 25. Зависимость видового 
разнообразия малакоиепов от тем

пературы в Белом море.
По пси абсцисс --те м п е р а т у р а , 5 О; 

но оси орбита  пилонос р азнообразие  
(п о ; S ha n no n, W e a ve r, 1963).

географических групп приходится на температуры, близкие к на
блюдаемым на границе между водными массами. Таким обра
зом, именно термопатия отдельных видов в сочетании с гидро
логической структурой Белого моря приводит к существованию 
различных вертикальных поясов и горизонтов.

Это положение подтверждает и рассмотрение хода кривых, 
отражающих зависимость количественных показателей поселений 
моллюсков (рис. 24). Действительно, даже при беглом взгляде 
бросается в глаза, что и биомасса, и плотность поселений имеют 
тенденцию к снижению при температурах, близких к пограничным 
между отдельными слоями вод. При этом минимальные значения 
эти показатели имеют вблизи границы между водными массами. 
Следует, однако, отметить, что указанные снижения биомассы и 
плотности поселений (из-за сравнительно небольшого материала 
по температурам встречаемости моллюсков) оказались статисти
чески не достоверными.

По тем же причинам оказываются статистически не достовер
ными и повышения видового разнообразия малакоценов, просле
живающиеся при температурах, характерных для границ различ
ных слоев вод (рис. 25). Тем не менее, тот факт, что экстремумы 
количественных показателей и видового разнообразия приходятся 
на одни и те же значения температур, наблюдаемых в местах со
прикосновения вертикальных поясов и горизонтов, позволяет на
деяться, что дальнейшие исследования подтвердят реальность их 
существования.

Отношение к солености

Соленость — одна из важных характеристик состояния окру
жающей среды при изучении морских организмов. Данный эко
логический фактор, очевидно, оказывает наиболее сильное воз
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действие на пойкилоосмотических животных, в том числе и мол
люсков. Предыдущими авторами неоднократно подчеркивалась 
роль солености для физиологических и репродуктивных процессов 
моллюсков (Матвеева, 1950; Хлебович, Луканин, 1976; Бергер, 
1975; Хлебович, 1977; Бергер, Кузьмин, 1978; Милейковский, 
1981; и др.). Выяснено, что наиболее сильное влияние рассматри
ваемый фактор оказывает на ход гаметогенеза и личиночного 
развития. В то же время толерантный диапазон соленостей у мол
люсков на более поздних этапах онтогенеза значительно превы
шает диапазон реально наблюдаемых концентраций солей в местах 
их обитания (Бергер, 1975; Наумов, 1976в). Таким образом, от
меченная рядом авторов (Kinne, 1964а, б; Хлебович, 1974, 1977; 
и др.) зависимость распределения моллюсков от солености воды 
объясняется главным образом ее влиянием на ранние стадии онто
генетического развития.

Как уже отмечалось, соленость вод внутренних районов Белого 
моря понижена по сравнению с соленостью в соседнем Баренце
вом море на 4—10%о. При этом она обнаруживает довольно четкую 
связь с глубиной, изменяясь от 23—26%о (без учета кратковре
менного весеннего распреснения) на поверхности до 30,5%о — 
на глубинах свыше 200 м. Рассматриваемая акватория изобилует 
и эстуарными участками. Наличие градиентов солености как по 
вертикали, так и по горизонтали (удаленность от устьев рек) де
лает Белое море чрезвычайно удобным полигоном для изучения 
влияния концентраций солей на распространение животных.

Все беломорские моллюски, за исключением Acteonina umba- 
licalis, встречены в соседних морях, воды которых обладают нор
мальной океанической или близкой к ней соленостью. В связи с 
этим очевидно, что максимальные концентрации солей, наблюдае
мые в Белом море, не могут ограничивать распространение мол
люсков. Если же тот или иной вид и не отмечен при солености 
30%о, то это происходит исключительно за счет неблагоприятных 
для него температурных и (или) топических условий на больших 
глубинах.

Понижение солености, напротив, вызывает довольно резкое 
сокращение числа видов. Действительно, если взять за 100% 
число моллюсков, встреченных летом при солености 27%0 (при 
этой солености не отмечены лишь 11 сравнительно редко встре
чающихся моллюсков), то резкое снижение числа видов наблю
дается при понижении солености от 26 до 23%о, при этом из состава 
малакофауны выпадает сразу около 80% видов (рис. 26). При 
дальнейшем снижении концентрации солей число видов моллюсков 
сокращается постепенно. Полное выпадение морских моллюсков 
из состава бентоса наблюдается при солености около 8%0. Ни на 
одной станции не были обнаружены пресноводные виды, хотя реки, 
впадающие в Белое море, обладают сравнительно богатой мала- 
кофауной (Старобогатов, 1970). В то же время в Бассейне Белого 
моря не отмечены типичные солоноватоводные моллюски. В ре-
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Рис. 26. Зависимость отно
сительного числа видов моллю
сков от солености воды (за 
100% . принято число видов, 
встреченных при солености 

27%„).
По оси абсцисс — соленость, %о; 

по оси ординат —  число видов, %.

В, г/м;

Рис. 27. Зависимость плотности по
селения и биомассы моллюсков от со

лености воды
По оси абсцисс -  соленость, пш>. О стальны е 

обо зна че ния  ка к  на рис. 2-1.

зультате возникает некоторая переходная между морскими и прес- 
ными водами зона, лишенная малакофауны. Вполне вероятно, 
она захватывает диапазон критической солености 5—8%0 (Хлебо- 
вич, 1974).

На большей части Белого моря соленость летом не опускается 
ниже 24%о. Таким образом, концентрация солей в открытых рай
онах рассматриваемой акватории редко и только на поверхности 
выходит за пределы критических для морских животных значений 
и, следовательно, можно предполагать, что влияние солености на 
моллюсков незначительно. Тем не менее, плотность поселений мол
люсков, их биомасса и численность в малакоценах обнаруживает 
хорошо выраженную зависимость от солености воды (рис. 27, 28). 
При этом характер изменений этих показателей при увеличении 
концентрации солей идентичен таковому при понижении темпе
ратуры. Учитывая довольно тесную корреляцию между темпера
турой и соленостью вод Белого моря, следует считать, что указан
ный характер распределения моллюсков отражает единый процесс 
влияния экологических условий на малакофауну. В этой связи 
возникает вопрос: какой же из двух факторов — температура или 
соленость — оказывает большее воздействие на моллюсков? По- 
видимому, ответом на него могут служить результаты проведен
ного дисперсионного анализа * (табл. 7).

Из приведенной таблицы видно, что все исследованные пока
затели поселений моллюсков в большей степени зависят от тем
пературных условий окружающей среды. Особенно велико ее влия
ние на биогеографический состав малакофауны. При этом данный

* Реально наблюдаемые значения температур, как и соленостей, были сгруп-’ 
пированы в 8 классов, в пределах которых имеются данные не менее, чем из 
10 станций.
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Рис. 28. Зависимость числа видов моллюсков в биоценозах 
от солености воды

По осы абсцисс —  со лен о сть , 'Nm; по оси ординат —  число видов.

фактор лимитирует распределение индикаторных биогеографи- 
чески_х групп.

Равная степень воздействия солености на разные биогеогра- 
фические группы говорит о сравнимости толерантных диапазонов 
по этому фактору различных по происхождению моллюсков, а ее 
низкое значение — об относительной эвригалинности беломорских 
моллюсков. Следует отметить слабое воздействие рассматривае
мых факторов на количественные показатели малакоценов. Оче-

Т а б л и ц а  7
Результаты дисперсионного анализа влияния температуры и солености 

на некоторые характеристики поселений моллюсков

П р и зн а к

Д о ли  дисперсии (% )  п ризн ака , 
о бъ ясн яе м а я влиянием

тем пе р атур ы солености

Число видов в малакоцене 18 +  5 14 +  ± 4
Плотность поселений 19 +  5 *7 +  4
Биомасса не достоверно не достоверно

Доля по био- бореальных и субтропиче- 45 ± 3 16 +  5
массе ско-бореальных видов 

бореально-арктических ви- 28 +  5 17 +  5
дов

арктических видов 47 +  3 16 +  5

П р и м е ч а н и е .  Звездочкой обозначено воздействие, достоверность кото
рого ниже 99%, но более 95%.
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видно, ни температура, ни соленость, а, следовательно, и водные 
массы не определяют биомасс и плотностей поселений. Вариабель
ность последних, вероятно, вызвана иными причинами, в том числе, 
возможно, и несовершенностью существующих методик сбора 
бентоса, особенно в случае агрегированного распределения жи
вотных.

Таким образом, несмотря на пониженную соленость вод Белого 
моря, распределение моллюсков, по крайней мере в открытых рай
онах, практически не зависит от концентрации солей. В то же 
время падение солености ниже 23—26%о вблизи эстуарных районов 
вызывает довольно резкое сокращение числа видов моллюсков 
главным образом за счет воздействия на ранние этапы их онтоге
нетического развития.

Отношение к грунтам

Разнообразие условий существования животных в Белом море 
определяется не только значительной вариабельностью наблю
даемых термогалинных характеристик водных масс, но и наличием 
разнообразных субстратов. Моллюски заселяют все типы грун
тов *, ‘при этом подавляющее большинство видов не обладают 
строго приуроченностью к какому-либо одному субстрату. Это об
стоятельство затрудняет выделение групп моллюсков, обладающих 
сходным отношением к донным осадкам. Однако, если какой-либо 
вид встречен, например, на илистом, илисто-песчаном и илисто
каменистом грунтах, то, очевидно, что он предпочитает селиться 
на мягких субстратах. Если же учитывать довольно широко рас
пространенную агрегированность в распределении донных осадков 
(линзы песка на каменистом грунте, отдельные камни на илу и 
т. п.), то с известным допущением можно считать данный вид спе
цифичным для пелитовых и алевритовых грунтов. Применение 
данного рассуждения позволило выделить по отношению к суб
стратам следующие группы моллюсков:

1. Стенотопные виды, встреченные на грунтах со значительным 
(более 75%) содержанием пелитовых и (или) алевритовых фрак
ций — 25: Nuculana pernula, Portlandia arctica, Yoldia amygdalea, 
Yoldiella intermedia, Y. fraterna, Lyonsia arenosa, Tridonta borealis, 
Panomya arctica, Thyasira equalis, Axinopsida orbiculata, Lyon- 
siella abyssicola, Punctulum wyvillethomsoni, P. minuta, Onoba 
jeffreysi, 0. verrilli, Buccinum maltzani, Amaura Candida, Boreo- 
scala groenlandica, Oenopota impressa, Oe. trevelyana, Oe. harpu- 
laria, Oe. harpularioides, Oe. nouajasemliensis, Cylichna occulta, 
Philine lima.

* Для изучения отношения моллюсков к грунтам нами были выделены следующие 
типы осадков: илистые (содержание пелитов и алевритов более 75% ), песчаные 
(содержание фракций диаметром от 0,1 до 1 мм более 75% ), каменистые (со
держание грубых фракций более 75% ), а также илисто-песчаные, песчано
каменистые, представляющие собой комбинации первых 3 типов грунтов.
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2. Стенотопные виды, встреченные на грунтах со значитель
ным содержанием песчаных фракций — 15: Nuculana minuta, 
Масота torelli, Erginus rubella, Solariella varicosa, Turrltellopsis 
acicula, Velutina plicatilis, Marsenina glabra, Pseudopolynices 
nanus, Amauropsis Islandlca, Buccinum ciliatum sericatum, Astyris 
rosacea, Oenopota simplex, Oe. gigantea, Acteonina umbelicalis, 
Scaphander punctostriatus.

3. Стенотопные виды, обитающие на каменистых грунтах —
12: Modiolus modiolus, Chlamys islandicus, Puncturella noachina, 
Littirina littorea, Velutina undata, Buccinum glaciate, B. ciliatum 
ciliatum, B. cyaneum, Boreotrophon truncatus, Nucella lapillus, 
Hemiaclis glabra, Oenopota nobilis.

4. Стенотопные виды, обитающие только на слоевищах макро
фитов— 10: Musculus discors, Turtonia minuta, Margarites heli- 
cinus, Lacuna neritoidea, Epheria vinota, Mohrensternia inter- 
rupta, Setia latior, Skeneopsis planorbis, Omalogyra atomus, Jef- 
freysina globularis.

5. Относительно эвритопные виды, встреченные на илистых и 
песчаных грунтах — 29: Leionucula tenuis, Crenella decussata, 
Musculus corrugatus, Dacrydium vitreum, Pandora glacialis, Thra- 
cia myopsis, Nicania montagui, Thyasira gouldi, Ciliatocardium 
ciliatum, Serripes groenlandicus, Macoma calcarea, M. balthica, 
Arctica islandica, Mya arenaria, M. truncata, Solariella obscura, 
Hydrobia ulvae, Frigidalvania janmayeni, Ariadnaria borealis, 
Cryptonatica clausa, Lunatia pallida, Buccinum elatior, Menestho 
truncatula, Oenopota pyramidalis, Oe. obliqua, Oe. exarata, Oe. 
violacea, Retusa pertenuis, Cylichna alba.

6. Относительно эвритопные виды, обитающие на песчаных и 
каменистых грунтах— 13: Lepeta соеса, Moelleria costulata, Mar
garites costalis, Velutina velutina, Laskega costulata, Colus lateri- 
ceus, Neptunea despecta, N. ventricosa, Buccinum angulosum, 
B. undatum, Boreotrophon clathratus, Oenopota pyngeli. •

7. Относительно эвритопные виды, обитающие на каменистых 
грунтах и на талломах макрофитов — 3: Tectura virginea, Ephe
ria vincta, Diaphana minuta.

8. Эвритопные виды, обитающие на илистых, песчаных и каме
нистых грунтах — 6: Musculus niger, Elliptica elliptica, Margarites 
groenlandicus umbelicalis, Neptunea communis, Admete couthouyi, 
Oenopota cancellata.

9. Эвритопные виды, встреченные на песчаных и каменистых 
грунтах и на талломах макрофитов — 7: Heteranomia squamula, 
Н. aculeata, Testudinalia tessellata, Margarites groenlandicus 
groenlandicus, Littorina saxatilis, L. obtusata, Onoba aculeus.

10. Эвритопные виды, встреченные на всех типах субстрата — 
3: Musculus laevigatus, Mytilus edulis, Hiatella arctica.

Невыясненной осталась приуроченность к грунтам у Montacuta 
maltzani, Margarites vahli и Ganesa laevigata, единичные экзем
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пляры которых найдены на илисто-каменистом и илисто-песчаном 
грунтах.

Наибольшее число видов отмечено на песчаных грунтах, при 
этом лишь 21% из них оказываются специфичными для данного 
субстрата. Так же невелика доля моллюсков, специфичных для 
каменистых грунтов (27%). Значительно более своеобразны ма- 
лакофауны илов и талломов макрофитов. Доля облигатных посе
ленцев этих субстратов составляет соответственно 40 и 43%. По
вышение относительного числа специфичных видов на илах и во
дорослях вполне закономерно, поскольку именно с этими субстра
тами многие моллюски имеют не только топические, но и трофи
ческие связи. Действительно, из всех фитофагов 46% отмечены 
исключительно на макрофитах, а среди детритофагов 35% ви
дов — на илистых грунтах. Всего среди этих трофических группи
ровок 54 и 62% видов соответственно стенотопны. Большая часть 
оставшихся эвритопных фитофагов и детритофагов при определен
ных условиях могут изменять характер питания, например, от
носимые нами к фитофагам Littorina saxatilis и L. obtusata (Со
колова, 1963; Бескупская, 1963) или детритофаг Масота balthica 
(Бубнова, 1972). Относительно повышена доля стенотопных мол
люсков среди хищников и некрофагов (57%). Этот факт, вероятно, 
вызван сравнительно редкой встречаемостью видов данной трофи
ческой группировки и, как следствие, недостаточно хорошей изучен
ностью их приуроченности к грунтам. Еще одна крупная группа 
моллюсков — фильтраторы — связана с субстратом только топи
чески. Данная особенность позволяет видам этой группы засе
лять самые разнообразные грунты. Среди этих моллюсков 71% 
эвритопны или относительно эвритопны.

На рис. 29 отображено соотношение различных трофических 
группировок моллюсков, на разных субстратах. Ясно видно раз
личное отношение к грунтам у групп видов, связанных с субстра
том не только топически. В то же время доля фильтраторов (как 
хищников, так и некрофагов) на разных грунтах практически 
одинакова, однако представители последней трофической группы 
не отмечены на талломах макрофитов. Аналогичная картина на
блюдается при рассмотрении роли разных трофических групп в 
создании общей биомассы моллюсков (рис. 30). Интересно отме
тить, что доля хищников и некрофагов как представителлей более 
высокого, по сравнению с другими моллюсками, трофического 
уровня не превышает 8%. Этот факт хорошо согласуется с су
ществующими представлениями о «пирамиде биомасс» (Elton, 
1927).

Плотность поселений, как и биомасса моллюсков, наиболее вы
сока на каменистых грунтах (рис. 31). Минимальные количест
венные показатели малакоцены имеют на песках. Вероятно, это 
связано с тем, что данный тип осадков встречается преимущест
венно в местах с довольно интенсивной динамикой вод, которая
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1 2  3 4 5
Рис. 29. Трофический состав фауны моллюсков (% ) 

на разных типах субстрата
А - - и л ;  Б —  песок; В -  ка м ин ; Г —  талл ом ы  м акроф м тсп. /  —  

ф итоф аги; 2 —  ф ильтра тор ы ; ,‘У д е трито ф а гп ; 4 —  х и щ н ики  и микроф а
ги : 5 —  пилы, способ п ита н ия  ко то р ы х нс устан о вл ен . Диаметр круга 
п ропорционален  числу пилон, о б и та ю щ и х  п ре им ущ е ствен но  на л а й 

мом суб стр ате .

в этом случае препятствует расселению моллюсков, вызывая по- 
движность относительно небольших частиц грунта.

Наибольшее число видов, входящих в состав малакоценов, 
отмечено на смешанных илисто-каменистых грунтах (рис. 32), наи
меньшее — на илистых. В целом число видов моллюсков в биоце
нозах, расположенных в местах со смешанным характером осад
ков выше, чем таковое на грунтах с преобладанием какой-либо 
одной фракции. Данное обстоятельство наводит на мысль об эко- 
тонном характере малакоценов на смешанных грунтах. Рассмот
рим этот вопрос более подробно.

Если предположить, что смешанные грунты имеют равное со
отношение составляющих их основных типов осадков, то плотность 
поселений, как и биомасса, в экотоне должна, вероятно, быть' 
близка к средней из плотностей поселений, наблюдаемых в местах 
с преобладанием какой-либо одной фракции. Как оказалось, рас
считанные таким образом значения количественных показателей 
малакоценов на песчано-каменистых и илисто-каменистых грунтах 
действительно близки к реально наблюдаемым на данных суб
стратах. В то же время вычисленная плотность поселений для 
илисто-песчаных грунтов оказалась в 4 раза, а биомасса — в
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Рис. 30. Роль различных трофических группировок (% ) 
в создании общей биомассы моллюсков на разных грунтах.

Л и/]; И ил. псч’ок; В н осок: Г  носок, кп м ил ; Д  кл м nu: F. 
мл. носок. KHMIIH. ( ) с т ;].1 ьпыо обо зна че нии  кик пн рис. '29.

1,5 раза меньше реальных значений этих показателей. Следует 
отметить, что в распределении песков, как и пелитов и алевритов, 
агрегированность наблюдается чрезвычайно редко. Указанные 
фракции при смешении образуют качественно новый субстрат 
для поселения моллюсков. С одной стороны, он достаточно богат 
органическим веществом (ил), с другой — является вполне при
годным для существования эпифауны (песок). Что же касается 
грунтов с примесью камней, то агрегированность последних дей
ствительно создает возможность для формирования своеобраз
ных переходных зон между биоценозами, заселяющими пески и 
илы с одной стороны и камни — с другой. Однако, как будет по
казано ниже, участки дна с такими грунтами заселены своими 
особыми малакоценами и, следовательно, вряд ли могут считаться 
экотоном.
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Рис. 31. Плотность поселения и биомасса моллюсков на 
разных типах грунтов в Белом море

/  - и л ; 2 и / i .  песок; 3 - носок; 4 песок, ка м ин ; 5 ка м н и ; в - -
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б иом асса, г /м ' ' (£ )  (м а сш та б  л о га р и ф м и ч е ски й ).

Рис. 32. Среднее число видов моллюсков в биоценозах 
на разных типах грунтов в Белом море

П о  оси  о р д ин а т  число  видов. О с таль ны е  обо зна че ния  как  па рис. 3 ! .
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Результаты дисперсионного анализа влияния характера донных осадков 
на некоторые показатели поселений моллюсков

П р изна к
Д о л я  дисп ер сии , о бъ ясн яе м а я 

илиянисм  типа  гр ун то в , %

Число видов в малакоцене 
Плотность поселения 
Биомасса

1 8 ± 3
не достоверно 
не достоверно

Доля по био- эпифаунных (инфаунных) видов 
массе фитофагов

фильтраторов 
детритофагов 
хищников и трупоедов

24 ± 3  
26 ± 3

не достоверно 
33 +  3

не достоверно

Существенная роль характера донных осадков в определении 
облика бентосного населения неоднократно подчеркивалась мно
гими исследователями (Дерюгин, 1928; Иванова, 1976; Беклими- 
шев и др., 1977; Щербаков и др., 1977; Садков, Семенова, 1979). 
В последнее время были предприняты попытки определить силу 
влияния рассматриваемого фактора на отдельные виды животных 
(Семенова, 1977; Беклимишев и др., 1980; Цетлин, 1981; и др.). 
К сожалению, применение неадекватных методов математической 
статистики не позволило авторам выявить истинные закономер
ности распределения животных. Действительно, использованные 
коэффициенты корреляций, как общие, так и частные (парциаль
ные) отражают лишь линейную составляющую любых зависи
мостей. Вместе с тем зависимости количественных показателей 
поселений отдельных видов от факторов среды в большинстве слу
чаев имеют колоколообразный вид (Одум, 1975). Линейная состав
ляющая такой, пусть даже функциональной зависимости, будет 
близка к 0. Полученные же значения коэффициентов корреляций, 
отличные от 0, указывают лишь на асимметричность распределе
ния биомассы или плотности поселений по градиенту фактора. Та
кая асимметрия к тому же часто возникает из-за отличной от 
100% встречаемости того или иного представителя бентоса.

Для определения степени влияния характера грунта на мол
люсков нами был проведен дисперсионный анализ, лишенный ука
занного недостатка корреляционного анализа (табл. 8).

Из приведенной таблицы видно, что наиболее сильное влияние 
данный фактор оказывает на трофическую структуру поселений 
моллюсков. При этом он не оказывает воздействие на долю филь
траторов и хищников, т. е. на группы, связанные с грунтом только 
топически. Напротив, именно характер донных осадков лимити
рует распространение моллюсков, имеющих, помимо топической, 
трофическую связь с субстратом — фитофагов и детритофагов.

Велико значение типов грунта и для определения соотношения 
ин- и эпифаунных организмов. Степень воздействия на число ви
дов в малакоценах оказывается сопоставима с величиной влияния
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Результаты двухфакторного дисперсионного анализа влияния температуры 
и грунта на поселения моллюсков

Д оля дисперсии ( % ) ,  объясняем ая влиянием

П р и зн а к
тем пе р атур ы гр ун та

взаим одействием
ф акторов

Число видов в мала- 15 ±  3 14 ± 4 не достоверно
коценах

Плотность поселений 26 ± 2 не достоверно не достоверно
Биомасса не достоверно не достоверно не достоверно

температуры. Достоверных изменений плотности поселений и био
массы моллюсков с изменением типа субстрата на нашем мате
риале показать не удалось.

Для выяснения соотношения влияния температуры и грунта и 
их совместного воздействия на поселения моллюсков был проведен 
двухфакторный дисперсионный анализ (табл. 9).

Отсутствие совместного влияния рассматриваемых факторов 
говорит о том, что соотношение данных признаков на разных суб
стратах при изменениях температур остается постоянным и, наобо
рот, их соотношение при различных температурах сохраняется на 
всех типах грунтов. Приведенные в табл. 9 данные показывают 
более значительную роль в распределении моллюсков именно 
температурных условий. Это положение подтверждается и диспер
сионным анализом встречаемости отдельных видов.

Таким образом, в то время как температурные условия опре
деляют общую вертикальную зональность малакофауны, ее био- 
географический состав и плотность поселений моллюсков, изме
нения характера донных осадков вызывают изменения топической 
(соотношение ин- и эпифауны) и трофической структуры малако- 
ценов. Вероятно, можно сказать, что температура определяет з.а-_. 
кономерную смену малакоценов, а грунт — мозаичность их рас
пределения. Действительно, глубины Бассейна почти целиком за
селены малакоценом Portlandia arctica, в котором руководящая 
роль принадлежит инфауне (ее доля по биомассе редко менее 
95%) и арктическим моллюскам. В то же время на одной из стан
ций на глубине 290 м на жидком илу попались два камня, и доля 
инфаунных видов сразу упала до 40%, а руководящим оказался 
высокобореально-арктический вид Buccinum elatior. Широко из
вестна мозаичность в распределении малакоценов мягких и твер
дых фаций литорали, хотя все они характеризуются доминирова
нием субтропическо-бореальных и бореальных моллюсков. В обоих 
случаях на фоне единой биогеографической природы малакоценов 
мозаичность, сопровождающаяся изменением топической и трофи
ческой структуры малакофауны, вызвана сменой характера дон
ных осадков.
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БИОЦЕНОТИЧЕСКИЕ ОТНОШЕНИЯ МОЛЛЮСКОВ. 
МАЛАКОЦЕНЫ

Моллюски входят в состав практически всех донных биоцено
зов Белого моря. Эта группа бентоса не обнаружена лишь на двух 
из более чем 200 количественных станций. В одном случае (мел
ководье Зимнего берега Двинского залива) орудия лова вообще 
не принесли макробентоса (возможно, из-за подвижности песча
ных грунтов), в другом (губа Долгая Большого Соловецкого ост
рова) — грунт был довольно сильно заражен сероводородом. 
Сравнительно редко встречаются моллюски на песчаной литорали 
открытых прибойных районов моря.

Биомасса моллюсков в целом в Белом море превышает тако
вую любых других групп бентоса. В отдельных биоценозах их доля 
в создании общей биомассы колеблется от 1 (биоценозы макро
фитов) до почти 100% (мидиевые банки), составляя в среднем 
около 45%. Судя по данным ряда автором (Голиков и др., 1978, 
1983; Цетлин, 1981), двустворчатые и раковинные брюхоногие 
моллюски занимают видное место в определении общей продукции 
зообентоса, лишь иногда уступая первенство полихетам.

Многообразны связи моллюсков с другими гидробионтами. 
Выше уже отмечалось, что они входят в рацион некоторых рыб, 
морских млекопитающих, птиц, хищных донных беспозвоночных. 
Здесь уместно привести некоторые примеры. Основной объект пи
тания гаги — мидии; охотно поедаются ею и моллюски рода Lit- 
torina (Перцов, Флинт, 1963). Молодь Asteriąs rubens питается 
в основном мелкими брюхоногими моллюсками Margarites heli- 
cinus, Hydrobia ulvae, Lacuna neritoidea, Epheria vincta и молодью 
мелководных видов рода Musculiis (Винберг, 1967). Эти хищники 
в возрасте 2 лет наносят ощутимый урон крупным мидиевым по
селениям (Беэр, 1980). Несомненна значимость планктонных ли
чинок моллюсков в рационе многочисленных планктофагов. Трупы 
моллюсков — один из основных объектов питания некоторых ам
фипод.

Рассматриваемая группа бентоса играет существенную роль в 
трансформации питательных веществ, предоставляя возможность 
их использования на других трофических уровнях. Например, 
псевдофекалии используются микроконсументами, растворенное 
органическое вещество (метаболиты моллюсков) — продуцента
ми. Огромная значимость последнего, в частности, для самообес
печения аквакультуры мидий показана В. Н. Галкиной (1983).

Естественно, трофические связи моллюсков с другими организ
мами неодносторонни. Большая группа моллюсков питается водо
рослями, главным образом диатомовыми (Матвеева, 1974). Среди 
Gastropoda довольно значительное число видов — некрофаги. Не
которые брюхоногие моллюски, например, виды рода Oenopota, 
питаются почти исключительно многощетинковыми червями семей
ства Syllidae.
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При таких разнообразных трофических связях моллюсков 
большое влияние на состояние их популяций оказывают паразиты. 
Особую роль здесь играет зараженность моллюсков партенитами 
трематод. Богатая видами паразитофауна моллюсков Белого моря 
довольно подробно исследована Г. К- Чубрик (1954, 1966), Э. А. Зе- 
ликман (1966), В. Г. Кулачковой и Т. А. Гроздиловой (1982) и др. 
При интенсивной зараженности трематодами меняется целый ряд 
эколого-физиологических особенностей отдельных видов (Подли- 
паев, 1975; Бергер, 1976). В некоторых случаях возможна полная 
паразитарная кастрация моллюсков (Кузнецов, Чубрик, 1950). 
Для Littorina obtusata установлена связь фенотипической струк
туры популяции с экстенсивностью зараженности трематодами 
(Сергиевский, 1983). Довольно большая часть популяций Масота 
calcarea и Portlandia arctica заражена соответственно гидроидами 
коменсалами Monobrachium parasitum  и Perigonimus yoldiaarctica. 
При этом среди моллюсков длиной более 10 мм экстенсивность 
заражения зачастую достигает 100% (Нинбург, 1975).

Фауна моллюсков Белого моря лишена паразитических форм. 
Однако этот вопрос остается открытым до выяснения образа жиз
ни Montacuta maltzani. Близкие виды этого рода довольно часто 
паразитируют (?) на представителях различных групп бентоса 
(Boss, 1965).

Видное место в биоценотических отношениях моллюсков зани
мают топические связи. Здесь можно указать на почти облигатную 
приуроченность Turtonia minuta, мелководных видов рода Mus- 
culus и некоторых других моллюсков к макрофитам. Некоторые 
губки, щетки усоногих раков представляют собой убежища, охот
но заселяемые Hiatella arctica. В то же время сами моллюски 
служат субстратом для поселения других гидробионтов. Створки 
раковин крупных двустворчатых моллюсков почти всегда обраста
ют губками, гидроидами, мшанками, усоногими раками, некоторы
ми асцидиями. Состав обрастаний при этом в значительной сте
пени зависит не только от экологии моллюсков, но и от ориентации 
створок в пространстве и структуры их поверхности (табл. 10) 
(Наумов, Федяков, 1985а, б, в).

Пустые раковины брюхоногих моллюсков являются единствен
ным убежищем для беломорских раков-отшельников Pagurus 
pubescens. Благодаря наличию крупных Bivalvia, эпифаунные ор
ганизмы часто образуют сравнительно богатые поселения на не 
свойственных им илистых грунтах.

Интересны и пока еще не совсем понятны взаимоотношения 
Hiatella arctica и мягкого коралла Gersemia fruticosa. В подошве 
последних всегда обнаруживаются если не живые моллюски, то, 
по крайней мере, следы их декальцинированных раковин.

Говоря о взаимоотношениях моллюсков с другими гидробион- 
тами, не следует забывать о том, что достаточно прочные трофи
ческие и топические связи отмечены и между отдельными видами 
самих моллюсков. Например, представители отряда Naticiformes
6 З а ка з  2177 81



Экстенсивность седвазии на половозрелых двустворчатых моллюсках 
в Онежском заливе, %

Т а б л и ц а  10

Г руина

Р аковины

Myt ilus
edulis

Modiolus
modiolus

Chlamys siandicus

верхняя
створ ка

н и ж н я я
ство р ка

Porifera g. sp. i 26 28 13
Hydrozoa g. sp. 9 26 32 6
Chitinopoma fabricii 1 26 64 58
Spirorbis spp. 3 15 34 41
Balanus balanus 80 29 48 4
Verruca stromi 32 86 74 32
Heteranomia spp. 28 54 55 40
Bryozoa g. sp. 86 89 58 34
Stiellopsis grossularia 3 28 9 7

питаются многими двустворчатыми и брюхоногими моллюсками, 
оставляя на их раковинах характерные круглые отверстия. Одним 
из основных объектов питания обитающей в Воронке Nucella 
lapillus является Mytilus edulis (Матвеева, 1974). Велика роль 
заселенности мягких грунтов крупными Bivalvia для эпифаунных 
моллюсков. Около 60% пойманных особей видов рода Heteranomia 
были прикреплены к раковинам, главным образом Modiolus то-, 
diolus, Chlamys islandicus, Arctica islandica.

Учитывая значимость как прямых, так и опосредованных 
взаимоотношений моллюсков, видовой состав обнаруженных ма- 
лакоценов нельзя рассматривать как результат простого соответ
ствия генотипических адаптаций отдельных видов абиотическим 
факторам среды. Наличие биотических связей, несходство видо
вого состава, относительная устойчивость при определенных из
менениях факторов внешней среды заставляет предполагать, что 
малакоцены представляют собой исторически сложившиеся систе
мы организмов, приспособленных к существованию в пределах 
одного или немногих биоценозов. Их структура в известной мере 
отражает структуру всего биоценоза. Реальность существования, 
относительное постоянство и правомочность исследований таксо- 
ценов моллюсков подтверждается и тем, что на многочисленных 
бентосных станциях, выполненных в 1980— 1982 гг. обнаружено 
всего 47 различных малакоценов. При этом лишь на 15 станциях 
отмечены переходные комплексы моллюсков (доминируют два или 
более вида, способных создавать свои особые малакоцены).

Некоторые данные о наиболее часто встречающихся таксоценах 
моллюсков представлены в табл. 11 — 14.

Каждый таксоцен моллюсков встречается в составе • одного- 
двух биоценозов. Так малакоцен Littorina saxatilis обычен в пре
делах биоценозов Littorina saxatil is и Fucus vesiculosns, 
при этом, среднее число входящих в него видов составляет 3,3±
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Т а б л и ц а  11
Условия существования некоторых малакоценов в Белом море

Л етн ие
М а ла коц ен Глубина Г рунт

тем пе р атур а соленость

i L ittorina saxatilis верхняя -г*
средняя
литораль камень 9 Д- 18 23 д- 30

2 Macoma balthica средняя
литораль

д-5 м ил 10 Д- 18 24 д- 26
3 M ytilus edulis средняя

литораль
4- 10 м камень 9 Д- 17 22 д- 27

4 Epheria vincta 2 д- 8 м камень 9 д- 10 25 д- 26
5 Arctica islandica 7Д-25 м песок 8 д- 9 26 Д- 27
6 Macoma calcarea 8 Д- 70 м ил, камень Од- 6 26 д- 28
7 Nicania montagui 10 д- 70 м ил, камень Зд- 10 24 д- 28
8 Modiolus modiolus 15 Д- 45 м песок, 6д- 10 26Д-■27

камень
9 Yoldia amygdalea 20 Д- 50 м ил Од- 4 27 д- 28

10 Elliptica elliptica 40 Д- 70 м ил, камень 1 д- 6 27 + 28
II Portlandia arctica более 

100 м *
ил —  1,5д- + 0 ,5 27 Д- 30

* В ковшевых губах этот малакоцен встречается на глубинах более 10--15

Т а б л и ц а  12
Некоторые показатели обилия моллюсков в малакоценах Белого моря

Б иом асса,
I'/mJ

П л о тн о сть
поселений,

ч к з / \ г

Д оли м оллю сков 
и биоценозе,

%

Ч исло о б 
н а р у ж е н 

ных видов

В идовое
разн оо бр а зие.

б и т /о с о б ь

1 92 +  28 6800 +  3100 31 +  12 11 0,9 ± 0 ,1
2 . 107 ± 2 8 7920 +  2460 7 2 +  10 8 0,7 +  0,1
3 4280 +  950 15400 +  6900 68 +  7 34 0 ,8 +  0,1
4 50 +  24 1220 +  240 1 +  1 20 1 ,3+  0,5
5 180 +  60 270 ±  50 66 +1 1 34 2 ,5 +  0,2
6 29 +  8 200 +  40 38 +  9 42 2 ,3 +  0,2
7 14 +  5 182 +  55 23 +  6 40 2,1 + 0 ,2
8 1570 +  690 59 0 +  180 53 +  8 41 2 ,8 +  0,1
9 2 4 + 1 4 216 +  64 36 +1 1 28 2 ,3 +  0,4

10 31 + 9 263 +  56 4 0 + 1 2 39 2,5 +  0,3
11 50 +  6 302 +  31 6 5 + 1 0 21 1,1 +0.1

П р и м е ч а н и е .  Номера таксоценов, как в табл. 11.

±0,3- Малакоцен Macoma balthica отмечен в одноименном биоце
нозе, а число видов в его составе — 2,8±0,3. Малакоцен Mytilus 
edulis также соответствует одноименному биоценозу и включает 
в себя в среднем 3,8±0,4 вида. Малакоцен Epheria vincta, имею
щий в своем составе 6,3±1,6 видов, обнаружен исключительно 
в биоценозе Laminaria saccharina. Преимущественно в пределах
6* 83



Т а б л и ц а  13

Некоторые данные о структуре малакоценов Белого моря

Д о л я  но биом ассе, X
№ №

ф итоф агон ф ильтра торов д е трптоф агон
хи щ н ико в
трупоедои

до м и н и р ую щ е го
вида

i 82 5 13 1 71
2 2 11 87 1 63
3 2 94 2 2 94
4 87 11 0 2 73
5 0 93 7 1 78
6 0 29 68 3 50
7 1 69 28 2 51
8 1 96 1 2 81
9 0 23 75 2 38

10 1 67 30 2 46
11 0 10 88 2 69

П р и м е ч а н и е .  Номера таксоценов, как в табл. 11.

Т а б л и ц а  14

Характерные виды наиболее часто встречающихся малакоценов Белого моря

Х ар а кте р ны е  виды
В стре ча ем ость,

%
Бмомас

г / м 2

1 Littorina obtusuiu 50 14,8
2 Hydrobia ulvae 69 25,3

Mya arenaria 54 11,3
3 Littorina saxatilis 56 13,8
4 Margarites helicinus 100 1,9

My til us edulis 50 U
Heteranomia squamula 50 0,3

5 Ciliatocardium ciliatum 60 14,3
Elliptica elliplica 50 3,9
Nicania montagui 50 1,7
Almete couthouyi 50 1,0
Leionucula tenuis 50 0,9
Nuculana pernula 50 0,5
Thyasira gouldi 50 0,1

6 Leionucula tenuis 68 0,3
Thyasira gouldi 68 0,3
Nicania montagui 63 2,3

7 Macoma calcarea 62 1,5
8 Heteranomia squamula 91 6,5

Hiatella arctica 73 10,7
Elliptica elliptica 64 21,0
Crenella decussata 64 1,3
Nicania montagui 64 1,0
Margarites olivaceus 55 0,1

9 Leionucula tenuis 75 1,7
Nuculana pernula 63 1,0
Macoma calcarea 63 0,3
Thyasira gouldi 63 0,1
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Продолжение табл. 14

Д|оЛГй Характерные виды Встречаемость,
%

Биомасса.
г/м-

Cylichna occulta ' 63 0,1
Nicania montagui 50 1,0
Admete couthouyi 50 1,0

10 Nicania montagui 78 4,7
Crenetta decussata 67 0,4
Thyasira gouldi 67 0,1
Macoma calcarea 56 ' 5,1
Dacrydium vitreum 56 0,1

и Thyasira gouldi 57 0,8
Cylichna occulta 52 0,2

П р и m e ч а и и e . Номера таксоценов, как в табл. 11.

одноименных биоценозов отмечены таксоцены Arctica islandica, 
Macoma calcarea, Modiolus modiolus, Portlandia arctica. Среднее 
число видов в них составляет 9,8±1,5, 8,9±1,2, 12,7±1,4, 4,4±0,3 
соответственно. Малакоцен Nicania montagui встречается в пре
делах биоценозов Ophiura robusta, Ophiacantha bidentata (в Гор
ле) и Nicania montagui. Среднее число видов в нем составляет 
7,4±1,0. Малакоцен Yoldia amygdalea отмечен, помимо одноимен
ного, в биоценозе с доминированием полихет семейства Terrebel- 
lidae. Наконец, таксоцен Elliptica elliptica обычен в пределах 
биоценоза Hemithyris psittacea. Среднее число видов в двух по
следних малакоценах составляет 8,6±1,6 и 10,6±1,6 соответ
ственно.

Как видно из таблиц, роль моллюсков в создании общей био
массы бентоса минимальна в таксоценах с преобладанием фито
фагов. Низка роль этой группы бентоса и в биоценозах, содер
жащих малакоцены с относительно менее четко выраженным до
минированием какой-либо одной трофической группировки мол
люсков (рис. 33).

Проведенный дисперсионный анализ влияния вида таксоцена 
на некоторые показатели поселений моллюсков (табл. 15) показал 
существенность воздействия особенностей биологической структу
ры малакоценов на число видов на станции, биомассу моллюсков 
и видовое разнообразие.

Каковы особенности малакоценов, оказывающие такое значи
тельное воздействие на видовую структуру и биомассу поселений? 
Все наиболее часто встречающиеся малакоцены по видовому 
разнообразию делятся на две группы: одна, включающая таксо
цены Littorina saxatilis, Macoma balthica, Mytilus edulis, Epheria 
vincta и Portlandia arctica, отличается низким видовым разнообра
зием (до 1,3 бит/особь); другая, в которую входят остальные ма
лакоцены, характеризуется высоким разнообразием (от 2,1 до 
2,8 бит/особь). Значения этого показателя у таксоценов мол
люсков в пределах какой-либо одной группы достоверно не разли-
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Рис. 33. Роль моллюсков в создании общей биомассы бен

тоса в зависимости от трофической структуры малакоцена.
По оси абсцисс доля по биом ассе р уково д ящ е й  троф ической гр уп п и р о вки  

в та ксо ц е н а х  м о ллю сков, %: по оси ординат --- доля м оллю сков в общ ей биом ассе 
б е иго са , %. I м алакопепы  с д ом инированием  д е трито ф а го в ; 2 —  ф ильтра тов;

3 — ф итоф агов

чаются, тогда как у малакоценов разных групп имеют существен- 
ные различия. В первую группу входят таксоцены, занимающие 
преимущественно участки дна, омываемые верхним или нижним 
слоями соответственно бореальной или арктической водных масс, 
т. е. малакоцены с полным доминированием субгропическо-бо- 
реальных, бореальных или арктических моллюсков. Два малако
цена — Arctica islandica и Modiolus modiolus из второй группы, 
распространенные преимущественно в нижнем слое бореальной 
водной массы, характеризуются, в отличие от остальных таксо- 
ценов этой группы, заметно большей ролью лидирующего вида. 
Таким образом, на видовое разнообразие, впрочем, как и на число 
видов на станции, наибольшее влияние оказывает вертикальная 
зональность в распространении малакоценов и в конечном счете — 
термический режим водоема.

Т а б л и ц а  15

Результаты дисперсионного анализа влияния 
вида таксоцена на поселения моллюсков

П|ш зп ак определяем ая
Д о л я  дисп ер сии , 
о соб ен но стям и  м алакоцена о//о

Число видов на станции 
Биомасса
Плотность поселений 
Видовое разнообразие

48 ± 5  
26 ±  7

не достоверно 
59 ± 4
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Рис. 34. Зависимость общей биомассы моллюсков от 

доли по биомассе доминирующего в малакоцене вида.
П о  оси а бсцисс  доля п общ ей биомассе м о ллю сков  д о м и н и р у ю 

щего вида. % ;  по оси о рд ин а т  о б щ а я  б иомасса  мо лл ю ско в,  г " / \ г  
( м а сш та б  логари ф м ячеек n i l ).

Что же касается биомассы, то она довольно строго скоррели
рована с ролью доминирующего вида (рис. 34). При этом низкие 
биомассы характерны для таксоценов с преобладанием бореально- 
арктических моллюсков. Напротив, малакоцены с ясно выражен
ным доминированием одного вида, бореального или арктического 
по происхождению, обладают довольно высокими биомассами. 
Таким образом, биомасса моллюсков в значительной степени скор
релирована с иерархической структурой малакоцена. Отметим, что 
аналогичная связь обнаруживается и между биомассой всего бен
тоса и структурой биоценоза (Голиков, Скарлато, 1976).

Обращает на себя внимание независимость плотности посе
лений от структуры таксоцена. Как показал дисперсионный ана
лиз, эта величина существенно изменяется лишь с изменением 
температуры, при этом с повышением последней растет и плот
ность поселений. Значепг рассматриваемого показателя, вероят
но, определяется в первую очередь обилием доступной пищи. Вер
тикальное распределение как макрофитов, так и планктона — ос
новных источников пищи — таково, что моллюски верхних гори
зонтов (т. е., обитающих при высоких температурах) находятся 
в более лучших условиях, чем моллюски нижних горизонтов 
(Перцова, 1970; Прыгункова, 1974; Хлебович Т. В., 1974; Воз-
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жинская, 1979). Таким образом, именно связь обилия планктона и 
макрофитов с температурой и освещенностью позволяет обнару
жить влияние термического режима вод на плотность поселений 
моллюсков.

Следует отметить, что анализ причин, обусловливающих плот
ность поселений, в значительной мере затруднен из-за многолет
них колебаний численности моллюсков. Так, например, в период 
с 1967 по 1977 гг. в районе губы Чупа в массовом количестве по
явилась Omalogyra atomus. Этот же вид в 1971 —1973 гг. резко 
сократил свою численность у островов Северного Архипелага 
Кандалакшского залива. В это же время там почти полностью 
исчезла Lacuna neritoidea. Некогда обильные поселения Turtonia 
minuta в кутовых частях губы Чупа исчезли к 1977 г., а в 1982 г. 
этот моллюск обнаружен в районе Беломорской биологической 
станции Зоологического института. В последние два года заметно 
сократилась численность в губе Чупа Масота balthica.

Анализ климатических условий последних лет не опровергает 
предположений о том, что отмеченные колебания численности ви
дов с коротким жизненным циклом связаны главным образом с 
неблагоприятными условиями какого-либо года. Напротив, изме
нения численности долго живущих моллюсков не удалось привя
зать к климатическим условиям. Вероятно, в этом случае вступают 
в действие факторы, зависящие от плотности поселения. Возможно 
также, что колебания численности этих моллюсков связаны с мно
голетней динамикой интенсивности Северо-Атлатического течения.

Суммируя сказанное ранее о воздействии отдельных факто
ров на поселения моллюсков, можно представить следующую, до
вольно грубую схему влияния на них среды. Иерархия видов 
таксоцена, определяемая, вероятно, не только абиотическими, но 
и биотическими факторами, оказывает существенное влияние на 
биомассу моллюсков. Изменения температуры и освещенности, 
определяя обилие продуцентов, сказываются на плотности поселе
ний моллюсков. Биогеографический состав и видовое разнообра
зие также в значительной степени определяются термическим ре
жимом в том или ином участке акватории. Характер донных осад
ков оказывает заметное влияние на соотношение в малакоценах 
различных трофических групп и, через трофическую структуру, 
на роль моллюсков в биоценозах. Существенное воздействие грунт 
оказывает и на видовое разнообразие. Естественно, приведенная 
схема далека от совершенства. Проведенный дисперсионный ана
лиз из-за относительно малого числа данных позволил вскрыть 
лишь наиболее значимые связи количественных показателей со
стояния малакоценов с условиями окружающей среды. Учитывая 
серьезные трудности, связанные с получением необходимого для 
такого анализа материала, при дальнейших исследованиях взаи
моотношений моллюсков и среды следовало бы использовать нако
пившийся опыт математического моделирования динамики отдель
ных популяций и целых экосистем.
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ПРОМЫСЛОВЫЕ МОЛЛЮСКИ БЕЛОГО МОРЯ

Из наиболее часто встречающихся малакоценов в двух, 
обладающих наибольшими биомассами, доминируют промысловые 
моллюски. Следует отметить, что среди беломорских видов лишь 
6 по использованию в других частях ареала могут считаться 
промысловыми. Это — Nuculana pernula, добывавшаяся на Даль
нем Востоке и использовавшаяся в сельском хозяйстве в виде 
кормовой муки, и Mytilus edulis. Modiolus modiolus, Chlamys 
islandicus, Mya arenaria и Buccinum undatum, служащие объек
том промысла в Скандинавии и на Атлантическом побережье 
Европы. Мясо последних пяти видов, идущее в пищу человеку, 
питательно, содержит витамины и многие необходимые микроэле
менты. Многие европейские государства освоили или осваивают 
искусственное разведение гребешков и мидий. Не так давно и на 
Белом море появилась пока еще экспериментальная марикуль- 
тура мидий. Первые опыты по выращиванию беломорских мидий 
принесли весьма обнадеживающие результаты. Помимо богатых 
урожаев моллюсков, их марикультура оказывает, по всей ве
роятности, благоприятное воздействие на продуктивность при
лежащих районов моря (Голиков и др., 1978).

В естественных условиях промысловые моллюски (по крайней 
мере, некоторые из них) имеют довольно высокие биомассы. 
Так, биомасса М. edulis в некоторых районах достигает 40 и даже 
59 кг/м2 (Луканин и др., 1983), биомасса М. modiolus — 
10 кг/м2, Ch. islandicus — 2 кг/м2. Вместе с тем распределение 
этих моллюсков по акватории моря далеко не равномерно.

М. edulis, хотя и встречен во всех районах Белого моря, од
нако его наибольшие скопления приурочены к мелководьям 
Кандалакшского залива. При этом крупные мидиевые банки 
встречаются только в местах с сильными течениями (эстуарные 
районы, узкие мелководные проливы и т. п.) (Луканин и др., 
1985). Запасы этих моллюсков в Кандалакшском заливе исчис
ляются в 20 тыс. т (Луканин и др., 1983). В Двинском заливе 
мидии распределены более или менее равномерно узкой полосой 
(шириной до 20 м) вдоль берегов на глубинах 0,5-j-3 м. Биомас
сы здесь относительно невелики — в среднем 2—4 кг/м2, а сами 
моллюски отличаются чрезвычайно низким темпом роста и мел
кими (до 50 мм) размерами. В этом районе моря единственным 
местом перспективным для мидиевого хозяйства является, по- 
видимому, устье Северной Двины. Судя по сборам начала века, 
хранящимся в Зоологическом институте, моллюски здесь имеют 
достаточно высокий темп роста, достигая за 4—5 лет размеров 
около 50 мм. В Онежском заливе исследованиями последних 
лет не было обнаружено крупных скоплений М. edulis, лишь в 
кутовой части залива на песчаных грунтах на глубинах до 10 м 
отмечены отдельные поселения этих моллюсков с биомассами.
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до 10—15 кг/м2. На остальной акватории Онежского залива 
мидии заселяют главным образом литораль, где их биомассы 
составляют немногим более 2 кг/м2. Следует отметить, что ранее 
в районе Кондострова существовала довольно крупная мидиевая 
банка, упоминавшаяся в работах 3. Г. Паленичко (1948), Л. А. Ку- 
дерского (1961) и др. В настоящее время на этом месте обнаруже
на лишь ровная поверхность песка, прикрывающего довольно 
мощный слой характерного мидиевого ила.

Другой промысловый вид семейства Mytilidae — М. modio
lus — обладает значительными биомассами только в северо-за
падной части Онежского залива. Наиболее крупные скопления 
(до 10 кг/м2) обнаружены у юго-западных, южных и юго-восточ
ных берегов Соловецких островов на глубинах 10—40 м.. Эти мол
люски являются доминирующим видом одного из самых богатых 
в видовом отношении биоценоза Белого моря.

Ch. islandicus в Белом море, в отличие от гребешка из сосед
него Баренцева моря, не образует самостоятельного биоценоза. 
Обычно он входит в состав малакоцена Modiolus modiolus, при 
этом его биомасса иногда может достигать 2 кг/м2. Максималь
ные размеры Ch. islandicus в Белом море существенно меньше, 
чем в Баренцевом.

М. arenaria издавна служила объектом кустарного промысла 
на Белом море. В настоящее время, однако, ее запасы весьма 
ограничены. Биомасса песчаной ракушки редко превышает 
0,5 кг/м2.

Что же касается остальных двух видов промысловых мол
люсков, то их биомассы составляют лишь несколько десятков 
грамм на квадратный метр. Добыча В. undatum  на Белом море 
с помощью ловушек, учитывая разреженность его поселений, 
может нанести непоправимый урон популяциям этих моллюсков.

Разработка естественных ресурсов промысловых моллюсков на 
Белом море встречает значительные трудности. Это и плохая 
доступность мелководных поселений, и существенная неравномер
ность их распределения, и сильно развитый оброет раковин 
крупных Bivalvia (Наумов, Федяков, 19856, в). Плохо разрабо
таны вопросы возобновляемости естественных популяций мол
люсков: еще только начинаются работы по изучению восста
новления мидиевых банок.

Существует еще один важный вопрос, без решения которого 
невозможен рациональный промысел. Речь идет о периодических 
колебаниях численности моллюсков, возможные причины которых 
рассмотрены в предыдущей главе. Общеизвестны, например, 
сукцессионные процессы, происходящие с мидиевыми банками 
(Fisher-Piette, 1935, Verwey, 1952). Вероятно, самозаиление и, 
как следствие, сероводородное заряжение приводит к исчезно
вению крупных поселений этих моллюсков. Стареющими, заиляю- 
щимися являются мидиевые банки у северного берега губы Кня
жая, в устье р. Умба. Возможно, такая же участь постигла уже 
упоминавшуюся кондостровскую банку.
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Рис. 35. Изменение распространения Chlamys istandicus в Онежском 
заливе Белого моря.

I о блн сть  м нссоиых находок гребеш ка по м атериалам  бентосной съемки 1961 196-1 г г .;
2 —  места н аходок гребеш ка по данны м  19*18 г. (• К уд е р ски н . 1 961); ■'} —  о бла сть , где и 19-18 г. 

были найдет»! тол ь ко  пусты е створ ки  м оллю сков.

Периодическим изменениям подвержены поселения Ch. islan- 
dicus. Об этом говорит сравнение распространения гребешка в 
Онежском заливе в конце 40-х и начале 60-х годов нашего сто
летия (рис. 35). Причины таких перемещений Ch. istandicus, как 
и причины внезапного сокращения численности М. arenaria в 
60-е годы, пока еще неясны.

Таким образом, современное состояние наших знаний эколо
гии промысловых моллюсков не позволяет давать рекомендации 
по разработке их естественных поселений. В то же время пред
ставляются весьма перспективными дальнейшее развитие мари- 
культуры мидий и исследования возможностей искусственного 
разведения Ch. istandicus и М. modiolus.



ЛАНДШАФТНОЕ РАСПРОСТРАНЕНИЕ 
МОЛЛЮСКОВ В БЕЛОМ МОРЕ

Выше уже отмечалась неоднородность физико-химических 
условий среды в различных районах моря. Описано также влия
ние этих условий на биогеографический состав малакофауны. 
Вместе с тем особенности отдельных районов накладывают от
печаток на весь облик фауны моллюсков, в результате чего для 
каждого залива Белого моря оказываются характерными свои 
малакоцены.

Большая часть Горла занята относительно мало продуктив
ными таксоценами моллюсков с низкими биомассами. На литора
ли, в северо-западных районах здесь довольно часто встречаются 
малакоцены Littorina obtusata и Littorina saxati 1 is. Юго-за
падное и восточное побережье Горла лишены типичных литораль
ных биоценозов. В сублиторали этого района наблюдается весьма 
пестрая картина распространения малакоценов. Более или менее 
обычны здесь таксоцены Nicania montagui, Hiatella arctica, 
Modiolus modiolus, Macoma calcarea +  Nicania montagui, Mar- 
garites helicinus. Биомасса моллюсков в Горле колеблется от 
1 до 300 г/м2, обычно составляя 10—50 г/м2. Даже малако- 
цен Modiolus modiolus, в отличие от других районов, харак
теризуется здесь биомассами не более 300 г/м2.

Сборы бентоса 1982 г. в Горле Белого моря не подтвердили 
данные К- М. Дерюгина (1928) о пышном развитии здесь биоце
нозов губок и гидроидов. Возможно, работа тралом, захваты
вающим на плотных песках лишь эпифауну с больших площа
дей, привела предыдущих'исследователей к мнению о богатстве 
фауны Горла. В действительности же доля эпифауны здесь со
ставляет немногим более половины биомассы всего бентоса, а ее 
распределение носит ярко выраженный агрегированный характер.

Столь же низкие биомассы моллюсков характерны для Двин
ского залива. Если не считать узкой полосы мидиевых поселений 
вдоль Зимнего берега, то практически вся сублитораль здесь 
занята малакоценами Macoma calcarea, Nuculana pernula, Yoldia 
amygdalea, Nicania'montagui с биомассами менее 50 г/м2. Лито
ральная фауна в Двинском заливе опускается в сублитораль 
отчасти за счет сильного пресного стока Северной Двины, от
части из-за подвижности песчаных грунтов на подверженных 
сильному прибою пляжах. Типичные литоральные малакоцены 
Macoma balthica и Mytilus edulis встречаются в Двинском за
ливе на глубинах 0,5—5 м. Отличные от оптимальных условия 
окружающей среды приводят к уменьшению биомасс этих таксо- 
ценов (она составляет около 5 и 2000 г/м2 при средней по морю 
107 и 4300 г/м2 соответственно). У Летнего берега в устьевой 
части залива биомасса моллюсков становится несколько более 
высокой. Здесь появляются таксоцены, широко представленные
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в других районах моря — Epheria vincta и Arctica islandica с 
биомассой до 100 г/м2.

Онежский залив, характеризующийся почти полной летней 
гомотермией вод, заселен малакоценами Modiolus modiolus, 
Epheria vincta, Littorina saxatilis, Mytilus edulis, Arctica islandica, 
Serripes groenlandicus, Elliptica elliptica, Nicania montagui. 
При этом первые четыре таксоцена характерны для северо- 
западной части залива, следующие два и Mytilus edulis почти 
полностью покрывают дно кутовых и юго-западных районов. 
Таксоцен Elliptica elliptica характерен для относительно глубо
кого желоба, вдающегося в залив со стороны Восточной Соло
вецкой салмы. Малакоцен Nicania montagui занимает преиму
щественно восточное прибрежье залива, сменяясь к устью био
ценозом Arctica islandica. Сублитораль Онежского залива — 
один из наиболее богатых участков Белого моря. В отличие от 
Кандалакшского и Двинского заливов биомасса моллюсков не 
уменьшается здесь с глубиной (по крайней мере до 40 м в северо- 
западных районах) (Наумов и др., 1982). Наименьшая биомасса 
до 50 г/м2 отмечена лишь у северо-восточного берега, подвер
женного влиянию стока Онеги. Остальные участки залива харак
теризуются биомассами более 100 г/м2, а в малакоценах Mytilus 
edulis и, особенно, Modiolus modiolus, нередко 10 кг/м2.

Район Поморского берега характеризуется небольшим числом 
малакоценов. Практически вся литораль здесь занята таксоцена- 
ми Macoma balthica и Муа arenaria, лишь изредка попадаются 
участки, заселенные малакоценом Mytilus edulis. Большая пло
щадь сублиторали занята поселениями Arctica islandica, Tridonta 
borealis и Elliptica elliptica. Биомасса моллюсков в этом районе 
моря только на литорали в малакоценах Mytilus edulis может 
иногда превышать 0,5 кг/м2.

Весьма сложный рельеф дна, разнообразие донных осадков и 
гидрологических условий Кандалакшского залива вызывают зна
чительную мозаичность в распределении малакоценозов. Здесь 
представлены практически все обнаруженные в пределах Белого 
моря таксоцены моллюсков. Наибольшую площадь занимает ма
лакоцен Portlandia arctica, встречающийся не только в желобе, 
но и в большинстве ковшевых губ и локальных депрессий дна 
в кутовой части залива. Биомассы отдельных таксоценов в Кан
далакшском заливе совпадают со средними значениями, ука
занными в табл. 12. Особо следует отметить поселения Mytilus 
edulis, биомасса которых в отдельных местах достигает 40 и 
даже 59 кг/м2 (Луканин и др., 1983).

Бассейн Белого моря почти целиком заселен малакоценом 
Portlandia arctica. Биомасса моллюсков здесь составляет 30— 
70 г/м2.

Общие схемы распределения основных малакоценов и био
массы моллюсков в сублиторали Горла и внутренних районов 
моря показаны на рис. 36 и 37.
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Рис. 36. Приблизительная схема распространения основных малако- 
ненов в сублиторали Белого моря.

/ Масота ballhicw, 2 -  Myl ilus edulis', •'! - LHiplica cHiptica\ 4 Arclica islandica.
5 Modiolus modiolus-. 6 N ic a n ia  m o n la g u i;  7 E p h i / r i j  v in c la ;  ti Y o ld ia  a m y g d a le a :
9 M a co m a  c a lc a re a ; 10 P o r lla n d iu  a rc l ic a ;  I I  уч гн ч кн  поб ер еж ья , ли то р а л ь  ко то р ы х

заселена м оллю скам и.

Различие отдельных районов Белого моря касается и видо
вого состава моллюсков, при этом наиболее значительные изме
нения наблюдаются среди относительно редких, главным обра
зом стенобиотных видов. Нами было исследовано распределение 
всех 30 видов моллюсков, представленных в коллекциях Зооло
гического института сборами не более чем из 10 точек внутренних 
районов Белого моря (Федяков, Наумов, 1983).

Десять редких видов (Рапотуа arctica, Turritellopsis acicu- 
la, Solariella varicosa, Velutina plicatilis, Marsenina glabra, 
Astyris rosacea, Oenopota harpularioides, Oe. simplex, Oe. pynge-
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<10 10тЮО ЮСЧСОС > 1000 г/м‘
Рис. 37. Приблизительная схема распределения биомасс мол

люсков в сублиторали Белого моря.

li, Diaphana minuta) встречаются рассеянно по всей акватории 
моря. Часть этих моллюсков, а именно Т. acicula, S. varicosa, 
V. plicatilis, A. rosacea, Ое. simplex и Ое. pyngeli, отмечены в 
районе Соловецких островов. Кроме того, только в этом месте 
встречены Montacuta maltzani, Ganesa laevigata, Margarites 
vahli и Oenopota gigantea. Таким образом, треть редких видов 
Белого моря отмечена на мелководьях Соловецкого Архипелага.

Двенадцать редких видов, главным образом арктических по 
происхождению, концентрируются в трех местах: в Кандалакш
ском заливе — на акватории, ограниченной Средними лудами и 
губами Порьей и Пирью; у Терского берега — в районе Варзуга — 
Кашкаранцы; на границе Двинского залива и Горла. Во всех этих
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точках и только в них в больших количествах встречены Punctu- 
lum minuta и Onoba jeffreysi. Menestho truncatula отмечена 
в первом и третьем из этих районов, a Boreoscala groenlandica 
во втором и третьем. Кроме того, только возле Порьей губы 
найдены Yoldiella fraterna, Oenopota impressa и Hemiaclis 
glabra-, отмечены здесь и Т. acicula, A. rosacea и Ое. harpula- 
rioides. Только у Терского берега обнаружены Punctulum wyvii- 
lethomsoni и Onoba verrilli\ встречаются здесь также S. varicosa, 
Ое. simplex. Только на границе Двинского залива и Горла най
дены Lyonsiella abyssicola и Acteonina umbelicalis и створки 
Yoldiella intermedia-, здесь же отмечены A. rosacea и Ое. harpu- 
larioides. Единичные находки еще трех видов сделаны в раз
личных частях Кандалакшского залива. Все шесть станций, при
несших 76 экз. Buccinum maltzani, выполнены в кутовой части 
Двинского залива. Этот район, как и другие указанные ранее 
места концентрации редких видов, характеризуются повышенным 
содержанием тяжелых минералов (Невесский и др., 1977) 
(рис. 38). Само по себе наличие тяжелых минералов вряд ли 
является причиной такого распространения моллюсков, оно лишь 
указывает на интенсивность гидродинамических процессов. Сле
дует отметить, что характер динамики вод в районах концентра
ции редких видов не одинаков. У Соловецких островов это мощ
ные приливно-отливные течения, встречающие на своем пути пре
пятствия, огибающие острова с разных сторон, сталкивающиеся 
друг с другом, образуя чрезвычайно сильные турбулентные токи, 
одним из проявлений которых являются сулои к югу от о-ва 
Муксалма.

На границе Двинского залива и Горла, как показывают гид
рологические данные, имеет место подъем холодных соленых вод 
Бассейна. Близко к этому району расположен полюс холода 
(Дерюгин, 1923). Как нам любезно сообщил В. И. Гуревич, 
здесь наблюдаются мощные выходы грунтовых вод, вероятно, 
подсасывающие глубинные воды Бассейна. Образуется нечто по
добное апвеллингу, благоприятно сказывающемся на видовом 
богатстве фауны *. Подобная динамика вод, возможно, характер
на для Терского берега, для района Порьей губы и для кутовой 
части Двинского залива. Во всяком случае по тем же данным 
здесь имеются аналогичные выходы грунтовых вод.

Повышенная концентрация тяжелых минералов отмечена и в 
самом Горле (Невесский и др., 1977). В этой части моря она 
вызвана хотя и мощными, но ламинарными приливно-отлив
ными течениями. Такие направленные горизонтально токи воды, 
вероятно,- не способствуют увеличению видового богатства.

* Предварительное определение животных, полученных при бентосной 
съемке этого района, показало, что здесь встречаются и некоторые редкие 
или даже новые для Белого моря виды гидроидов, равноногих раков, игло
кожих. Здесь же по пока не подтвержденным данным И. И. Месяцева (1931) 
обнаружена Area glacialis.
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Рис. 38. Места обнаружения скоплений редких видов моллюсков 
( / )  и повышенной концентрации тяжелых минералов (2) (по: Не

вескому и др., 1977) в Белом море.

Об этом говорит, например, низкое видовое разнообразие, наблю
даемое в малакоценозах в районах влияния сточных течений 
Северной Двины, Онеги, в узких проливах, занятых мидиевыми 
банками.

Необходимо отметить еще одно важное обстоятельство. 
В местах выхода грунтовых вод, согласно устному сообщению 
В. И. Гуревича, отмечается обилие железо-марганцевых кон
креций. Если это положение подтвердится, то, вероятно, появится 
возможность биологической разведки выходов грунтовых вод и 
скоплений конкреций на шельфе морей.

Для уточнения причин, обуславливающих различие видового 
состава моллюсков, с помощью компонентного анализа иссле
дованы закономерности распространения отдельных видов в 
разных районах моря. Результаты анализа приведены в табл. 16.
7 Заказ 21 77 97



Результаты компонентного анализа видового состава моллюсков 
отдельных районов Белого моря

Т а б л и ц а  16

П р и з н а к K omi онснта

Вер оят но ст ь
11 I I I IV

п рисутствия  вида в
а а 1 (1 а* а и~ а а '

восточной части Воронки 471 222 346 120 455 207 — 357 127
западной части Воронки 376 141 — 105 011 637 406 — 062 004
Мезенском заливе 369 136 — 266 071 452 204 672 452
Горле 557 310 — 471 222 243 059 —  132 017
на границе Горла и 468 420 • 405 164 162 026 —  103 011

Двинского залива
районе Порьей губы 732 536 042 002 — 365 133 049 002
центральном желобе 569 324 551 304 —  187 035 176 031
районе Соловецких ост- 707 499 — 311 097 —  175 031 — 301 090
ровов
Кандалакшском заливе 734 539 — 236 056 — 305 093 — 008 000
Двинском заливе 650 422 — 078 006 — 244 059 289 084
Онежском заливе 743 553 — 287 080 — 029 001 —  118 014
у Терского берега 513 263 551 303 078 006 126 016

Сумма дисперсии, % 36,4 12,0 10,5 7,1

* Обозначения в этой и последующих таблицах результатов компонент
ного анализа: а —  факторные нагрузки; а2 —  доля дисперсии признаков, объяс
няемая влиянием компоненты (0 и запятая перед всеми числами опущены).

Вероятность присутствия вида в том или ином районе моря 
определяется приведенными четырьмя главными компонентами в 
среднем на 66%. Наиболее точно можно судить о причинах 
наличия или отсутствия моллюсков в Мезенском заливе и в 
районе Соловецких островов (эти компоненты определяют вероят
ность обнаружения видов здесь на 86 и 72% соответственно). 
Наименьшее влияние приведенных компонент на состав малако- 
фауны отмечается в западной части Воронки (56%), Двинском 
заливе (57%) и у Терского берега (59%).

Первая компонента может трактоваться как банальность, 
широта распространения, эврибионтность видов. Ее значения у 
моллюсков, встреченных во всех или почти во всех районах, 
всегда превышает + 1 ,  напротив, у редких видов они обычно 
менее —1. Судя по положительным связям этой компоненты 
с вероятностью обнаружения видов, условия в любом из районов 
Белого моря благоприятны для обитания массовых эврибионтных 
моллюсков. Именно эврибионтность видов является основной 
причиной, объясняющей наличие или отсутствие моллюсков в 
большинстве внутренних районов моря. Действительно, первая 
компонента на 55,3%, например, определяет вероятность при
сутствия моллюсков в Онежском заливе, а корреляция послед
ней со степенью эврибионтности (значением первой компоненты) 
видов составляет +0,743.
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Рис. 39. Зависимость значений второй компоненты от 
предпочитаемых температур.

П о  оси а псц исс  тем перат ур а,  С; по оси о р д ин а т  значение второй 
ко мп он ен ты . П о ясн ен ия  в тексте.

Следующая компонента оказывает заметное влияние на состав 
малакофауны у Терского берега, в центральном желобе, на гра
нице Двинского залива и Горла, в восточных районах Воронки. 
Противоположно, но также заметно ее воздействие на фауну 
Горла. Эта. компонента может трактоваться как биогеографи- 
ческая принадлежность вида, его термопатия. Значения второй 
компоненты у субтропическо-бореальных видов составляет 
—0,9 ±0,2, у бореальных —0,8 ±0,2, у субтропическо-аркти
ческих и бореально-арктических 0,0±0,2  у высокобореально- 
арктических + 0 ,6± 0 ,1  и у арктических -(-0,8 +  0,2. Связь зна
чений этой компоненты с термопатией моллюсков показана на 
рис. 39.

Таким образом, в районах, где вероятность обнаружения 
видов имеет отрицательную связь со значением второй компо
ненты, условия благоприятны для обитания тепловодных бо
реальных моллюсков. Напротив, при положительных факторных 
нагрузках условия приемлемы для холодноводных арктических 
видов. Относительно слабое влияние термопатии видов на их 
встречаемость в отдельных районах моря обусловлено тем, что в 
данном анализе не была учтена вертикальная зональность фауны.

Третья компонента может быть истолкована как отношение 
моллюсков к некоему комплексу гидрологических, биологических 
и других факторов, направленность влияния которого на ве-
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роятность присутствия вида постепенно меняется в ряду Во
ронка—Горло—Терский берег—внутренние районы Белого моря. 
Вполне возможно, что этот ряд отражает степень трансформи- 
рованности баренцевоморских вод. Положительные значения этой 
компоненты характерны для широко распространенных, а отри
цательные — для отсутствующих у берегов Мурмана видов. На
пример, ее значение у Modiolus modiolus -j-2,1, у Portlandia 
arctica —1,9.

Четвертая компонента оказывает заметное влияние на ма- 
лакофауну Мезенского залива. Ее интерпретация достаточно 
затруднена. Наиболее вероятно ее значения отражают отношение 
моллюсков к каким-то специфичным для Мезенского залива 
условиям среды, например, подвижности грунтов или низкой 
первичной продукции (Гурьянова, 1957).

Таким образом, проведенный компонентный анализ показал, 
что основными условиями существования видов во внутренних 
районах Белого моря являются их эврибионтность и способ
ность обитать в трансформированных водах Баренцева моря. 
Виды различной биогеографической принадлежности при этом 
находят подходящие для себя условия в различных частях ак
ватории. Последним и объясняются различия малакофауны от
дельных заливов Белого моря. По данным компонентного ана
лиза бореальные моллюски находятся в благоприятных условиях 
в Горле, Мезенском заливе, Воронке (в ее западной части), 
в Кандалакшском, Онежском и, отчасти, Двинском заливах 
(отрицательные нагрузки при второй компоненте), а арктиче
ские — в центральном желобе, на границе Двинского залива и 
Горла, и в районе губы Порьей. Эти данные хорошо подтверждают 
выводы, сделанные на основании анализа биогеографического 
состава малакофауны Белого моря.



ИСТОРИЯ ПРОИСХОЖДЕНИЯ МАЛАКОФАУНЫ 
БЕЛОГО МОРЯ *

Компонентный анализ, результаты которого приведены в пре
дыдущей главе, позволили установить степень влияния основных 
факторов на вероятность существования видов в различных 
районах Белого моря. Однако для выяснения причин отрица
тельных черт фауны этого водоема необходимо в такого рода 
исследованиях учитывать возможно большее число видов и из со
седних акваторий. В этой связи был проведен компонентный 
анализ применительно к моллюскам атлантического сектора Арк
тики. Списки видов отдельных районов были заимствованы из 
работ многих авторов (Sars, 1878; Thorson, 1941, 1944; Ockelman, 
1958; Macpherson, 1971; Голиков, Скарлато, 1977; Антипова, 
1979; Lubinsky, 1980; и др.) и дополнялись в результате про
смотра коллекций, хранящихся в Зоологическом институте 
АН СССР. В анализ включены данные по распространению 
396 видов моллюсков в морях Белом, Баренцевом, Карском, 
Лаптевых, Восточно-Сибирском, в Чешской губе, у берегов Нор
вегии, западной,и восточной Гренландии, западной и восточной 
Исландии, Мурмана, Земли Франца-Иосифа, Шпицбергена. В пре
делах Белого моря отдельно рассматривались внутренние его 
районы, Горло и Воронка. Результаты компонентного анализа 
приведены в табл. 17.

Четыре главные компоненты в среднем на 71% определяют 
вероятность присутствия вида в том или ином районе. Наиболее 
полное представление о причинах отсутствия или наличии мол
люсков эти компоненты дают в море Лаптевых и у Земли Фран
ца-Иосифа (78%). Наименьшее влияние они оказывают на веро
ятность обнаружения видов у западной Исландии (60%).

Как и в предыдущем анализе, здесь первая компонента трак
туется как эврибионтность, а вторая — как термопатия мол
люсков. Вероятность встречи того или иного вида во внутренних 
районах Белого моря зависит от широты его распространения 
и от термопатии соответственно на 52 и 5%; в Горле — на 46 
и 12%; в Воронке — на 51 и 5%. Условия Горла, таким образом, 
вызывают более строгий отбор видов по их термопатии, чем усло
вия других районов моря. Вероятность присутствия здесь тепло
любивых бореальных моллюсков больше, чем арктических.

Полученные значения факторных нагрузок при второй компо
ненте (табл. 17) свидетельствуют о том, что среди рассмотренных 
районов прибрежья Норвегии, Исландии, Мурмана и Белое море

* Первоначально данная глава называлась «История происхождения 
малакофауны Белого моря и ее отрицательные черты». В этом названии хотя и 
есть забавная двусмысленность, но оно, как убедится в дальнейшем читатель, 
верно отражает тот факт, что отрицательные черты малакофауны Белого моря 
определяются именно историей ее происхождения.
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Т а б л и ц а  17

Результаты компонентного анализа видового состава моллюсков 
некоторых районов Арктики и северной Атлантики

П р и з н а к Ком по нен та

Вер о ятно сть
II I I IV

п р и сутствии  вида в а (Г а и ' а (Г а а'

Воронке 714 509 217 047 — 299 089 — 299 089
Г орле 675 455 346 1 2 0 ■ — 232 054 — 246 061
внутренних районах 
Белого моря 723 523 221 048 — 324 105 — 240 058
Чешской губе 774 599 — 015 001 — 280 078 — 211 044
Карском море 742 550 — 414 171 —  138 019 125 016
море Лаптевых 574 329 — 626 392 — 014 001 246 061
Восточно-Сибирском МО- 562 315 --569 324 -049 002 174 030
ре
Баренцевом море 854 730 — 089 007 — 092 008 080 006
у Земли Франца-Иосифа 812 660 — 318 101 — 065 004 129 017
Шпицбергена 734 539 — 069 005 389 151 — 076 006
восточной Исландии 623 389 390 152 389 152 007 000
западной Исландии 281 079 589 347 —  116 013 397 158
восточной Гренландии 695 484 — 047 002 510 260 036 001
западной Гренландии 571 327 108 012 552 305 — 315 099
Норвегии 301 091 627 393 065 004 427 182
Мурмана 674 454 301 090 —  142 020 264 070

Сумма дисперсии, % 44,0 13,8 7,9 5,6

отличаются преимущественным развитием бореальных моллюсков. 
Напротив, арктическими районами следует считать сибирские моря 
и акваторию около Земли Франца-Иосифа. Остальные исследо
ванные районы обладают смешанным характером малакофауны; 
более детальное исследование этих акваторий позволит, вероятно, 
уточнить границы биогеографических областей.

Третья компонента оказывает существенное влияние главным 
образом на вертикальность обнаружения видов в водах Грен
ландии. По-видимому, она отражает различия в экологии видов 
северо-американского и евразийского шельфов.

Четвертая компонента не оказывает существенного влияния на 
вероятность присутствия моллюсков в исследованных районах. 
Наибольшее значение она имеет для фауны Норвегии, опре
деляя ее на 18%.

Таким образом, наиболее важным условием существования 
видов в Белом море оказывается их эврибионтность. В первую 
очередь именно эта характеристика моллюсков определяет облик 
малакофауны также в Чешской губе, Баренцевом и Карском 
морях, у берегов Земли Франца-Иосифа, Шпицбергена, восточ
ной Исландии, Гренландии, Мурмана. Видовой состав моллюсков 
у берегов Норвегии, западной Исландии, а также морей Лаптевых 
и Восточно-Сибирского в наибольшей степени зависит от второй 
компоненты, т. е. от термопатии видов.
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Т а б л и ц а  18

Доля различных таксономических категорий моллюсков
Баренцева моря, представители которых обитают в Белом море, %

Та ксо н о м и че ска я  ка те го рия B iv a l v ia G a s t ro p o d a

Вид 52 58
Род 63 65
Семейство 65 1 1
Отряд 78 '• 1

Сопоставление списков видов Белого и Баренцева морей по
казало, что в Белом море в настоящее время обитает лишь 57% 
видов соседнего Баренцева. При этом обедненность малакофауны 
рассматриваемого водоема проявляется главным образом на уров
не видов (табл. 18), хотя заметной она становится уже на уровне 
семейств (табл. 19). Среди Bivalvia, например, в Белом море 
отсутствуют представители семейств Limariidae, Cuspidariidae 
и др.

Анализ значений компонент у видов, относительно обычных 
в Баренцевом море и отсутствующих в Белом, показал, что 
вероятность их обитания в Воронке в среднем составляет около 
20%, в Горле — 5%, во внутренних районах — 30%. Таким обра
зом, основным барьером, препятствующим заселению Белого моря 
новыми видами, оказывается режим не его внутренних районов, 
а Горла.

Основная часть баренцевоморских моллюсков, не проникаю
щих в Белое море, обитает в бореальной области северной Атлан
тики. В то же время большинство видов, встреченных в Белом 
море, распространены как в Атлантическом, так и в Тихом океанах 
(табл. 20). Данное обстоятельство заставляет предположить, что 
к моменту заселения в постгляциальный период Баренцева моря 
бореальными видами условия Горла были близки к современным. 
Лишь небольшая часть этих моллюсков смогла преодолеть 
барьер, разделяющий фауны соседних морей. Здесь следует отме
тить, что популяции подавляющего большинства атлантических 
бореальных видов Белого моря до сих пор сохраняют связь 
с баренцевоморскими поселениями этих моллюсков (во всяком 
случае они отмечены в каком-либо районе Горла и Воронки).

Т а б л и ц а  19

Отношение числа таксонов низшего ранга к числу таксонов высшего 
у моллюсков Белого и Баренцева морей

Отно ш е ние
Белое море Барен це во  море

B i v a l v i a  - G as l rop oc la B i \  a h  ia G a s l r o p o d a

число видов/число родов 1,3 1,7 i,6 1,9
число родов/число семейств i,6 1,4 1,7 1,6
число семейств/число отрядов 2,7 2,1 3,2 2,6
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Т а б л и ц а  20

Доля видов с различным характером распространения, 
встречающихся в Баренцевом море

П р и сутств и е Д о л я  видов, %

в 1}елом море в Ти хо м океане B iv a l v ia G a s t r o p o d a

есть 39 37есть нет 13 21
есть 16 13нет нет 32 29

Учитывая некоторые соображения относительно распростра
нения современных беломорских моллюсков, изложенные выше, 
данные по их экологии и обширные литературные сведения по 
четвертичным отложениям северо-запада Европейской ча
сти СССР, можно представить следующую схему формирования 
малакофауны Белого моря.

В период последнего оледенения вся котловина Белого моря 
была заполнена льдом. Наступающий ледник полностью уничто
жил существовавшую там фауну *. Освобождение акватории моря 
ото льдов началось в алереде (14—15 тыс. лет назад). В это время 
на месте Онежского и Двинского заливов образуются ледниково
озерные водоемы, характерные также и для бассейна Балтийского 
моря (Говберг, 1973, 1975;-Кошечкин, 1979). В конце алереда— 
начале молодого дриаса (около 12 тыс. лет назад) началось по
ступление морских вод из Баренцева моря (Говберг, 1973; Ква
сов, 1975). Уровень трансгрессии того времени не допускал воз
можности связи Белого моря с пресноводными бассейнами на 
акватории Балтики (Кошечкин, 1979).

Сразу же с поступлением морских вод сначала в Двинскии, 
а затем в Онежский заливы проникает первая волна арктических 
вселенцев. Сильное распреснение и охлаждение вод под влия
нием таяния ледника дает основание предполагать, что фауна 
Белого моря того периода была представлена эстуарно-аркти
ческим комплексом организмов. Первым из моллюсков в отло
жениях Белого моря отмечена Portlandia aestuariorum (Гов
берг, 1975; Невесский и др., 1977), распространенная в настоя
щее время в эстуариях сибирских рек (Наумов, 1983). По мере 
отступления ледника от Карельского, Кандалакшского, а затем и 
Терского берегов эстуарно-арктическая фауна заселяла мелко
водья Кандалакшского залива.

В отложениях ранней пребореали (около 11 тыс. лет назад) 
проявляются раковины Portlandia arctica и Mytilus edulis (Гов
берг, 1973, 1975). Таким образом, на смену первому (эстуарно
арктическому) этапу заселения Белого моря пришел второй, ха-

* Более или менее подробно малакофауна межстадиала описана М. А. Лав
ровой (1946, 1960).
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растеризующийся проникновением, с одной стороны, относительно 
глубоководных типично морских арктических видов, а с другой — 
эврибионтных литоральных форм бореального происхождения. 
Важно отметить, что Р. arctica, заселяя освобождавшиеся от 
ледника участки шельфа Баренцева моря, подошла к Воронке, 
как и Р. aestuariorum, с севера, а М. edulis — с запада.

Интересно, что, кроме мидий, в отложениях этого времени не 
отмечены никакие другие бореальные моллюски. Этому факту мож
но предложить следующее объяснение. Прогреваемый летом слой 
воды, пригодный для обитания тепловодных форм, был в это 
время весьма тонким и захватывал лишь литораль, что препят
ствовало проникновению в Белое море сублиторальных боре- 
альных видов. Сохранившаяся до сих пор реликтовая фауна 
ковшевых губ свидетельствует о том, что в рассматриваемой 
климатической фазе вся сублитораль была заселена единым фау- 
нистическим комплексом. Более мощный прогреваемый слой не 
позволил бы арктическим животным заселить упомянутые губы *. 
Что же касается литоральной фауны, то она могла быть пред
ставлена только фитофагами и сестонофагами (абразионные 
берега сразу после отступления глетчера с Мурманского по
бережья были представлены грубообломочным материалом, ли
шенным детрита, что исключало возможность проникновения де- 
тритофагов **, имеющих пелагические личинки, позволившие им 
быстро освоить освобождающиеся акватории. Этим требованиям 
отвечает только М. edulis. Характерно, что вторым видом (сред
няя пребореаль), проникшим на беломорскую литораль оказалась 
Масота balthica, которая появилась здесь после аккумулирования 
на песчаных пляжах достаточного количества детрита. Одновре
менно с М. balthica в отложениях пребореали отмечена Hiatella 
arctica, и, таким образом, начинается третий период заселения 
Белого моря, характеризующийся проникновением бореальных и 
бореально-арктических форм. Слой вод, подверженный летнему 
прогреву, захватывая все,.большие глубины ***, позволил преодо
леть Горло сначала бореально-арктическим, а затем и бореальным 
сублиторальным моллюскам, одновременно оттесняя арктические 
формы из Воронки на северо-восток. В отложениях конца боре- 
альной климатической фазы (около 8 тыс. лет назад) отмечены 
уже практически все современные моллюски, заселяющие Белое 
море (Говберг, 1973, 1975). К этому времени полностью растаял

* Это, во всяком случае, справедливо для губы Долгой Большого Соло
вецкого острова, где поднятие суши в позднем голоцене было незначительным 
(Невесский и др . 1977).

** Что касается Р. aestuariorum, то этот детритофаг заселял Белое море 
по цепи ледниково-озерных водоемов, тонкие осадки которых уже успели обога
титься детритом.

** *  Косвенным подтверждением увеличения слоя теплой воды является 
отсутствие во многих ковшевых губах Niculana pernula, появившуюся позднее 
и имеющей сходные с Р. arctica экологические требования к среде.
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ледник, что увеличило объем воды в море и, как следствие, уси
лило речной режим Горла.

Дальнейшие колебания климата в атлантическом, субборе- 
альном и субатлантическом периодах приводит лишь к коли
чественным изменениям малакофауны. Так, во время атланти
ческой климатической фазы (6—8 тыс. лет назад), характери
зующейся максимальным потеплением, отмечается наибольшая 
численность моллюсков. В суббореальное время (около 5 тыс. лет 
назад) наблюдается снижение.численности, а в некоторых райо
нах и полное исчезновение моллюсков из донных отложений 
(Говберг, 1973).

Таким образом, заселение Белого моря моллюсками началось 
сразу же после начала отступления ледника из Горла и про
должалось 4—6 тыс. лет. При этом арктические формы про
никали в течение первых двух тысячелетий. Время же заселения 
Белого моря бореальными и бореально-арктическими видами за
тянулось на несколько больший срок. Следует отметить, что за 
всю послеледниковую историю Белого моря в его донных отло
жениях не обнаружено видов, достоверно отсутствующих в настоя
щее время* (Говберг, 1973, 1975). В связи с этим становится 
ясным, что отрицательные черты фауны моллюсков Белого моря 
вызваны не вымиранием отдельных видов, как это предполагал 
К. М. Дерюгин (1925, 1928), а особеннстями периода его заселе
ния. К последним следует отнести быструю и бурную геологи
ческую историю водоема и развившийся вскоре режим его биологи
ческой изоляции. За чрезвычайно короткий срок Белое море за
селилось большим количеством самых разнообразных по своей 
экологии видов. Учитывая стабильные и однообразные условия 
отдельных этапов геологической истории Горла, мы вынуждены 
предположить своеобразную порционность в формировании мала
кофауны. Это, очевидно, еще более сокращало благоприятное 
для проникновения каждого отдельного вида время. Таким обра
зом, вызывает удивление не наличие отрицательных черт в фауне 
Белого моря, а тот факт, что этих черт относительно немного.

Следует отметить, что изложенные выше палеонтологические 
данные основаны на изучении распространения в отложениях 
двустворчатых моллюсков. Что же касается Gastropoda, то ори, 
за немногими ислючениями, в силу разряженности своих по
селений практически не встречаются в грунтовых пробах. В свя
зи с этим возникает вопрос об идентичности формирования 
фаун рассматриваемых групп моллюсков.

* Некоторые литературные источники (Сент-Илер, 1906; Дерюгин, 1928) 
свидетельствуют о находках живых экземпляров в Двинском заливе, отсутствую
щих в наших списках и отмеченных в постгляциальных отложениях моллюсков 
Porłlandia aestuariorum и Zirphaea crispata. Что же касается видов, приводи
мых в качестве примера вымерших форм К. М. Дерюгиным (1928), то, как по
казали последующие исследования, они заселяли Белое море в межледниковую 
эпоху (Лаврова, 1946, 1960).
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Показано, что характер формирования фауны того или иного 
района в определенной степени отражается видом зависимости 
числа таксонов от их ранга (Голиков, 1976, Голиков и др., 1983). 
Обычно для региональных фаун эта зависимость хорошо ап
проксимируется степенной функцией:'

S =  aTb, (9)

где S — число таксонов, Т — их ранг, а и Ь — коэффициенты. 
При этом показатель степени (угол наклона прямой на графике 
в логарифмическом масштабе) в известной мере отражает дли
тельность заселения водоема и интенсивность дивергенции дан
ной группы животных. Анализ нашего материала показал, что 
угол наклона прямой такого типа у двустворчатых моллюсков 
в Белом море не отличается от такового у брюхоногих (рис. 40). 
Таким образом, обе группы моллюсков, по-видимому, сходным 
образом заселяли рассматриваемый водоем.
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ИЗМЕНЧИВОСТЬ МОЛЛЮСКОВ БЕЛОГО МОРЯ

Итак, отрицательные черты фауны Белого моря обусловлены, 
с одной стороны, относительно коротким временем ее существова
ния, а с другой — изолирующим режимом Горла и Воронки. 
Эти же два обстоятельства делают население рассматриваемого 
водоема почти уникальным объектом для исследования процессов 
адаптивного, а в будущем, возможно, и эволюционного мор
фогенеза.

6—8 тыс. лет (время в эволюционном отношении довольно 
короткое) самостоятельного развития малакофауны внутренних 
районов Белого моря, как и следовало ожидать, не привели к 
возникновению эндемичных видов *, однако многие беломорские 
моллюски отличаются от своих собратьев из соседних акваторий.

Одним из проявлений процессов адаптивного морфогенеза 
является уменьшение максимальных размеров раковины. Это яв
ление наблюдается почти у всех беломорских видов, причем в 
наибольшей степени уменьшению размеров подвержены боре- 
ально-арктические и в меньшей — арктические, бореальные и суб- 
тропическо-бореальные моллюски (табл. 21).

Известно, что основные параметры роста моллюсков тесно 
связаны с температурой среды обитания (Сое, Fox, 1942, 1944; 
Ansell, 1968; Ивлева, 1972; Игнатьев, Евсеев, 1977; и др.), при 
этом изменения максимальных размеров подчинены закону опти
мума (Кафанов, 1977; 1978). С этих позиций становится по
нятной некоторая неоднородность в реакции на термический ре
жим разных по происхождению видов беломорских моллюсков. 
Действительно, две водные массы Белого моря предоставляют 
возможность более или менее нормального развития, с одной 
стороны, бореальным, .а с другой — арктическим формам. Чрез
вычайно слабые процессы смешания водных масс приводят 
к тому, что виды, температурный оптимум которых соответствует 
температурам термоклина, вынуждены существовать в несвой
ственных им условиях. Именно к таким видам относится боль
шинство бореально-арктических моллюсков. Интересно отметить, 
что наиболее ярко уменьшение максимальных размеров выражено 
у особей из мелководных популяций бореально-арктических 
видов, т. е. у моллюсков, обитающих при повышенных по срав
нению с оптимальными температурах (табл. 21).

Помимо размеров, моллюски из Белого моря отличаются 
(во всяком случае, некоторых из них) формой раковины. Про
веденные исследования отношений линейных размеров двуствор-

* Надо полагать, что редкий вид относительно мелких брюхоногих мол
люсков Acteonina umbelicalis в ближайшем будущем будет обнаружен в дру
гих районах Мирового океана. Что же касается эндемичных видов, приведен
ных К. М. Дерюгиным (1928), то они сведены в синонимы, поскольку их из
менчивость целиком укладывается в изменчивость основных видов.
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Т а б л и ц а  21

Максимальные размеры беломорских моллюсков 
(%  от максимальных размеров в других частях ареала)

Г р улп ы  видов Разм еры , %

бореальные и субтропическо-бореальные

бореально-арктические

арктические

мелководные популяции 

глубоководные популяции

86 ± 3  

65 ± 2  

73 ± 4  

83 ± 5

чатых моллюсков показали, что наибольшие отличия беломорских 
видов наблюдаются в степени выпуклости раковин (отношение 
толщины к высоте). При этом уменьшение относительной по
верхности, вызванное увеличением вздутости створок, находится 
в соответствии с требованиями отдельных видов к солености 
воды (табл. 22).

Пониженные солености Белого моря вызывают не только умень
шение относительной поверхности тела, но и изменения других 
морфологических признаков. К влиянию солености на внешний 
облик раковин беломорских моллюсков следует отнести, напри
мер, уменьшение числа ребер на створках Ciliatocardium ciliatum. 
Этот признак, как показал компонентный анализ, не связан с 
возрастом, а его изменчивость на 60% зависит от компоненты, 
значения которой тесно коррелируют с соленостью среды обитания. 
В Белом море при солености 27—28%0 среднее число ребер на 
одной створке составляет 30,0 +  0,2; в Печерском заливе (соле
ность около 30%о) — 32,7 +  0,6, а в Баренцевом море (соленость 
около 34%о) — 33,5 +  0,6. Интересно, что аналогичная зависи
мость числа радиальных ребер от солености среды обитания об
наружена и у Cardium edule (Зайко и др., 1980). Вполне воз
можно, что ослабление скульптурированности раковин при умень
шении солености — одно из проявлений общей тенденции к умень
шению поверхности тела.

Как уже отмечалось, для изучения изменчивости ряда дву
створчатых моллюсков был проведен компонентный анализ раз
меров раковин и их отношений. Во всех без исключения слу-

Т а б л и ц а  22

Значение индекса b /h  двустворчатых моллюсков Белого моря 
(от значения индекса b /h  в других частях ареала)

за
Соле но сть среды о б итан ия  И ндекс b/h у бело мо рс ких

пределами Белого  моря. %о %
п оп уля ц ии ,

27 +  32 
29 4-33 
31 4-34 
33 4-35

99 + 2
101+5
104+2
107+3
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чаях первая компонента отражает влияние на исследуемые 
признаки размеров как функции возраста моллюсков. Установ
лено, что у большинства видов изменчивость габитуальных ин
дексов четко коррелирует с размерами раковины. У 44% иссле
дованных моллюсков возраст оказывает существенное влияние 
(определяет более 25% дисперсии) на удлиненность, так же у 
44% — на выпуклость и у 37% — на отношение толщины к длине. 
Отсутствие различий в степени выраженности возрастной дина
мики разных индексов показывает, что ни один из них не может 
быть использован в таксономических построениях без предва
рительного исследования онтогенетических изменений пропорции 
раковин. В этой связи может оказаться полезным рассмотрение 
регрессий линейных размеров моллюсков.

Последующие компоненты, оказывающие наибольшее влияние 
на габитуальные индексы, довольно часто можно интерпретиро
вать как какой-либо определенный экологический фактор. Так, 
например, компонента, определяющая 67% изменчивости отноше
ния толщины к длине раковины у Yoldia amygdalea, почти строго 
обратно пропорциональна температуре воды, т. е. чем выше тем
пература, тем меньше значение данного индекса. Аналогичная 
картина наблюдается и у Lyonsia arenosa и Pandora glacialis, 
у которых температурой среды определяется около 97% дисперсии 
индекса и около 80% — выпуклости створок. Значения этих же ин
дексов у Heteranomia squamula примерно на 80% определяется 
характером грунта. Эдафический фактор оказывает существен
ное влияние и на удлиненность раковины Pandora glacialis. 
Интересно, что приведенные выше наиболее яркие примеры ка
саются все тех же бореально-арктических моллюсков, обитающих 
в отличных от оптимума условиях.

Связь пропорций раковин двустворчатых моллюсков с усло
виями внешней среды подчас настолько значительна, что выборки 
особей одного вида из разных мест обитания оказываются до
стоверно различающимися по тому или иному отношению ли
нейных размеров. Это обстоятельство заставляет при использо
вании габитуальных индексов вводить поправки не только на их 
возрастную динамику, но и на их связь с факторами среды.

В заключение отметим, что ни у одного из исследованных 
видов двустворчатых моллюсков не обнаружен половой димор
физм в форме раковин. Данное явление тем не менее весьма 
распространено среди брюхоногих моллюсков (Матвеева, 1974; 
Голиков, 1980).
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Приложение

Рис. I. Зависимость биомассы некоторых видов моллюсков от 
температуры.

По оси а б с ц и с с ... т е м пе р атур а .  ° С;  по оси ординат —  би омасса,  г / м ‘ .
А: /  - Nuculana pernula\ 2 — Crenella decussa ta\ 3 - Dacrydium vitreum\ 4 - -  

Thyasira gouldi\ 5 — Ariadnaria borealis.
S; /  —  Porllandia arclica\ 2 — Cilialocardium c i lia lum ; 3 —  Serripes groenlandicus\  

4 - -  Macorna balthicw, 5 -  Arclica islandica.
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Рис. II. Зависимость биомассы некоторых видов моллюсков от глубины.
По оси а п сц и с с —  глу бина , м; по оси ординат —  би ома сс а,  г / . \ г .
А: I —  Nucutanu minuta; 2 — Crenella decussata ; 3 —  Dacrydium vitreum; 4 —  Pandora g lac ia li s ;

.5 Murgari tes  groenlandicus  groenlandicus ; 6 Solariella obscura.
5: I Yoldia uniygdalea; 2 • Nicunia monlagui: 3 Thyasira gouldi: 4 Lepeta coeca:

5 ~ Ariadnaria borealis ; 6 — Boreolrophon cluthratus.
В: I Elliptica el liptica ; 2 Ciliatocardium ciliatuni: 3 Serripes groenland icus ; 4 Maco/na

culcarea ; 5 Macoma ballhica; 6 Littorina obtusata.
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Рис. I II .  Зависимость биомассы некоторых видов моллюсков от 
типа грунта.

Но оси чиснисс  тип  гр у н та ; по оси ор<)инит Гжом лсгл. г /м * .
,1; /  Crenella decussa ta ; 2 Dacrydium vitreunr, 4 Ileieranoimu aculcala.

4 lyo n s ia  а п ч ш ч а :  n t.epeta coeca\ 6 ■ Margari les  olivaccns. 
ft: i Nuculana pernuia: 2 Muculana minuta-, ii Heteranomia syuamula,

4  ... Pandora glucialis: 5 -  Ciliatocardium ciliatum.  
ft: /  Yoldia atnygd<ilea\ 2 Elliplica alliplicw.; 4 Mya arenario'. 4

Ullor ina obtusata-, 5 Borcotrophon claihralits.
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